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1.1 Contexte général

Changements climatiques et capacités adaptatives des fo-

rêts

1.1.1 Les changements climatiques et leurs conséquences

Les observations climatiques sur le dernier siècle permettent d'a�rmer que les activités

anthropiques ont généré des modi�cations du climat sans précédent (d'après le GIEC 1 ; IPCC

2013). Ces changements climatiques se sont notamment manifestés par une augmentation

globale des températures (+ 0,85 [0,65 ; 1,06]˚C au cours de la période 1880-2012 ; Figure

1.1 ; IPCC 2013) et du nombre d'anomalies thermiques : les trente années entre 1983 à 2012

constituent probablement la période la plus chaude qu'ait connue l'hémisphère Nord depuis

1 400 ans. Les activités anthropiques seraient à l'origine d'une augmentation de 40 % de la

concentration de dioxyde de carbone (CO2). Ce CO2 a été à la fois accumulé dans l'atmosphère

terrestre, augmentant l'e�et de serre, absorbé par les océans, entraînant une acidi�cation des

eaux, et stocké par les écosystèmes terrestres.

SPM
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Figure 1.1 � Évolution des températures en surface terrestre et océanique observée entre
1901 et 2012. Figure extraite de IPCC 2013.

Tous les scénarios climatiques prédisent que la concentration en CO2 atmosphérique et les

températures globales vont continuer à augmenter dans le siècle à venir (IPCC, 2013). Récem-

ment, Loarie et al. (2009) ont estimé que les enveloppes thermiques pourraient se déplacer en

moyenne de 42 km sur la surface du globe en un siècle. D'après le GIEC, ces changements cli-

matiques rapides, les perturbations connexes (tempêtes, sécheresses, feux incontrôlés, insectes,

1. Groupe d'experts intergouvernemental sur l'évolution du climat (IPCC en anglais)
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etc...) et d'autres facteurs de changement à l'échelle planétaire (changement d'usage des sols,

fragmentation de l'habitat naturel, surexploitation des ressources, etc...) devraient générer

une modi�cation des aires de répartition des espèces et un risque croissant d'extinction. En se

basant sur des modèles de déplacement des enveloppes bioclimatiques des espèces, des études

prédisent que le risque d'extinction pourrait atteindre 30 à 40 % d'ici 2050 (Thomas et al.,

2004). Dans ce contexte, la question de la vitesse à laquelle les espèces peuvent répondre aux

changements environnementaux est plus que jamais au centre des intérêts.

1.1.2 Mécanismes de réponse des espèces aux changements environnemen-

taux

Trois mécanismes peuvent entrer en jeu dans la réponse des espèces aux changements

environnementaux : la plasticité phénotypique, la migration et l'évolution génétique (Figure

1.2 ; Jump & Penuelas 2005). Dans la plupart des espèces, les individus peuvent tout d'abord

tolérer la variabilité du climat grâce à leur plasticité phénotypique, i.e. leur capacité à modi-

�er leur phénotype en fonction des conditions environnementales. Néanmoins, au delà d'une

certaine gamme de variation environnementale, cette réponse peut ne pas su�re à permettre

le maintien des espèces. La survie des espèces à long terme va dépendre de leurs capacités

de migration (i.e., le déplacement physique des populations) pour suivre le déplacement des

enveloppes bioclimatiques et d'adaptation génétique aux nouvelles conditions pour permettre

le maintien des populations dans leur environnement actuel. À petite échelle temporelle la

mutation a des e�ets négligeables et les capacités d'adaptation génétique reposent essentielle-

ment sur la diversité génétique présente au sein des populations et sur le brassage génétique

lors des évènements de reproduction.

Une manière de comprendre le rôle de ces di�érents mécanismes dans l'adaptation des

espèces modernes au climat futur est d'étudier comment elles se sont maintenues dans le

passé. Une première constatation est que la majorité des espèces ayant vécu sur terre sont

aujourd'hui éteintes ; les réponses sont donc limitées. Le quaternaire est la période la plus

récente ayant connu de fortes �uctuations climatiques à cause de la succession de nombreuses

périodes glaciaires et interglaciaires. Durant les cycles glaciaires-interglaciaires, la vitesse des

changements climatiques a été très variable, avec à la fois des variations climatiques très

abruptes (plus de 10˚C en quelques décennies sur certaines zones géographiques ; Petit et al.
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Figure 1.2 � Mécanismes impliqués dans la réponse aux changements environnementaux
permettant la survie des espèces par le maintien des populations dans leur environnement
actuel ou le déplacement des aires de distribution.

2008), et des périodes où le climat a été quasi-constant (variation de 1˚C par millénaire ;

Davis & Shaw 2001). Les données fossiles montrent que durant cette période les espèces ne

s'étant pas éteintes ont connu d'importantes modi�cations de leurs aires de répartition, en

se déplaçant notamment vers et à partir de zones climatiquement favorables appelées "zones

refuges". Ces résultats soulignent le rôle majeur de la migration dans la réponse des espèces

aux changements environnementaux. Cependant, le processus d'adaptation génétique des es-

pèces à leur nouvel environnement a probablement été largement sous-évalué dans la réponse

aux changements climatiques passés (Davis & Shaw, 2001; Hampe & Petit, 2005). Les incer-

titudes sur le rôle de l'évolution génétique des populations dans le passé, et par extrapolation

dans le futur, peuvent notamment s'expliquer par l'a priori hérité de la vision Darwinienne

de l'évolution, selon laquelle ce processus ne peut pas permettre une réponse sur des pas de

temps courts ("we see nothing of these slow changes in progress, until the hand of time has

marked the long lapse of ages" ; Darwin 1859 cité dans Hendry & Kinnison 1999). Pourtant, il

existe aujourd'hui des preuves empiriques que l'évolution génétique peut se produire à l'échelle

de quelques générations seulement (Berteaux et al., 2004; Kitano et al., 2008). Ce processus

d'évolution sur des échelles temporelles courtes est communément appelé "microévolution"

(même si ce terme a tout d'abord été dé�ni pour caractériser les changements se produisant
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entre populations au sein d'une même espèce), et focalise aujourd'hui l'attention des biolo-

gistes de l'évolution (Hendry & Kinnison, 1999).

Á l'heure actuelle nous disposons de preuves que les changements climatiques contempo-

rains ont déjà généré des réponses adaptatives reposant sur les trois mécanismes présentés chez

certaines espèces (Root et al., 2003; Parmesan, 2006; Chen et al., 2011). Notamment, les aires

de distributions de nombreuses espèces terrestres se décalent actuellement vers des latitudes

et altitudes plus élevées, avec des vitesses médianes de 16,9 km/décennie et 11,0 m/décennie

respectivement (Chen et al., 2011). Dans une localité donnée, de nombreux traits phénolo-

giques, chez les plantes comme les animaux, ont également évolué en lien avec l'augmentation

des températures (Figure 1.3 ; Root et al. 2003; Berteaux et al. 2004). Même si la réponse de

ces traits est majoritairement due à une réponse plastique, chez certaines espèces une part

signi�cative de cette réponse peut également être expliquée par de l'évolution génétique :

chez l'écureuil du Yukon par exemple, l'avancement de 18 jours des dates de parturition a été

expliqué à 62 % par une réponse plastique et 13 % par une adaptation génétique (Berteaux

et al., 2004).

for all of thestudiesused in our meta2analyses9
We focused on temperature change and ignored other climatic

changes1 such as precipitation1 because the biological effects of
temperatureareoften better understood for most of theorganisms
examined9 Yxplicitly considering drought in our analyses would
haveallowedusto includemanymorestudies1 particularly from the
Southern Gemisphere1 but attributing local droughts to globally
coherent patternsof climatic changescan often bedifficult9 Wedo1
however1 recognize that factors influencing populations interact in
complex waysj temperaturecan exert its influence1 for example1 by
affectingmoistureavailability9
/our types of change in species’ traits due to warming may be

possible9 /irst1 thedensity of speciesmaychangeat given locations1
and the ranges of species may shift either poleward or up in
elevation as species move to occupy areas within their metabolic
temperaturetolerances9Second1 becausemanynatural history traits
of speciesaretriggered by temperature2related cues1 changescould
occur in the timing of events Cphenologyk1 such as migration1
flowering or egg laying9 Third1 changes in morphology1 such as
body size1 and behaviour may occur9 /ourth1 genetic frequencies
may shift9
Vttributing observed changes in populations of plants and

animals to climatic change1 specifically temperature increases1 is
possible because we expect the trends created by the large2scale
pressure of global warming to show widespread1 predictable and
concordant patternsof change9 In addition1weexpect thesechanges
to be concentrated in areaswhere temperature changesare largest
Cthat is1 at higher latitudesand altitudesk and for changesto beless
evident elsewhere9 Llimate change is only one of a long list of
pressuresthat influencethedistributionsand health of populations1
as well as traits such as timing of activities and processes9 These
other pressures Cfor example1 habitat modification1 pollinator loss
and exotic species introductionsk often result in localized Coften
around centresof human populationsk or multidirectional patterns
of alterations to populationsof species9 To document astrong role
for climate change in explaining many of the observed changes in

animal and plant populations1 we looked for repeated examples
occurring over long temporal and broad spatial scales that showed
unidirectional changes predicted by our understanding of the
physiological tolerances of species to temperature9 The predicted
result1 or fingerprint1 of an underlying consistent shift in a large2
scalepattern shownbymanyspeciesaround theglobe1 coupledwith
an understanding of the possible causal mechanisms1 provides
confidence in attributing observed species changes to climatic
change9 The 03 tier ‘ studies and 30 tier M studies found strong
changes occurring around the globe in various types Ctaxak of
animals and plants Csee Supplementary Informationk9 The meta2
analyses we used to analyse the findings of these studies were the
vote2counting method0 and the regression2slope modelP9 We
applied the vote2counting method to three different categories of
dataj ‘k the 30%þ species or groups of species C‘þ ’ because some
studiesdo not providenumbersk in tier ‘ CseeMethodsk that show
statistically significant changeN M the 004þ species or groups of
speciesin both tier ‘and tier M that showstatistically nonsignificant
change or where the significance was unknownN and ;k the com2
bined speciesC‘16%;þ k showingchange9 /or all threecategories1 the
percentageof specieschangingin theexpected directionwasaround
0‘q with a Pþq confidence interval ranging from %‘q to 0Pq
CTable ‘k9 Themeta2analysis results of effect sizes and correlation
coefficientswerestatistically different from zero CP 1 þ9þ3k1 which
meansthat wecan reject thenull hypothesisof equal changein both
theexpected and oppositedirections9 Lonsequently1 even thisfairly
low2powered vote2counting meta2analysis indicates that most
changesareconsistent with our understandingof how temperature
change influences various traits of a variety of species and popu2
lationsfrom around theglobe9 Gence1 wecan safely statethat there
hasprobably been adiscernibleimpact of recent global warmingon
animalsand plants9
Theactual amount of changeshown can bedetermined for those

studies that examined shifts in spring phenologies9 The4‘ studies
that investigated thechangein timingof eventsoccurringwithin the

Table ‘ Summary statistics for meta2analyses

Significant species Nonsignificant species Lombined species
9999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999

Number of species changing 304 00M ‘1640
Number changing in expected direction 60M %þ0 ‘1‘Pþ
Percentage in expected direction 0M9;q 0þ96q 0‘9‘q
Pþq confidence interval for percentage in expected direction %;96–0094q %þ93–0%96q %69M–0493q
Yffect size Cdk M þ9þP M þ9M; M þ9M;
Pþq confidence interval for d M þ9‘M to M þ9þ4 M þ9;þ to M þ9‘6 M þ9MP to M þ9‘%
Standard error for d þ9þþþ6 þ9þþM; þ9þþ‘6
Lorrelation coefficient Crk M þ9þ3 M þ9‘M M þ9‘M
Pþq confidence interval for r M þ9þ4 to M þ9þ; M þ9‘4 to M þ9þ% M þ9‘3 to M þ9þP
Standard error for r þ9þþþM þ9þþ‘M þ9þþþ%
9999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999999
V breakdown of values for those species or groups of species that were found1 in the studies examined1 to have statistically significant trends for various traits and for those that were not statistically
significant9 In addition1 values are listed for the combination of these two categories of species or species groups9

/igure ‘ /requencydistributionof speciesandgroupsof species Csee textkwith a
temperature2relatedtrait changingbynumberofdaysin‘þyears9Nodataweretabulated
for species showingzerodayschanging in ten years CseeMethodsk9

/igure MMeans^ s9e9m9 of dayschanged for thegivengroupsof species9 The
‘Lombined’ category includesonly thosespecies tallied in thegroupsof species Cthat is1
data for theonemammal1 twofishandzooplanktonarenot includedk9

let ters to nature

NVTURY|VOL 6M‘| M JVNUVRY Mþþ;|www9nature9com7nature30 © Mþþ; NaturePublishing ©roup

Figure 1.3 � Décalages phénologiques moyens (+ erreur standard) en nombre de jours par
décennie chez di�érents taxons. Figure extraite Root et al. (2003)

Ces résultats soulignent l'importance de prendre en compte les mécanismes de migration

et adaptation au sens large (plasticité phénotypique et adaptation génétique) dans les mo-

dèles de prédiction d'aire de répartition future des espèces. Deux grands types d'approches

permettent de réaliser ces prédictions : les modèles corrélatifs (souvent appelés "modèles de
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niche bioclimatique" 2) et les modèles "basés sur les processus" 3. Les modèles de niche sont

basés sur des modèles statistiques reliant les données de présence-absence ou d'abondance des

espèces aux variables climatiques a�n de prédire leurs aires de distribution potentielles en

climat changeant. Par dé�nition, ces modèles négligent l'e�et des processus adaptatifs, même

s'ils peuvent être utilisés de manière détournée pour prédire les aires de distribution futures

selon des valeurs extrêmes de certains processus adaptatifs. C'est par exemple ce qui peut

être réalisé pour la migration, qui peut être considérée soit comme illimitée, soit comme nulle

par ces modèles. Les prédictions passent alors de 30-40 % d'extinction dans des scénarios de

dispersion nulle à 21-27 % dans les scénarios de dispersion illimitée (Thomas et al., 2004).

À l'opposé, les modèles basés sur les processus utilisent une modélisation mécaniste de la

réponse des espèces aux variables environnementales ; il existe un grand nombre de modèles,

selon les processus pris en compte : e.g., la phénologie chez les arbres (Chuine & Beaubien,

2001), les capacités de migration (Nathan et al., 2011; Corlett & Westcott, 2013). Cependant

à l'heure actuelle, il existe peu de modèles capables d'intégrer l'e�et de l'adaptation géné-

tique sur l'aire future de distribution d'une espèce donnée (en dehors des modèles théoriques ;

voir sous-section 1.2.1.3 ; Duputié et al. 2012). De plus, l'e�cacité de ces approches et leurs

prédictions sur les capacités évolutives des espèces sont fortement limitées par les données et

informations disponibles pour les paramétrer.

En outre, les di�cultés à prédire les taux d'extinction des espèces et à comprendre le

poids que joueront les di�érents mécanismes de réponse que sont la plasticité, d'adaptation

génétique et la migration, sont accentuées par l'interaction complexe qui existe entre ces trois

réponses. Notamment, la migration et l'adaptation génétique ne peuvent pas être vues comme

de simples alternatives. En e�et, l'adaptation génétique a vraisemblablement lieu en même

temps que la dispersion pour permettre la colonisation de nouveaux milieux (Davis & Shaw,

2001). À l'inverse, dans une localité donnée, la migration pourrait favoriser la di�usion d'allèles

avantageux et permettre aux populations de répondre plus e�cacement à la sélection dans un

contexte d'environnement changeant. De plus, les capacités de réponse plastique et les traits

de dispersion peuvent évoluer sous e�et de la sélection (Ghalambor et al., 2007; Charmantier

et al., 2008). Ainsi, il semble aujourd'hui crucial de pouvoir comprendre l'interaction entre

ces forces évolutives au sein des populations naturelles a�n d'être capable faire des inférences

2. "niche-based models" en anglais
3. "process-based models" en anglais
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correctes sur leurs capacités évolutives.

1.1.3 Capacités adaptatives des populations d'arbres et gestion durable

des forêts

Dans le monde les forêts couvrent près de quatre milliards d'hectares, ce qui représente

31 % des terres émergées (Figure 1.4 ; IGN 2013 4). Cette place prépondérante sur la surface

du globe explique que les forêts hébergent la majorité des écosystèmes terrestres et soient les

principaux refuges de biodiversité terrestre. En plus de leur rôle écologique, les forêts génèrent

de nombreuses activités bioéconomiques, par l'exploitation du bois et leur rôle pour le loisir et

la détente (Table 1.1). En Europe par exemple, la �lière bois représente près de 300 milliards

d'euros et fournit 3 à 5 millions d'emplois (source EFI 5 ; www.e�.int).

à
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Figure 1.4 � Situation des forêts dans le monde et pourcentage de boisement par pays.
©IGN 2013.

Bien que l'augmentation du CO2 atmosphérique et des températures devraient dans un

premier temps augmenter la croissance et la production nette des forêts, à long terme, l'aug-

mentation du risque de sécheresse et autres événements climatiques défavorables (tempêtes,

augmentation des feux) devraient avoir un e�et négatif sur la production et la survie des forêts

(Lindner et al., 2010). En zone Méditerranéenne, où l'on prédit une augmentation des tem-

4. Institut National de l'Information Géographique et Forestière
5. Institut de la Forêt Européenne
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Rôles écologiques Rôles socio-économiques

Hébergement des écosystèmes ter-
restres, maintien de la biodiversité

Utilisation du bois comme matériau
de construction, source d'énergie

Stockage de carbone Création d'emploi dans des zones ru-
rales

Amélioration du climat, de la qualité
de l'air et de l'eau

Lieux de récréation, détente pour le
tourisme et les loisirs

Table 1.1 � Exemples de béné�ces écologiques et socio-économiques tirés de la forêt (source
EFI ; www.e�.int).

pératures annuelles de 3 à 4˚C et une diminution des précipitations de 20 % dans le siècle à

venir (Lindner et al., 2010), le fonctionnement des écosystèmes forestiers devrait être particu-

lièrement a�ecté par l'augmentation de l'intensité et de la durée des sècheresses, et du risque

d'incendie. Dans cette région, considérée comme un point chaud 6 de biodiversité, 18 % des

espèces sont déjà menacées d'extinction à cause de la destruction de leur habitat (FAO, 2013).

Dans les zones Méditerranéennes protégées, les e�ets de la variation du climat devraient être

plus forts encore que dans le reste du monde du fait de leurs petites tailles (Loarie et al., 2009).

Du point de vue de leur réponse aux changements climatiques, les arbres présentent beau-

coup de caractéristiques paradoxales qui suscitent des incertitudes autour de leurs capacités

adaptatives (Petit & Hampe, 2006; Savolainen et al., 2007). En e�et, leurs traits d'histoire de

vie tels que leur longévité, leur maturité tardive et leur mode de vie sessile, suggèrent que les

arbres sont des espèces vulnérables aux changements environnementaux rapides. À l'inverse, la

forte plasticité phénotypique, les distances de migrations élevées (la migration par graine pou-

vant atteindre plusieurs centaines de mètres et la migration par pollen plusieurs kilomètres ;

Ashley 2010) et les fortes diversités génétiques trouvées au sein des populations d'arbres pour-

raient faciliter leur réponse évolutive (Hamrick et al., 1992; Petit & Hampe, 2006; Savolainen

et al., 2007). Même si de nombreuses études permettent aujourd'hui d'a�rmer que la majorité

des populations d'arbres ont eu les capacités de s'adapter aux conditions environnementales

par le passé (Savolainen et al., 2007; Alberto et al., 2013), les capacités d'adaptation des

arbres à des changements environnementaux rapides pourraient être insu�santes. En e�et,

des modèles mécanistes ont déjà montré que les distances de migration mesurées à l'heure

actuelle chez les arbres ne leur permettront pas de se déplacer aussi rapidement que leurs

6. hotspot en anglais
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enveloppes bioclimatiques (Nathan et al., 2011) et que leurs longs temps de génération génè-

reront une forte maladaptation des populations sur leur aire d'origine (Kuparinen et al., 2010).

A�n de maintenir les services écosystémiques 7 des forêts, des programmes de gestion des

forêts ont vu le jour a�n de réduire leur vulnérabilité aux changements climatiques. Les op-

tions de gestion adaptative existantes peuvent être classées entre deux extrêmes : celles ayant

pour but de favoriser le maintien et l'adaptation locale des espèces, et celles envisageant

la substitution des espèces locales par d'autres espèces mieux adaptées aux futures condi-

tions environnementales (un des aspects de la pratique de migration assistée ; Aitken et al.

2008). La première approche inclut notamment tous les aspects de gestion sylvicole raisonnée

(Lefèvre et al., 2013) ou l'apport de ressources génétiques par �ux de gènes assistés entre

populations au sein de l'aire de distribution de l'espèce (Aitken et al., 2008). Cependant, il

existe des obstacles, limites et coûts à ces programmes de gestion qui rendent ces actions dif-

�ciles. Notamment, le manque de connaissance sur le potentiel évolutif des arbres fait que les

conséquences et l'e�cacité de ces programmes sont di�ciles à mesurer. Des études évaluant

le potentiel adaptatif des populations d'arbres et les mécanismes favorisant ou défavorisant

leur évolution sont donc nécessaires (Hansen et al., 2012).

Le contexte général qui vient d'être présenté est celui dans lequel s'inscrit ma thèse, qui a

visé à étudier le potentiel adaptatif d'une espèce d'arbre tempérée (Fagus sylvatica) dans un

climat montagnard-Méditerranéen. Plus particulièrement, je me suis intéressée à l'interaction

qui pouvait exister entre les capacités d'adaptation locale et les �ux de gènes et à ses consé-

quences sur la réponse des populations d'arbres aux changements environnementaux. Dans la

section qui suit, je replace ces concepts dans un cadre théorique et empirique général avant

de détailler le contexte particulier de mon étude.

7. dé�nit les béné�ces écologiques et socio-économiques que les humains tirent du fonctionnement des
écosystèmes
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1.2 Cadre théorique et empirique

Adaptation locale : contraintes et facilitations

1.2.1 Adaptation locale, un trade-o� entre sélection et �ux de gènes

1.2.1.1 Concept d'adaptation locale

La sélection naturelle a pour e�et de modi�er les fréquences allèliques de gènes codant

pour des traits reliés à la valeur sélective des individus, en favorisant les allèles qui apportent

un avantage dans un environnement particulier. La valeur sélective 8 absolue d'un génotype

est elle-même dé�nie comme le succès reproducteur des individus portant ce génotype. Elle se

mesure par le nombre moyen de descendants viables et reproducteurs laissés par ce génotype

à la génération suivante. Dans un environnement hétérogène, la variation spatiale des pres-

sions de sélection naturelle conduit à la di�érenciation génétique des populations, i.e. à une

interaction génotype×environnement pour la valeur sélective. En génétique des populations,

l'adaptation locale au sens strict implique l'existence d'interaction génotype×environnement,

mais plus encore la notion de pléiotropie antagoniste, i.e. au fait que les allèles des gènes aient

des e�ets opposés sur la valeur sélective des individus dans di�érents environnements. Un

génotype est alors supérieur dans un environnement, au détriment de sa valeur sélective dans

d'autres environnements (Figure 1.5 ; Kawecki & Ebert 2004).

Les pré-requis à l'émergence de patrons d'adaptation locale incluent l'existence d'une pres-

sion de sélection assez forte, d'une diversité génétique pour les gènes non-neutres et de �ux de

gènes restreints. En e�et, dans de tels systèmes, les fréquences des allèles à e�ets pléiotropiques

sont déterminées par un équilibre migration-sélection (Figure 1.5 ; Lenormand 2002). Les

�ux de gènes, en homogénéisant les fréquences allèliques entre populations localement adap-

tées, vont représenter la principale force contre-balançant le déséquilibre des fréquences al-

lèliques généré par l'action de la sélection (Lenormand, 2002). De plus, en introduisant des

allèles sous-optimaux, ayant été sélectionnés dans d'autres conditions environnementales, la

migration va avoir pour e�et de diminuer l'adaptation des populations à leur environnement ;

on parle alors de fardeau de migration 9 (Lenormand, 2002).

La diversité génétique locale étant le carburant du changement génétique, à terme, la diver-

8. "�tness" en anglais
9. "migration load" en anglais
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Habitat 1 Habitat 2
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1+s
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Figure 1.5 � Modèle simple de migration-sélection avec deux populations et deux allèles,
sans e�et de la densité sur la sélection (modèle softselection). La �xation de l'allèle A dans
la population 1 et de l'allèle a dans la population 2 va à la fois dépendre de l'e�et de A dans
chacun des deux environnements (α), de l'intensité des �ux de gènes entre les deux populations
(m) et de celle de la pression de sélection (s). Tiré de Lenormand (2002)

sité des gènes codant pour les traits fortement reliés à la valeur sélective des individus devrait

complètement disparaître par e�et de la sélection. Le maintien de forts niveaux de diversité

génétique intra-population en présence de di�érenciation adaptative, comme cela est généra-

lement observé chez les arbres, reste un paradoxe important en biologie évolutive (Le Corre

& Kremer, 2012). L'apport de variation génétique à court terme pourrait notamment être

expliqué par les �ux de gènes entre populations (Hamrick et al., 1992). La fragmentation ac-

tuelle des paysages, en réduisant l'apport de diversité génétique par les �ux de gènes, pourrait

être une des contraintes majeures à l'adaptation génétique des populations aux changements

climatiques futurs (Davis & Shaw, 2001).

En théorie, les �ux de gènes peuvent également favoriser la di�usion d'allèles avantageux

dans l'espace. Dans le cas particulier d'environnements variables à la fois dans l'espace et le

temps, les �ux de gènes entre populations localement adaptées pourraient favoriser la di�u-

sion d'allèles favorables pré-adaptés aux conditions environnementales futures (Davis & Shaw,

2001; Aitken et al., 2008). Dans le contexte des changements climatiques actuels, cette théorie

est très séduisante puisqu'elle suppose que les �ux de gènes pourraient contenir des allèles pré-

adaptés aux conditions environnementales chaudes et accélérer l'adaptation des populations

dans les zones de moyennes à hautes latitudes et altitudes (Kremer et al., 2012). Plus que de

permettre le maintien des populations dans un environnement se translatant dans l'espace, ces

di�usions de gènes pré-adaptés au nouvel environnement pourraient faciliter la colonisation à

l'avant des marges et l'extension des aires de distribution (Davis & Shaw, 2001). Les évène-

ments de dispersion à longue distance pourraient tout particulièrement favoriser ces di�usions

de gènes avantageux.
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D'autres e�ets béné�ques des �ux de gènes sur l'adaptation sont souvent avancés comme la

capacité de contrer les e�ets de la dépression de consanguinité dans les populations de faible

taille (Ingvarsson & Whitlock, 2000). Dans ces populations, les �ux de gènes permettent

également d'éviter les variations de fréquences alléliques aléatoires et la �xation des allèles

défavorables dues à l'e�et de la dérive génétique (Alleaume-Benharira et al., 2006). Chez les

arbres, le régime de reproduction majoritairement allofécond maintient un fort fardeau géné-

tique du à la présence d'allèles délétères récessifs (i.e. les descendants issus d'autofécondation

ou du croisement entre parents apparentés présentent de plus faibles valeurs sélectives). Chez

les populations de petites tailles ou présentant des régimes de reproduction mixte, on peut

donc s'attendre à ce que les e�ets de la migration soient particulièrement béné�ques.

L'étude du concept d'adaptation locale peut sortir de ce formalisme volontairement sim-

pliste de la génétique des populations, décrivant l'e�et d'un gène sur la valeur sélective, en

utilisant des approches de génétique quantitative, décrivant l'e�et d'un ou plusieurs traits

quantitatifs sur la valeur sélective.

1.2.1.2 Formalisation de la réponse à la sélection par les modèles de génétique

quantitative

La génétique quantitative o�re un cadre conceptuel de choix pour comprendre la réponse

à la sélection des traits quantitatifs. Un trait quantitatif est un trait présentant une variation

continue au sein d'une population (contrairement aux traits discrets), généralement due à

un déterminisme complexe, à la fois multigénique et environnemental. La plupart des traits

phénotypiques observables sur les individus d'une espèce, et en particulier ceux impliqués

dans la réponse adaptative, sont quantitatifs. L'intérêt principal de la génétique quantitative

est de permettre la décomposition de la variabilité phénotypique d'un trait mesuré dans

une population ou groupe d'individus en composantes génétiques (variance génétique VG) et

environnementales (variance environnementale VE ; Encadré A), sans avoir à connaître les

gènes responsables du déterminisme de ce caractère. La variance génétique, qui peut elle-

même être décomposée en composantes additive (VA) et de dominance (VD), est en théorie

directement reliée au polymorphisme des gènes codant pour le trait (Figure 1.6). La mesure

d'héritabilité au sens strict (h2) d'un trait au sein d'une population permet de quanti�er la part

du phénotype transmis par les gènes à e�ets additifs : h2 = VA/VP . L'intérêt de l'héritabilité
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Figure 1.6 � Cas a : additivité stricte des allèles des locus, b : dominance complète. En
ordonnée on retrouve l'évolution des variances génétiques et en abscisse la fréquence d'un
allèle à un locus biallélique. Tiré de Verrier et al. (2001).

est notamment de permettre la prédiction de la réponse à la sélection "immédiate" (R) à

travers l'équation du sélectionneur, appelée ainsi du fait de son utilisation dans un premier

temps par le milieu de l'amélioration animale et variétale :

R = h2S (1.1)

avec S le di�érentiel de sélection, qui est la di�érence entre la moyenne de la population des

parents avant et après sélection (une mesure de l'intensité de la sélection).

En écologie évolutive cette équation est modi�ée pour prédire le taux d'évolution génétique

d'un trait soumis à la sélection naturelle sous la forme :

R = h2VPβ ou R = VAβ (1.2)

L'intensité de la sélection naturelle sur un trait quantitatif est de manière simple mesurée par

la relation linéaire qui existe entre la valeur phénotypique du trait et la valeur sélective, aussi

appelée gradient de sélection linéaire (β). Cette équation 1.2 permet notamment d'appliquer

l'équation du sélectionneur à un autre type de sélection que celle par troncature classiquement
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Encadré A
Décomposition de la variation phénotypique

Le modèle de génétique quantitative carac-
térise l'in�uence du génotype (G) et de l'en-
vironnement (E) sur la valeur phénotypique
(z) comme :

z = G+ E

Pour un individu diploïde, la valeur géné-
tique à un locus l, Gi,j,l, est classiquement
décomposée comme :

Gi,j,l = αi,l + αj,l + δi,j,l

avec αi,l et αj,l les e�ets moyens de l'allèles
au locus l et δi,j,l l'e�et de leur interaction.
La valeur génétique additive, A, est dé�nie
par la somme des e�ets moyens des gènes
(A =

∑
l

αi,l+αj,l) et la valeur de dominance,

D, par la somme des e�ets d'interaction aux
loci (D =

∑
l

δi,j,l). Ainsi, la valeur génétique

totale peut être écrite comme (Figure 1.7) :

G = A+D

À partir de ces modèles, on peut partitionner
la variance phénotypique d'un trait, VP , en
composantes de variance génétique additive
VA, variance de dominance,VD, et variance
environnementale, VE :

VP = VA + VD + VE

en supposant que les composantes de cova-
riance, cov(A,D), cov(A,E) et cov(D,E)
soient nulles.
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Figure 1.7 � Valeurs génétiques additives
(A), de dominances (D) et génétiques totales
(G = A+D) dans le cas du gène du nanisme
chez la souris (aux allèles "n" et "+"). L'axe
des ordonnées représente l'e�et du génotype
sur le poids des individus (gramme) par rap-
port à la moyenne générale de la population.
Tiré de Verrier et al. (2001).
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utilisée en amélioration. La valeur sélective étant généralement a�ectée par plusieurs traits

quantitatifs non-indépendants, un modèle plus correct de changement moyen multivarié de

valeurs de traits sur une génération s'écrit (Lande & Arnold, 1983) :

∆z = G× β (1.3)

avec ∆z = {∆z1,∆z2, ...,∆zn} le vecteur des changements moyens de n traits, G la matrice

de variance-covariance additive génétique des traits et β = {β1, β2, ..., βn} le vecteur des gra-

dients de sélection directionnels des n traits.

D'un point de vue pratique, les e�ets génétiques et environnementaux sur la valeur phé-

notypique peuvent être dissociés par la connaissance des covariances génétiques et environne-

mentales entre apparentés, covG(X,Y ) et covE(X,Y ) respectivement (Lynch & Walsh, 1998) :

cov(X,Y ) = covG(X,Y ) + covE(X,Y ) (1.4)

covG(X,Y ) = 2φAVA + φDVD (1.5)

avec cov(X,Y ) la covariance phénotypique des individus X et Y , φA le coe�cient de simple

parenté et φD le coe�cient de double parenté. Dans les populations naturelles, un des enjeux

principaux est d'être capable de distinguer ces covariances génétiques et environnementales

entre apparentés car : d'une part, les relations de parentés ne sont pas forcément facilement

retraçables, d'autre part, l'environnement naturel est souvent très complexe à caractériser, et,

�nalement, la répartition spatiale in situ des individus n'est pas randomisée, et des apparentés

peuvent se retrouver dans des environnements semblables rendant di�cile la distinction entre

covG(X,Y ) et covE(X,Y ). Pour ces raisons, a�n de pouvoir distinguer les ressemblances phé-

notypiques liées aux gènes ou à l'environnement, beaucoup d'études utilisent des dispositifs

dits de "familles", qui consistent à échantillonner des groupes de parenté connue (e.g. familles

de plein-frères, de demi-frères), placées dans des conditions environnementales contrôlées (e.g.

jardin commun pour les plantes) ou des conditions semi-naturelles (e.g. nids arti�ciels pour

les oiseaux ; Kruuk 2004). Di�érents modèles statistiques permettent alors de dissocier les

causes de similarités entre apparentés pour permettre l'estimation de h2 et de la matrice G :

la régression parent-enfant, le modèle famille ou encore le modèle animal (Encadré B).
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Encadré B
Principaux modèles statistiques en génétique quantitative

Les modèles en génétique quantitative ont
deux intérêts primordiaux, 1) parvenir à
dissocier les e�ets génétiques et environne-
mentaux sur l'expression du trait Y et 2)
estimer la variance génétique additive au
sein d'une population, VA, pré-requis pour
savoir comment le trait va répondre à la sé-
lection.

La régression entre apparentés Princi-
palement utilisée pour comparer des parents
et leurs descendants, la régression parent-
enfant est basée sur un modèle statistique
simple reliant la valeur phénotypique du pa-
rent X à celle de son descendant, Y :

Yi = bXi + σi

avec b la pente de la régression et σ
un e�et aléatoire résiduel avec σ ∼
N(0, VE). Comme b = covG(Yi, Xi)/V (Xi)
et covG(Yi, Xi) = 1/2VA (φA = 1/2 entre
parent et descendant ; equation1.5), on peut
facilement déduire la variance génétique de
ce modèle de régression :

VA = 2bV (Xi)

Le modèle famille Le modèle famille
consiste à analyser la variance inter-famille
(VF ) directement reliée à la covariance gé-
nétique intra-famille (covG) et donc à la va-
riance génétique par l'équation :

VF = covG(Xi, Xi′)

= 2φAVA + φDVD

avec φA le coe�cient de simple parenté et
φD le coe�cient de double parenté. Ainsi,
pour des familles de plein-frères ont peut dé-
duire que VF = 1/2VA + 1/4VD et pour des

familles de demi-frères VF = 1/4VA (φD =
0). L'estimation de VF passe généralement
par l'utilisation de modèle linéaire mixte où
l'e�et aléatoire Famille, F , est supposé tiré
dans F ∼ N(0, VF ) :

Yji = µ+ Fj + σji

avec Yji la valeur phénotypique de l'indi-
vidu i appartenant à la famille j, µ un ef-
fet moyen et σji un e�et aléatoire résiduel
(σ ∼ N(0, VR)).

Le modèle animal Le modèle animal, ré-
cemment appliqué au domaine de la géné-
tique quantitative en biologie évolutive, est
maintenant très largement utilisé au sein de
cette communauté (Kruuk, 2004). Ce mo-
dèle permet d'utiliser les covariances phéno-
typiques entre toutes les paires d'apparen-
tés au sein d'une population, à l'inverse de
la régression parent-enfant ou du modèle fa-
mille qui n'utilisent que les covariances de
certains type de parentés. Le modèle animal
est donc très performant pour extraire toute
l'information sur les apparentements dispo-
nible. Sous sa forme la plus simple, le modèle
décompose la valeur phénotypique d'un in-
dividu i comme :

Yi = µ+ ai + σi

avec ai un e�et aléatoire représentant la va-
leur génétique de l'individu i et σi un e�et
aléatoire résiduel. Les ai sont supposés ti-
rés dans a ∼ N(0, A × VA) et les σi dans
σ ∼ N(0, Ide × VR), avec A la matrice des
apparentements génétiques additifs entre in-
dividus et Ide la matrice identité. Les coef-
�cients de simple parenté regroupé dans A
sont généralement inférées par une informa-
tion de type pédigrée a�n de déduire VA.
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Aujourd'hui cependant, le développement de marqueurs moléculaires apportent une infor-

mation sur l'apparentement génétique entre individus (données génomiques ; Visscher et al.

2006) et de méthodes statistiques permettant de pouvoir prendre en compte l'in�uence de

variabilités environnementales dans les modèles de génétique quantitative (modèle animal ;

Kruuk 2004) est très prometteur quand au fait de pouvoir réaliser dans les années à venir

des études de génétiques quantitatives en populations naturelles, même en l'absence d'une

information préalable sur le pédigrée des individus.

1.2.1.3 Apport des modèles théoriques sur les limitations des aires de distribu-

tion

A�n de déterminer quels étaient les principaux facteurs limitant l'adaptation locale, les

études théoriques, basées sur des modèles de génétique quantitative évolutive qui intègrent le

formalisme de la génétique des populations et de la génétique quantitative, ont notamment

cherché à comprendre pourquoi l'adaptation échouait aux limites des aires de distribution des

espèces (Bridle & Vines, 2007). Les populations devenant de plus en plus petites et fragmen-

tées aux bordures des aires de distribution, deux explications sont classiquement avancées pour

expliquer le manque d'adaptation locale : (1) les e�ets de dérive génétique limitent la �xation

d'allèles béné�ques et empêchent l'adaptation et l'expansion des populations en marges ; (2)

la connexion par les �ux de gènes des populations marginales aux populations centrales, bien

adaptées à leur environnement, apporte un �ux continu d'allèles mal-adaptés qui freine la

�xation des allèles localement adaptés par action de la sélection (Bridle & Vines, 2007). La

modélisation de la démographie et l'évolution d'un trait quantitatif au sein de populations

distribuées dans un paysage à variation continue des conditions environnementales permet

de comprendre la formation de marges de distribution dans un environnement spatialement

hétérogène. En utilisant ce type de modèle, Kirkpatrick & Barton (1997) ont montré que

les �ux de gènes asymétriques du centre vers les marges contribuaient à la mal-adaptation

et au frein de l'expansion des populations marginales. Ce modèle, qui suppose la variance

génétique constante dans l'espace, met en évidence les e�ets défavorables des �ux de gènes

sur l'adaptation locale. Barton (2001) a par la suite étendu ce modèle pour inclure les e�ets

de la taille de population et de la migration sur les variances génétiques. Il trouve alors que

l'e�et béné�que des �ux de gènes sur l'augmentation de la variance génétique au sein des

populations marginales l'emporte sur les e�ets défavorables de la migration, les populations
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atteignant leur optimum phénotypique en tout point du gradient environnemental, même si

ce dernier est très abrupt. Ainsi, à l'inverse du modèle de Kirkpatrick & Barton (1997), les

modèles prenant en compte les e�ets de la migration sur l'augmentation des variances géné-

tiques soulignent le rôle béné�que de ce processus sur les capacités d'adaptation. Notamment,

l'augmentation de la variance génétique au sein des populations est attendue comme d'autant

plus importante que les populations connectées par des �ux de gènes subissent des pressions

de sélection divergentes (Pease et al., 1989; Barton, 2001).

Les covariances génétiques entre traits quantitatifs sont, au même titre que les �ux de gènes

entre populations localement adaptées, des forces qui peuvent théoriquement contraindre la

réponse adaptative des populations. Dans une étude récente, Duputié et al. (2012) ont étendu

le modèle théorique univarié d'évolution (Pease et al., 1989; Barton, 2001) a�n d'étudier l'évo-

lution de plusieurs traits en réponse aux pressions de sélection locale et aux �ux de gènes. Leur

conclusion est que les contraintes multitraits et la structure de la sélection (e.g., directionnelle,

stabilisante) peuvent fortement diminuer les capacités de persistance dans un environnement

changeant. Tout comme les modèles univariés, les modèles multitraits dégagent que des taux

intermédiaires de migration favorisent l'adaptation des populations périphériques.

Chez les plantes, les e�ets béné�ques et défavorables des �ux de gènes pourraient varier

selon les contributions de la dispersion par graine et pollen. En e�et, un grain de pollen ap-

porte moitié moins d'allèles migrants qu'une graine. La sélection pourrait aussi être moins

e�cace à supprimer les allèles délétères partiellement masqués par les hybrides et donc le

fardeau de migration pourrait être plus important lors de migration par �ux de pollen. Or

chez beaucoup de plantes, et chez les arbres notamment, on sait que la dispersion à moyenne

et longue distance se fait essentiellement par pollen (Ashley, 2010). Récemment, Lopez et al.

(2008) ont montré que les e�ets de la dispersion par pollen et graine sur la variance génétique

et le fardeau génétique étaient identiques à moins que l'environnement soit très hétérogène.

Dans ces derniers cas, le fardeau génétique est supérieur si la dispersion se produit essentiel-

lement par pollen.

Toutes ces études théoriques ont apporté un socle important de connaissances et d'at-

tendus sur les e�ets de la migration sur l'adaptation locale qui attendent maintenant d'être

testés empiriquement (Bridle & Vines, 2007). Dans les deux paragraphes suivants, je présente
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brièvement les approches expérimentales possibles pour aborder ces questions.

1.2.1.4 Mesures expérimentales de l'adaptation locale

Comparaison des performances en transplantations croisées

D'après le cadre théorique qui vient d'être présenté, l'adaptation locale se manifeste par le

fait que dans chaque localité les individus "locaux" présentent une meilleure valeur sélective

que les individus "immigrants". Ainsi, la majorité des études empiriques cherchant à détecter

des patrons d'adaptation locale comparent les performances moyennes de populations origi-

naires de di�érents habitats dans l'ensemble des habitats dont elles sont issues (manipulations

dites de "transplantations croisées" ; Figure 1.8 a, b ; Kawecki & Ebert 2004) . Comme pré-

cédemment décrit, tous les types d'interaction population×environnement ne re�ètent pas

forcément des patrons d'adaptation locale ; en e�et les patrons où la valeur sélective moyenne

de la population est meilleure dans son environnement d'origine que dans un environnement

in each habitat the local deme is expected to show higher
fitness than demes from other habitats9 In contrastV the
Ôhome vs9 awayÕcriterion emphasizes the comparison of a
deme’sfitnessacrosshabitatsN local adaptation would besaid
to occur if each demehad ahigher fitness in itsown habitat
1at homeq than in other habitats 1awayq9

Of courseV asthenumber of demesand habitatsincreasesV
these idealized criteria will be increasingly unlikely to hold
in each habitat or for each demeV so they need to be
reZformulated in statistical terms9 In general statistical termsV
local adaptation implies a specific form of deme · habitat
interactionN mean deme fitness should be systematically
higher for the ÔsympatricÕdeme · habitat combinations
1i9e9 a deme is tested in its habitat of originq than in the
remainingV ÔallopatricÕcases9 HoweverV existence of the
predicted Ôsympatric vs9 allopatricÕcontrast is not sufficient
to conclude about local adaptation9 This is illustrated with a
hypothetical twoZhabitat example in Fig9 KN the average
difference between the ÔsympatricÕand ÔallopatricÕcases is
identical in all panelsV yet panel 1dq suggests a very different
conclusion about local adaptation than panel 1aq9 Thedegree
to which the Ôlocal vs9 foreignÕcriterion is satisfied is thus
indicated by the magnitude of this Ôsympatric vs9 allopatricÕ
contrast relative to variation in overall deme performance
1averaged across habitatsq9 In turnV the Ôhome vs9 awayÕ
criterion is quantitatively addressed by the magnitude of the
Ôsympatricvs9allopatricÕcontrast relativetovariation in intrinZ

sic habitat quality 1averaged over demes tested in itq9 ThusV
thetwo criteriaarenot independentV but also not equivalent9

The two criteria will often be simultaneously satisfied
1as in Fig9 KaqV and it is certainly worth examining both
1Gandon T Van Zandt KWWSM Kaltz et al9 KWWWM Thrall et al9
2;;2M Pelotte et al9 2;;0q9 HoweverV we do not agree with
the proposition that they are equally relevant for testing the
pattern of local adaptation9 RatherV webelieve that theÔlocal
vs9 foreignÕcriterion should be regarded as diagnostic for
the pattern of local adaptation9 This criterion is directly
relevant to the driving force of local adaptation – divergent
natural selection – which acts on genetic differences in
relative fitness within each habitat9 The Ôlocal vs9 foreignÕ
criterion addressestheefficacy of divergent selection relative
to other evolutionary processes9 In contrastV the Ôhome vs9
awayÕcriterion confounds the effects of divergent selection
with intrinsic differences in habitat quality9 Survival or
fertility of a genotype optimally adapted to a poorZquality
habitat may still increase following a transplant to a
resourceZrich habitatV although in the poor habitat this
genotype is favoured 1i9e9 has higher relative fitness than
other genotypesq while in the rich habitat it would be
outcompeted by other genotypes9 In contrast to geneticallyZ
based differences among demes in overall performanceV
which are a product of evolutionV differences in intrinsic
habitat quality areaproperty of theenvironment9 Theory of
local adaptation predicts evolutionary changes in the
metapopulationV but not changes in the environment9 WeV
thereforeV propose that a pattern that satisfies the Ôlocal vs9
foreignÕbut not Ôhome vs9 awayÕcriterion 1like that in
Fig9 Kbq offers as much support for local adaptationV as a
pattern that satisfies both criteria 1like that in Fig9 Kaq9 In
contrastV a pattern that satisfies the Ôhome vs9 awayÕbut not
the Ôlocal vs9 foreignÕcriterion 1Fig9 Kcq implies that some
demes consistently outperform others in all habitatsV in
contrast to what the theory predicts9

NonethelessV detection of a pattern like in Fig9 Kc invites
followZup studies to explain it9 It still does suggest an
imprint of natural selection imposed by the local conditions
in each habitat9 It may even represent a case of local
adaptation masked by experimental artefactsV such as nonZ
genetic differences between individuals originating from
different demes 1e9g9 different sensitivity to handlingV
maternal effects or different infection statusM see belowqV
or accidental preZadaptation of some demes to the general
common garden environment9 OrV it may reflect genuine
genetic differentiation because of other processesV like
differential inbreeding of demesV a beneficial mutation
spreading through the metapopulation 1already fixed in
some demes and still absent in othersq9 It may also indicate
that different demes have reached alternative Ôadaptive
peaksÕof different ÔheightÕ1Goodnight 2;;;q9 The existence
of such pattern is highly relevant for other issuesV e9g9
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Figure K Hypothetical patterns of deme · habitat interaction for
fitness9 SquaresN the average of demes originating from habitat KM
circlesN the average of demes originating from habitat 29 The
patterns in panels 1aq and 1bq satisfy the Ôlocal vs9 foreignÕcriterion9
The patterns in panels 1aq and 1cq satisfy the Ôhome vs9 awayÕ
criterion9 The average difference between the ÔsympatricÕand
ÔallopatricÕdeme–habitat combinations is the same in all graphs9
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Figure 1.8 � Patrons hypothétiques d'interaction population×habitat (ou environnement)
pour la valeur sélective. Les carrés blancs représentent la moyenne de valeur sélective de la
populations provenant de l'habitat 1 et les cercles noirs la moyenne de valeur sélective pour
la population provenant de l'habitat 2. Les patrons représentés par les cas (a) et (b) satisfont
le critère "local v.s. étranger" alors que le cas (c) satisfait le cas ""habitat d'origine" v.s.
"habitat étranger". Tiré de Kawecki & Ebert (2004).
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de transplantation (comparaison "habitat d'origine" versus "habitat étranger"), i.e. une com-

paraison des performances d'une population entre habitats et non pas des performances des

populations au sein d'un habitat, ne constitue pas rigoureusement une preuve d'adaptation

locale (Figure 1.8 c ; Kawecki & Ebert 2004). Chez les plantes, les transplantations croisées ont

permis de révéler de nombreuses interactions population×environnement le long de gradients

environnementaux (71 % des études ; Leimu & Fischer 2008). Cependant, le test rigoureux

d'adaptation locale, i.e. le fait que les populations "locales" aient de meilleures performances

que les populations "étrangères", représente seulement 45 % des comparaisons entre paires de

populations (Leimu & Fischer, 2008). Ces résultats indiquent que l'adaptation locale chez les

plantes est �nalement moins fréquente que ce que suggérait une utilisation trop relâchée du

concept.

Étude de la di�érenciation génétique des traits quantitatifs

Du fait de la di�culté de mise en ÷uvre de l'expérimentation de transplantation croisée pour

certaines espèces (e.g., comment et quand mesurer la valeur sélective des espèces pérennes),

une autre approche consistant à étudier la di�érenciation génétique des traits quantitatifs est

fréquemment utilisée (Savolainen et al., 2007). Cette approche ne permettant que de tester une

interaction population×environnement, elle ne constitue cependant pas une preuve d'adap-

tation locale d'après la dé�nition de Kawecki & Ebert (2004). Néanmoins, elle permet de

dissocier les deux forces pouvant conduire à une perte de variance génétique intra-population

et une augmentation de la variance entre populations : la dérive génétique et la sélection na-

turelle. En environnement commun, la comparaison d'individus issus de populations subissant

di�érentes conditions environnementales permet de pouvoir décomposer la part de variance

génétique au sein des populations (VGW ) et entre populations (VGB). De cette décomposi-

tion de variance, un indice statistique appelé Qst a été créé a�n de quanti�er la divergence

génétique des traits quantitatifs (Lande, 1992; Spitze, 1993) :

Qst =
VGB

VGB + 2VGW
(1.6)

A�n de pouvoir dissocier les e�ets de la sélection et de la dérive sur la di�érenciation

génétique des traits quantitatifs, l'indice de Qst est généralement comparé à son analogue

quanti�ant la proportion de variance génétique neutre mesurée entre populations, le Fst de
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Wright (Wright, 1951). Le test de di�érenciation adaptative des traits repose alors sur un écart

à l'attendu neutre de di�érenciation sous l'action de la dérive génétique seule : Qst = Fst

(Lande, 1992). Cet attendu neutre, qui a été démontré sous di�érents scénarios démogra-

phiques (Lande, 1992; Whitlock, 1999), o�re un cadre robuste pour aller tester di�érents

attendus sur l'importance relative de la sélection naturelle et de la dérive génétique sur les

changements évolutifs.

Pour les traits neutres additifs, Qst et Fst devraient être égaux ; le test Qst 6= Fst in-

dique une action vraisemblable de la sélection naturelle sur la di�érenciation des traits. Plus

précisément, si la divergence aux traits quantitatifs excède celle aux marqueurs neutres, i.e.

Qst > Fst, alors le patron de di�érenciation a probablement été causé par l'action de sé-

lection divergente ; si à l'inverse la divergence des traits entre populations est inférieure à

celle attendue sous action de la dérive génétique seule, le patron a probablement été causé

par l'action de sélection stabilisante . De nombreuses études en biologie évolutive ont utilisé

ce test de Fst-Qst pour rechercher des traces de sélection sur les traits quantitatifs (Leinonen

et al., 2008). Des méta-analyses montrent que les patrons de di�érenciation adaptative des

traits sont communs dans la nature (Merila & Crnokrak, 2001; McKay & Latta, 2002; Leino-

nen et al., 2008; Alberto et al., 2013).

La méthode de comparaison Fst-Qst n'est cependant pas applicable à toutes les études de

biologie évolutive, d'une part car elle demande d'être capable de bien séparer les composantes

génétiques et plastiques à l'origine de la di�érenciation des traits (Pujol & Pannell, 2008), et,

d'autre part, car elle nécessite le suivi de nombreuses populations a�n de pouvoir faire des

inférences correctes (n > 10 ; O'Hara & Merila 2005; Whitlock & Guillaume 2009) et il est rare

de pouvoir acquérir d'aussi gros jeux de données dans les populations naturelles. Notez que

ces limites statistiques ont récemment été contournées par le développement d'une procédure

Bayésienne combinant un modèle de divergence génétique neutre (modèle F ; Gaggiotti & Foll

2010) et un modèle de génétique quantitative à l'échelle individuelle (modèle animal) pour

détecter des traces de la sélection sur la di�érenciation entre populations (Ovaskainen et al.,

2011).
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1.2.1.5 Preuves empiriques de l'impact des �ux de gènes

Quelques études corrélatives sont parvenues à mettre en évidence que les niveaux d'adap-

tation locale et de di�érenciation des traits fonctionnels augmentaient avec la distance entre

populations, et donc, indirectement, dépendaient de l'intensité des échanges de gènes entre

ces populations (Hendry & Taylor, 2004; Sambatti & Rice, 2006). Des preuves empiriques

corroborent donc l'idée que des �ux de gènes trop importants peuvent constituer un frein à

l'établissement d'un patron d'adaptation locale. Cependant, un problème majeur de l'approche

indirecte utilisée par ces études est qu'elle néglige un biais potentiel du à la covariation spa-

tiale des pressions de sélection divergentes et de l'intensité �ux de gènes : ainsi, les divergences

génétiques moins importantes entre populations proches géographiquement pourraient aussi

être dues à des pressions de sélection moins hétérogènes entre des environnements proches

(Garant et al., 2007). De plus, la proportion d'études montrant un e�et des �ux de gènes

sur les patrons d'adaptation locale par rapport au nombre n'en détectant pas reste faible.

Les méta-analyses sur ce sujet soulignent cette tendance, en montrant que la distance entre

populations n'est pas le facteur principal expliquant les degrés d'adaptation des populations

à leur environnement (Figure 1.9 ; McKay & Latta 2002; Leimu & Fischer 2008). Finalement,

les études empiriques ont fourni peu de preuves que la migration freine l'adaptation locale.

Figure 1.9 � Relation entre la distance géographique et l'adaptation locale. Le d de Hedge
est un coe�cient mesurant la di�érence entre les performances moyennes des individus locaux
v.s. étrangers. Tiré de Leimu & Fischer (2008).

D'autres études empiriques ont également testé les attendus sur les e�ets favorables des

�ux de gènes sur les capacités évolutives des populations. Chez les animaux, des manipula-

tions d'évolution expérimentale contrôlant la migration et les pressions de sélection au sein de
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populations arti�cielles ont déjà permis de mettre en évidence les e�ets béné�ques de la mi-

gration sur le taux d'évolution (e.g. chez la drosophile ; Swindell & Bouzat 2006). Cependant,

ces études ne permettent pas de répondre à la question de l'impact réel du �ux de gènes sur

l'adaptation des populations naturelles. Chez les plantes, le rôle des �ux de gènes est géné-

ralement étudié grâce à des manipulations dites de "croisements contrôlés". Les croisements

entre individus d'une même zone géographique et d'individus séparés par de longues distances

sont ensuite comparés aux croisements "naturels" (chez les plantes appelés de "pollinisation

libre") pour évaluer le rôle e�cace de la migration dans les populations naturelles (Nilsson,

1995). Ces études sont en quantités restreintes du fait des di�cultés de mise en ÷uvre des

croisements contrôlés, notamment chez les arbres du fait de la localisation des �eurs et des

forts taux d'avortement des fruits. Une étude récente chez l'eucalyptus commun (Eucaplytus

globulus) a permis de mettre en évidence un avantage sélectif aux individus issus de pollini-

sation à longue-distance (Costa e Silva et al., 2014). Ainsi, chez les populations présentant

des niveaux de consanguinité non-négligeables, les e�ets béné�ques de l'hétérosis 10 seraient

su�sants pour dépasser le fardeau génétique lié à la migration.

both latitude and distance from the centre of the range
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longitudinal coordinates5F
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10. hétérosis (ou vigueur hybride) est l'augmentation de la valeur sélective des individus issus de croisements
entre lignées étant chacunes consanguines
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Une étude intéressante chez le pin tordu Pinus contorta a permis de tester l'attendu théorique

selon lequel plus la di�érenciation génétique entre populations est importante, plus les �ux de

gènes ont un e�et sur l'augmentation de la variance génétique au sein des populations (Yea-

man & Jarvis, 2006). L'étude s'est basée sur un dispositif de jardin commun permettant de

mesurer la variance génétique de la croissance pour 142 populations et sur la caractérisation

de l'hétérogénéité des conditions environnementales dans la région autour des habitats d'ori-

gine. Les auteurs montrent qu'une forte corrélation existe entre l'hétérogénéité régionale et la

variance génétique, suggérant que les �ux de gènes entre populations subissant des pressions

de sélection hétérogènes contribuent à expliquer les niveaux de variance génétique au sein des

populations de pin (Figure 1.10 ; Yeaman & Jarvis 2006).

La plupart des études empiriques se sont focalisées sur les conséquences mal-adaptatives

des �ux de gènes. Ceci peut notamment être expliqué par la plus grande di�culté méthodolo-

gique à tester les attendus théoriques des e�ets béné�ques des �ux de gènes sur l'adaptation.

Même si les e�ets béné�ques des �ux de gènes sont souvent supposés supplanter les e�ets

négatifs, notamment chez les arbres (Kremer et al., 2012), il existe un important manque de

preuves empiriques directes de l'e�et des �ux de gènes en populations naturelles.

1.2.2 Adaptation locale de populations d'arbres aux variations climatiques

Parmi les situations empiriques pouvant générer des patrons d'adaptation locale, je me

suis particulièrement focalisée sur la di�érenciation de traits quantitatifs écophysiologiques le

long de gradients altitudinaux chez les arbres.

1.2.2.1 Réponse adaptative des traits fonctionnels aux variations environnemen-

tales chez les plantes

Comme nous l'avons vu précédemment, les e�ets de la sélection et l'adaptation génétique

peuvent être révélés par l'étude des traits impliqués dans ces adaptations et une approche

de génétique quantitative. Dans le cas de la réponse au climat, le choix de traits adaptatifs

pertinents chez les plantes peut s'appuyer sur les connaissances issues de l'écophysiologie, i.e.

l'étude de la relation entre la plante et son environnement abiotique. En écophysiologie, le

concept de trait fonctionnel dé�nit tout trait phénologique, physiologique ou morphologique,
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The ‘‘performance paradigm’’ constitutes a very useful
frameworkI which has been introduced only very
recently in plant ecology FAckerly et alR S999I Geber
and Griffen S994VR As argued by McGill et alR FS99EV
who advocate the use of unified ‘‘performance curren1
cies’’ to improve our understanding of plant commu1
nityI acknowledging the importance of individual
performance is central in ecologyR We suggest that the
three components of plant fitness FgrowthI reproduc1
tion and survivalV be assessed by the measure of only
three performance traitsz vegetative biomassI reproduc1
tive output and plant survival FFigR 4VR Vegetative
biomass represents the net cumulated outcome of all
growth and loss processesI reproductive output can be
measured by the seed biomass plus the reproductive
accessories andqor the number of seeds producedI and
plant survival is assessed by a binary variable Fan
individual is dead or alive in the environmental
condition consideredV or a probability Fin this caseI
information about a cohort of individuals is neededVR
Thevalueof thesethreeperformancetraitsisinfluenced
by morphologicalI physiological and phenological
FM1P1PV traitsI operating from the cell to the whole
plant levels FFigR 4VR

In the case of vegetative biomassI a convenient
framework may be used to unravel relationships
between M1P1P traits and performance traitsR Vegeta1
tive biomass at any time t FVMtV can be written asz

VMt 9 VM98eRGR8t F8V

this simple equation shows that VM9I the initial plant
mass FeRgR seed mass in the case of annualsVI RGRI the
relativegrowth rateI and tI theduration of activegrowthI
potentially play a role in the determination of the

vegetative biomass at the end of a growing seasonR
Recent advances in plant ecophysiology have gone one
step forwardI and identified theunderlyingM1P1P traits
which had the strongest impactson RGR FPoorter and
van der Werf 8´´DI Shipley S99EVI one of them being
specific leaf area FcfR FigR BBVR TheM1P1P traitsmay be
inter1related FFigR 4Vz among a wealth of examplesI one
such relationship is that between specific leaf area Fthe
ratio of leaf areato leaf dry massV and net photosynthesic
rateobserved both at theleaf FFigR BAV and whole1plant
FFigR BBV levelsR The search for relationships between
M1P1Ptraitsand performancetraitsisan on1goingquest
in plant ecology FAckerly et alR S999I Geber and Griffen
S994VI at the cross1roads of ecophysiologyI ecological
geneticsand community ecologyR

The identification of performance traits imposes a
hierarchy among plant traitsI which can beimportant in
statistical analysis FArnold 8´D4VI using for example
structural equation modelling FAckerly et alR S999I Vile
et alR S99EaVR More generallyI it may prove useful to
addressparticular questionssuch astheidentification of
suites of quantitative traits to explain ecosystem
functioning FEviner and Chapin S994V or plant
strategies FVile et alR S99EaVI or to assess functional
diversity based on theclustering of plant traitsFPetchey
and Gaston S99SVR

The special case of functional traits

‘‘Plant functional trait’’ is a currently widely used
expression in plant ecology FD ı́az and Cabido S998I
Lavorel and Garnier S99SI Hooper et alR S99xVI but its
actual meaning varies substantially among authors
FTable SVR It may be understood as a surrogate of a

PlantGperformance IndividualGfitness

M1P1PGtrait 8

M1P1PGtrait S

M1P1PGtrait 4

M1P1PGtrait B

M1P1PGtrait k

RGRGR

VegetativeGbiomass

PlantGsurvival

ReproductiveGoutput

FunctionalGtraits PerformanceGtraits

Traits

FigR 4R Arnold’sF8´D4V framework revisited in aplant ecology perspectiveR Morpho1physio1phenological FM1P1PV traitsFfrom 8
to kV modulateoneor all threeperformancetraitsFvegetativebiomassI reproductiveoutput and plant survivalV which determine
plant performanceandI in fineI itsindividual fitnessR M1P1P traitsmay beinter1related Fdashed double1arrowsVR For clarityI inter1
relations among performance traits and feedbacks between performance and M1P1P traits are not representedR

DDE

Figure 1.11 � Concept de trait fonctionnel chez les plantes. Extrait de Violle et al. (2007).

a�ectant indirectement la valeur sélective des individus par son e�et sur des traits de perfor-

mances, i.e. des traits de survie, croissance et reproduction (Figure 1.11 ; Violle et al. 2007).

Chez les plantes, les performances photosynthétiques sont impliquées dans la valeur sélective

des individus car elles déterminent en partie la quantité de substrat carboné disponible pour

la croissance et la reproduction. La température et la concentration en CO2 sont des facteurs

clefs qui gouvernent la productivité des plantes (Gerhart & Ward, 2010). À l'inverse la dispo-

nibilité en eau limite le fonctionnement des plantes terrestres, puisque l'absorption du carbone

au niveau des stomates se fait au détriment de pertes en eau. En milieu tempérée, la variation

des températures est souvent corrélée à la disponibilité en eau : les milieux les plus chauds

sont généralement aussi les plus secs et les milieux les plus froids ont des précipitations plus

élevées. Ainsi, aux deux extrêmes de l'aire de répartition des espèces de plantes tempérées les

enjeux évolutifs vont être de s'adapter à des milieux chauds contraints en eau (plus précisé-

ment aux sécheresses estivales) et à des milieux froids (plus précisément aux froids hivernaux).

Au niveau physiologique, les performances photosynthétiques des plantes peuvent être

évaluées par des traits tels que l'assimilation nette de CO2 (Amax) qui dépend de la quan-

tité d'azote par unité de masse surfacique foliaire (Na ; 20 à 30 % de l'azote foliaire chez

les plantes étant représenté par la RubisCO, enzyme clef de la photosynthèse), mais aussi

de la conductance stomatique (gw). gw détermine également la propension qu'a une plante

à évacuer de l'eau par la transpiration. Ainsi l'e�cience d'utilisation de l'eau (EUE), qui

est le rapport entre Amax et gw, est un trait physiologique particulièrement intéressant en

condition de sécheresse, puisqu'il traduit le compromis entre gain carboné par la photosyn-

thèse et perte en eau par la transpiration. Au niveau morphologique, la masse surfacique
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foliaire (LMA pour leaf mass area ; LMA = Poids/Surfacefoliaire) est liée aux perfor-

mances photosynthétiques (une feuille avec un LMA élevé aura tendance à avoir des taux

photosynthétiques plus élevés), mais aussi à la résistance à la dessiccation (Wright et al.,

2004). Parmi ces traits fonctionnels, Amax, gw et donc EUE, ne sont pas mesurables sur un

nombre su�sant d'individus pour réaliser des analyses de génétique quantitative et étudier

leur divergence génétique en populations naturelles (paragraphe 1.2.1.4) ; c'est la raison pour

laquelle des substituts de ces traits fonctionnels sont souvent utilisés : par exemple la composi-

tion isotopique du carbone foliaire (δ13C) est classiquement utilisée comme un proxy de EUE.

Les traits phénologiques, qui déterminent les évènements périodiques du cycle de vie par

rapport aux variations saisonnières du climat, sont des déterminants majeurs de l'aire de dis-

tribution des espèces d'arbres (Chuine & Beaubien, 2001). Chez les plantes, ces évènements

sont par exemple la �oraison, le débourrement végétatif (ou feuillaison), la fructi�cation et la

sénescence foliaire. Les évènements de débourrement végétatif et de sénescence foliaire vont

en particulier dé�nir la durée de la saison de végétation, période durant laquelle les plantes

pourront réaliser la photosynthèse, assimiler du carbone et croître (Howe et al., 2003). Ces

traits phénologiques ont donc une importance majeure sur la valeur sélective des plantes.

Bien que beaucoup d'études en écophysiologie aient permis de caractériser la réponse

plastique des traits morphologiques, physiologiques et phénologiques aux variations environ-

nementales, la valeur adaptative de ces traits fonctionnels reste encore largement inconnue,

notamment chez les arbres (mais voir Ramirez-Valiente et al. 2009; Vitasse et al. 2009; Bres-

son et al. 2011). Globalement, les études existantes montrent que les traits phénologiques et

les traits physiologiques et morphologiques foliaires sont sous sélection dans les populations

naturelles de plantes, ce qui con�rme leur rôle adaptatif (Arntz & Delph, 2001; Geber &

Gri�en, 2003). Ces études, généralement basées sur la mesure de gradients de sélection phé-

notypique ou la mesure de la divergence génétique des traits entre populations subissant des

conditions environnementales di�érentes, ont permis de dé�nir un certain nombre d'attendus

sur la réponse adaptative des traits fonctionnels à l'environnement dont les principaux sont

listés ci-dessous.

L'adaptation aux milieux froids a été relativement bien étudiée chez les plantes et les

arbres, notamment pour les traits phénologiques (e.g., Howe et al. 2003 pour une revue chez



38 Chapitre 1 - Introduction

les arbres). Généralement, les plantes provenant de zones froides (i.e. zones de hautes latitudes

ou altitudes) débourrent plus précocement que les plantes de milieux plus chauds lorsqu'elles

sont placées dans un même environnement (Howe et al., 2003; Vitasse et al., 2009). Ce résultat

traduit une action de la sélection vers des débourrements plus précoces a�n de rallonger la

durée de la saison de végétation dans des environnements où celle-ci est fortement contrainte

par le froid. Ce débourrement plus précoce pourrait être du à un besoin en froid moins impor-

tant pour lever le processus de dormance des bourgeons, un plus faible besoin en accumulation

de température pour déclencher le débourrement végétatif, ou une combinaison de ces deux

explications (Howe et al., 2003). Aux très hautes latitudes et altitudes, l'avancement des dates

de débourrement peut cependant être contraint par une augmentation des risques de dégâts

du gel pendant la feuillaison. Pour les traits phénologiques, l'adaptation au milieu froid se

traduit également par une précocité de l'arrêt de la période de croissance (i.e., de la sénes-

cence foliaire ; Howe et al. 2003; Vitasse et al. 2009). Au niveau physiologique, le froid limitant

les capacités photosynthétiques, l'adaptation à ces milieux passe généralement par une aug-

mentation du LMA et du contenu en azote des feuilles (adaptation quali�ée de "stratégie

d'acquisition de ressource" ; Gonzalo-Turpin & Hazard 2009; Bresson et al. 2011).

L'adaptation aux sécheresses estivales est beaucoup moins bien connue chez les arbres que

l'adaptation au froid hivernal (mais voir Ramirez-Valiente et al. 2009). Chez les plantes il a

été montré que l'adaptation aux milieux chauds et secs se traduit fréquemment par l'augmen-

tation du LMA et de l'e�cience d'utilisation de l'eau (ou δ13C), a�n de maintenir de bonnes

capacités photosynthétiques tout en limitant les pertes d'eau (Dudley, 1996; Geber & Gri�en,

2003; Donovan et al., 2009). L'adaptation dans ces milieux est en revanche très mal carac-

térisée pour les traits qui ne sont pas des traits morphologiques ou physiologiques foliaires.

Notamment, l'existence d'une réponse adaptative des traits phénologiques à la sécheresse est

très mal connue, même si certaines études suggèrent que l'avancement des phénologies repro-

ductives (et donc probablement de la phénologie foliaire également) permettrait de béné�cier

d'avantage des conditions printanières favorables précédant les sécheresses estivales (stratégie

dite "d'évitement" de la sécheresse ; Heschel & Riginos 2005; Franks et al. 2007).

Une conclusion à ces études est que l'adaptation résulte d'une interaction complexe entre

traits pour maximiser la valeur sélective dans un environnement donné (Arntz & Delph, 2001).

Dans des environnements où les ressources (e.g., eau, carbone) sont limitantes, l'allocation
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de cette ressource va probablement générer des compromis 11 entre les traits fonctionnels :

par exemple un individu ne pourra pas à la fois investir du carbone dans le développement

de son système aérien et racinaire. En écophysiologie les patrons de covariation entre traits

fonctionnels ont longtemps été étudiés dans le but de comprendre les stratégies adaptatives

entre espèces (Wright et al., 2004). Cependant, ces patrons ne permettent pas de déduire

quelles sont les corrélations et stratégies de traits au sein d'une même espèce entre populations.

Ainsi, peu de choses sont encore connues sur leurs stratégies d'adaptation multi-traits au

sein des espèces de plantes (Figure 1.12 présente les corrélations hypothétiques entre traits

fonctionnels chez les plantes).

Figure 1.12 � Corrélations hypothétiques entre traits fonctionnels chez les plantes. Les
traits pleins représentent les corrélations positives et les traits hachurés les corrélations néga-
tives entre traits. L'épaisseur des lignes représente l'importance de ces corrélations. Tiré de
Arntz & Delph (2001).

Conjointement à l'e�ort de mieux comprendre la valeur adaptative des traits fonctionnels

des arbres dans les environnements contraignants, il est également nécessaire de mesurer les

variances et covariances génétiques de ces traits au sein des populations naturelles a�n de

comprendre leurs capacités à évoluer génétiquement dans un environnement changeant. En

e�et, ces corrélations entre traits pourraient fortement a�ecter les taux d'évolution des traits

(comme introduit dans la sous-section 1.2.1.3 ; Blows & Ho�mann 2005; Duputié et al. 2012).

Les matrices de variance-covariance des traits fonctionnels chez les populations d'arbres ont

11. "trade-o�" en anglais
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notamment été très peu étudiées ce qui limite notre compréhension de leur réponse adaptative

multi-traits aux changements climatiques.

1.2.2.2 Les gradients altitudinaux, modèles pour étudier l'interaction entre �ux

de gènes et sélection

Chez les espèces longévives, comme les arbres, il est souvent impossible de mesurer l'évolu-

tion des traits fonctionnels dans le temps (approche diachronique). Les capacités d'adaptation

de ces espèces sont souvent déduites de leur évolution passée en mesurant l'adaptation locale

de populations localisées dans di�érents environnements (Reusch & Wood, 2007). Ces ap-

proches dites "synchroniques" substituent donc la variation temporelle de l'environnement

par sa variation spatiale 12, avec la logique que la connaissance de la capacité des populations

à s'être adaptées dans l'espace nous renseigne sur leurs capacités à s'adapter dans le futur à

un changement environnemental équivalent. Les gradients latitudinaux et altitudinaux sont

beaucoup utilisés pour mettre en ÷uvre ces approches synchroniques a�n de comprendre la

réponse adaptative des espèces aux changements climatiques, puisqu'ils présentent une varia-

tion quasi-continue des conditions de température, humidité et précipitation en milieu tempéré

(Kozlowski, 1992).

Les études sur les gradients altitudinaux présentent notamment l'intérêt de pouvoir tra-

vailler sur des populations subissant de fortes variations de l'environnement sur de courtes

distances (Korner, 2007; Keller et al., 2013). Cette particularité est importante lorsque l'on

cherche à comprendre la réponse génétique adaptative aux variations environnementales,

puisque la variabilité phénotypique mesurée le long de gradients altitudinaux est généra-

lement moins a�ectée par des e�ets évolutifs confondants, tels que l'histoire évolutive des

populations, que sur les gradients latitudinaux (Keller et al., 2013). De plus, lorsque les varia-

tions environnementales sont su�samment abruptes par rapport aux distances de dispersion,

les gradients altitudinaux sont des sites expérimentaux de choix pour étudier l'interaction

entre les �ux de gènes entre populations et les pressions de sélection naturelles générées par la

variation environnementale sur les réponses adaptatives des populations le long du gradient

(Figure 1.13 ; Bridle & Vines 2007).

12. approches de "space for time" en anglais
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Figure 1.13 � Distance séparant deux habitats aux conditions climatiques di�érant de 1˚C
en plaine et montagne. En montagne de tels changements de conditions climatiques sont subis
à une distance de ∼ 167 m alors qu'en plaine cette distance ∼ 145 km. Cette �gure permet
d'illustrer qu'à di�érence climatique égale, des populations d'arbres en montagne sont plus
fortement connectées par des �ux de gènes qu'en plaine. Tiré de Jump et al. (2009).

1.3 Objectifs et structure de la thèse

L'objectif de cette thèse a été de mener une étude expérimentale de la di�érenciation adap-

tative et la dispersion pollinique dans des populations de hêtre commun (F. sylvatica) le long

d'un gradient altitudinal a�n de comprendre comment les �ux de pollen pouvaient contribuer

à l'adaptation génétique de ces populations. Parmi les espèces d'arbres forestiers, le hêtre

commun est un modèle particulièrement intéressant pour étudier les mécanismes d'adapta-

tion génétique aux variations climatiques puisqu'il s'agit d'une essence forestière majeure en

Europe et une espèce connue pour être particulièrement sensible au stress hydrique lors des

périodes estivales (Michelot et al., 2012). L'aire de distribution du hêtre s'étend du nord des

régions Méditerranéennes au sud de la Scandinavie (Figure 1.14). Alors que dans le nord de

l'Europe le hêtre est principalement retrouvé en plaines, en zones Méditerranéennes il se re-

trouve généralement en altitude. Les e�ets du changement climatique sur la répartition du

hêtre ont déjà été observés, avec en zone Méditerranéenne (nord-est de l'Espagne) un décalage

des hêtraies de 70 m vers de plus hautes altitudes (Penuelas & Boada, 2003).

Sur le Mont-Ventoux, un relief culminant à 1911 m d'altitude dans le sud-est de la France,
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Figure 1.14 � Distribution du hêtre commun (F. sylvatica). EUFORGEN 2009.
www.euforgen.org.

le hêtre se situe à la limite sud occidentale des Préalpes méridionales, dans un bioclimat

montagnard-Méditerranéen. Sur le versant nord de ce relief, la hêtraie se répartit de manière

quasi-continue de 750 à 1700 m d'altitude. Parmi les populations suivies par l'Unité d'Écolo-

gie des Forêts Méditerranéennes (URFM), trois populations de hêtre sur le versant nord du

Mont-Ventoux représentent �dèlement la situation que nous souhaitions étudier : la première

"N1", de 1,3 ha, se trouve à 1020 m d'altitude, la deuxième "N2", de 2,2 ha, est à 1140 m

d'altitude et la troisième "N4", de 0,8 ha, se situe à 1340 m d'altitude (Figure 1.15 et Figure

1.16). Dans chacune des populations des descendances maternelles de 100 graines ont été

prélevées sur 20 arbre-mères à l'automne 2009 pour constituer 60 familles issues de pollinisa-

tion libre. Ces graines ont été plantées en pépinière d'Aix les Milles au printemps 2010 selon

un dispositif classique de génétique quantitative (blocs complets randomisés). A l'été 2010 un

stress hydrique a été appliqué sur la moitié du dispositif. L'accroissement des semis a ensuite

été mesuré au cours des années 2010 et 2011, la phénologie du débourrement suivie en 2011 et

2012, la sénescence foliaire en 2011 et des caractères relatifs à l'e�cience d'utilisation de l'eau
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Figure 1.15 � Localisation des populations étudiées sur le versant nord du Mont-Ventoux.
Au sein de chacune des populations, les arbre-mères suivis pendant cette thèse sont représentés
par les points noirs et les hêtres potentiellement reproducteur par les points gris.

(δ13C et masse surfacique foliaire) mesurés après l'été 2011. À la mise en place du dispositif,

en moyenne 35 descendants par famille ont été génotypés sur 13 marqueurs microsatellites

pour réaliser des assignations de paternité et des estimations d'apparentement, les adultes

potentiellement reproductifs dans les populations ayant été exhaustivement génotypés aux

mêmes marqueurs. Ces arbres adultes en N1, N2 et N4 ont également été cartographiés (Fi-

gure 1.15) et phénotypés sur des caractères liés à la réponse au climat durant la thèse de

Aurore Bontemps (Bontemps, 2012).
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Figure 1.16 � a) E�ets de l'altitude sur la température annuelle moyenne (points gris) et
le nombre de gelées tardives au printemps (croix noires) en 2007 et 2008 sur la face nord du
Mont-Ventoux. b) E�ets de l'altitude sur les précipitations mesurées en printemps et été sur
le Mont-Ventoux pour la période de 2000-2005. Tiré de Cailleret & Davi (2011).

Des expérimentations comparables sur des populations de hêtre reparties le long de gra-

dients altitudinaux ont été déjà été réalisées dans le sud-ouest de la France, sur la chaîne

montagneuse des Pyrénées (Vitasse et al., 2009; Bresson et al., 2011). Ces études ont notam-

ment permis de caractériser les patrons de variations génétiques pour un certain nombre de

traits mesurés dans cette thèse pour le hêtre, comme une variation vers de plus forts LMA et

contenus en azote foliaire avec l'altitude (Bresson et al., 2011) ou encore une plus forte préco-

cité des phénologies de débourrement végétatif et sénescence foliaire avec l'altitude (Vitasse

et al., 2009). Plus globalement, les objectifs de ces études ont été de caractériser la réponse

plastique des traits écophysiologiques avec les variations environnementales le long de gra-

dients d'altitude et d'étudier la réponse adaptative du hêtre à la variation de température et

plus particulièrement au froid hivernal aux hautes altitudes. L'originalité du gradient étudié

durant cette thèse est qu'il présente une variation abrupte des conditions environnementales

sur une courte distance (∼ 1 km séparant N1 et N4) et qu'il est situé en milieu Méditerranéen.

Ce gradient est donc à la fois très pertinent pour aller comprendre l'adaptation du hêtre à un

gradient de sécheresse et température et étudier l'interaction entre �ux de gènes et pressions

de sélection, choses qui n'ont jamais été faites chez cette espèce.

A�n d'évaluer empiriquement l'impact des �ux de pollen sur les capacités d'adaptation

des populations de hêtre commun, nous avons suivi une démarche en 4 étapes, correspondant

aux di�érents chapitres de cette thèse.
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Plus précisément, le Chapitre 2 de cette thèse a cherché à caractériser la dispersion pol-

linique, la quantité de pollen immigrant interceptée par chacune des populations étudiées et

les paramètres individuels du régime de reproduction (nombre de pères e�cace, taux d'au-

tofécondation). Sur la base d'un modèle de croisement dans le voisinage (Oddou-Muratorio

et al., 2005), je montrerai comment la prise en compte de la variabilité inter-individuelle du

régime de reproduction permet de réaliser des comparaisons plus justes de ces paramètres

entre populations et permet d'identi�er les principaux facteurs écologiques déterminant cette

hétérogénéité.

Dans le Chapitre 3 l'objectif a été de déterminer si les traits fonctionnels potentiellement

adaptatifs présentaient une base génétique héritable, et pouvaient donc être transmis par la

dispersion pollinique. Une revue bibliographique m'a tout d'abord permis d'identi�er les biais

classiquement mesurés dans les études de génétique quantitative utilisant des hypothèses sur

l'apparentement des familles issues de pollinisation libre et récoltées dans les populations na-

turelles d'arbres. Dans un second temps, l'utilisation d'un modèle de simulation de généalogies

m'a permis de comparer di�érentes méthodes permettant de limiter ces biais méthodologiques

en ayant une connaissance incomplète sur l'apparentement. En�n, j'ai appliqué ces méthodes

au jeu de données recueilli dans cette thèse a�n de mesurer l'héritabilité des traits physiolo-

giques, morphologiques, phénologiques et de croissance mesurés en jardin commun.

L'objectif du Chapitre 4 a été de tester la divergence adaptative des traits fonctionnels

le long du gradient altitudinal du Mont-Ventoux et quanti�er le potentiel de réponse de ces

traits à la sélection. Ainsi, dans un premier temps j'ai appliqué une approche originale publiée

récemment (Ovaskainen et al., 2011) permettant de tester les traces de sélection sur un petit

nombre de populations. Dans un second temps, l'analyse des variances génétiques entre popu-

lations et l'estimation des matrices de variance-covariance entre traits m'a permis d'évaluer

les contraintes potentielles d'évolution multi-traits.

Ces trois premiers chapitres ont permis de tester que le système d'étude "Mont-Ventoux"

était pertinent pour étudier l'interaction entre �ux de gènes et sélection.

En�n, dans le Chapitre 5 j'ai testé l'e�et de la migration pollinique sur les variances et

moyennes génétiques des traits fonctionnels au sein des populations de hêtre le long du gra-

dient altitudinal, en utilisant une approche originale de catégorisation des individus par rap-



46 Chapitre 1 - Introduction

port à l'origine de leur père.

Pour conclure cette thèse, je synthétiserai les éléments des di�érents chapitres permet-

tant d'apporter des éléments de réponse sur les capacités adaptatives des populations de hêtre

aux changements climatiques et je discuterai de points de perspective et d'ouverture sur ce

travail de thèse.

L'Annexe A présente un article de revue bibliographique auquel j'ai contribué durant

ma thèse, analysant les conséquences évolutives des pratiques de gestion forestière a�n de

guider ces pratiques dans un contexte de changements climatiques.
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Dispersion pollinique et taux
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Les objectifs de ce chapitre ont été d'estimer les composantes du régime de reproduction et

de caractériser les �ux de gènes par pollen au sein de trois populations de hêtre commun le long

d'un gradient altitudinal. Les paramètres du régime de reproduction au sens large 1 peuvent

être estimés à l'aide de données génétiques et de deux grands types d'approches appelées

indirectes et directes (Sork et al., 1999). Les approches indirectes sont basées sur l'analyse

de la structure génétique et sur un modèle reliant cette structure aux processus qui la fa-

çonnent sous un certain nombre d'hypothèses simpli�catrices (notamment l'état d'équilibre).

Les méthodes indirectes estiment généralement les �ux de gènes historiques entre populations

(cumulés sur un grand nombre de générations), à l'exception de l'approche TWOGENER, qui

est une approche indirecte contemporaine (Smouse et al., 2001). Les approches directes sont

quant à elles basées sur des analyses de parentés pour reconstituer a posteriori les événements

de dispersion du pollen et des graines. Elles requièrent donc le génotypage d'un échantillon

de graines récoltées sur des arbres récepteurs de pollen (ou arbre-mères) et de la totalité

des pères potentiels dans une zone donnée, ainsi que la localisation spatiale de ces adultes

reproducteurs. Les méthodes directes, bien qu'elles soient plus lourdes à mettre en ÷uvre

expérimentalement, permettent une caractérisation plus précise des dynamiques de �ux de

gènes actuels que les approches indirectes (Sork et al., 1999). Parmi les approches directes, le

modèle de croisement spatialement explicite (SEMM 2 ; Oddou-Muratorio et al. 2005) permet

notamment de pouvoir estimer conjointement le noyau de dispersion pollinique (la densité de

probabilité qu'un grain de pollen émis au point (0,0) aille fertiliser un ovule en position (x,y)),

les composantes du régime de reproduction (taux d'autofécondation, s, et taux d'immigration,

m) et les variations inter-individuelles de fertilité mâle liées à des covariables mesurées sur

les arbres adultes (e.g., hauteur, diamètre, production de graine ou voisinage de l'arbre source).

Un verrou des approches dérivant du SEMM est que le noyau de dispersion du pollen,

et les paramètres du régime de reproduction sont supposés identiques pour tous les indivi-

dus de la population. Dans ce chapitre je me suis particulièrement intéressée à l'estimation

des composantes du régime de reproduction à l'échelle individuelle (mi et si) et aux facteurs

écologiques dans le voisinage des arbre-mères déterminant ces variations inter-individuelles.

Pour cela, le modèle SEMM a été complexi�é, à partir de l'implémentation Bayésienne de ce

1. inclus la reproduction et dispersion
2. pour "spatially explicit mating model"
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modèle (MEMM 3 ; Klein et al. 2008).

Sur le gradient altitudinal étudié les populations aux basses altitudes débourrent et �eu-

rissent plus précocement que les populations aux hautes altitudes (± 1,8 jour de décalage par

100 m ; Davi et al. 2011). De plus, chez le hêtre les �eurs femelles sont réceptives ∼ 5 jours

avant les �eurs mâles (phénomène appelé protogynie ; Merzeau et al. 1994). Ici, j'ai donc tout

particulièrement cherché à voir quel était l'e�et du décalage phénologique avec le voisinage sur

la réception de pollen immigrant. J'ai également testé l'e�et d'autres variables écologiques,

telles que la densité, le nombre de copies clonales et le diamètre des arbre-mères.

Cette étude montre que plus de la moitié du pollen intercepté par les arbre-mères provient

de l'extérieur des populations (m = 56 %). Au sein des populations, des distances de disper-

sion par pollen relativement restreintes sont estimées, avec en moyenne δ = 46 m. La queue

du noyau de dispersion indique cependant que les évènements de dispersion à longue distance

ne sont pas négligeables (b = 0,41). À l'échelle individuelle, les arbre-mères présentant des

phénologie précoces par rapport à leur voisinage interceptent plus de pollen immigrant que les

arbres synchrones ou tardifs au sein de la population d'altitude intermédiaire (N2). De plus,

les taux moyens d'immigration varient signi�cativement entre populations, avec des taux plus

importants mesurés à haute altitude.

Ces résultats permettent d'avancer l'hypothèse que l'e�et conjoint du décalage phénolo-

gique entre populations dans le temps et de la protogynie pourraient être à l'origine de �ux

de pollen directionnels du bas vers le haut du gradient, expliquant ainsi les plus forts taux

d'immigration observés aux plus hautes altitudes. Cette asymétrie des �ux de pollen le long

du gradient pourrait être particulièrement avantageuse car elle rendrait plus e�cace la di�u-

sion d'allèles favorables pré-adaptés aux conditions environnementales sèches et chaudes vers

les hautes altitudes. Cependant, cette approche ne permet pas d'aller distinguer des individus

issus de reproduction avec du pollen local ou migrant de moyenne ou longue distance. Dans le

chapitre 5 de cette thèse, je reviendrai sur comment des méthodes d'assignation de paternité

catégoriques peuvent permettre d'apporter cette information en complément à l'approche qui

a été utilisée ici.

3. pour "mixed e�ect mating model"
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Ce travail a donné lieu à la publication d'un article scienti�que en 2013 dans le journal

Molecular Ecology.
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Abstract

Studies addressing the variation of mating system between plant populations rarely

account for the variability of these parameters between individuals within popula-

tions, although this variability is often non-negligible. Here, we propose a new direct

method based on paternity analyses (Mixed Effect Mating Model) to estimate individ-

ual migration (mi) and selfing rates (si) together with the pollen dispersal kernel. Using

this method and the KINDIST approach, we investigated the variation of mating sys-

tem parameters within and between three populations of Fagus sylvatica along an ele-

vational gradient. Among the mother trees, si varied from 0% to 48%, mi varied from

12% to 86% and the effective number of pollen donors (Nepi) varied from 2 to 364. The

mating patterns differed along the gradient, the top population showing higher m and

lower s, and a trend to higher Nep than the bottom populations. The phenological lag

shaped long-distance pollen flow both within population (by increasing mi at mother-

tree level) and between populations (by increasing m at high elevation). Rather than

the mate density, the canopy density was detected as a major mating system determi-

nant within population; it acted as a barrier to pollen flow, decreasing the proportion

of long-distance pollen flow and increasing si. Overall, the effects of ecological factors

on mating system were not the same within vs. between populations across the gradi-

ent, and these factors also differed from those traditionally found to shape variation at

range-wide scale, highlighting the interest of multiscale approaches.

Keywords: bud burst phenology, competitor density, ecological maternal neighbourhood,

effective number of pollen donors, mating system, migration rate, multiscale analysis, selfing,

spatially explicit mating model
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Introduction

Mating system critically determines the levels of genetic

diversity within and between populations (Loveless &

Hamrick 1984; Vekemans & Hardy 2004). Most plant

species are hermaphroditic; that is, they reproduce

through both self-fertilization (selfing) and mating with

other individuals (outcrossing). In this case, mating sys-

tem is typically characterized by (i) the selfing rate, s;

(ii) the level of correlated paternity among seeds

produced by a single maternal seed-source, rgg (Hardy

et al. 2004); and (iii) the amount of pollen originating

outside of the population, m (Burczyk et al. 2002; de-

Lucas et al. 2008). These mating parameters are linked

to the pollen dispersal kernel. For instance, in species

with fat-tailed dispersal kernel, that is, important long-

distance dispersal abilities (e.g. in wind-pollinated tree

species), high m values and reduced rgg values are

expected (Klein et al. 2006). Also peaked dispersal ker-

nels at short distance lead to L-shaped contributions of

pollen donors to the fertilization of a given mother tree,

with few major donors and numerous minor contribu-

tors (Kang et al. 2003; Oddou-Muratorio et al. 2005). The
Correspondence: Sylvie Oddou-Muratorio, Fax: +33 (0)4 32 72

29 02; E-mail: oddou@avignon.inra.fr
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combination of L-shaped male fecundities, local pollen

dispersal and selfing events can result in a decreased

effective population size, increased spatial genetic struc-

ture and erosion of genetic diversity through increased

genetic drift (Vekemans & Hardy 2004). Therefore, the

simultaneous investigation of the mating system para-

meters and the pollen dispersal kernel is expected to

precisely characterize the mating system and its evolu-

tionary consequences.

Numerous studies have examined the variations of

mating system between populations within species, par-

ticularly to reveal the mechanisms that affect the limita-

tion of species distribution areas (Michalski & Durka

2007; Mimura & Aitken 2007) or to understand the

impact of habitat fragmentation due to human action

on mating parameters (Robledo-Arnuncio et al. 2004;

Fuchs & Hamrick 2011). Estimations performed at the

population scale have generally revealed high variabil-

ity in outcrossing rates, levels of correlated paternity

and pollen flow both between species and between pop-

ulations within species (El-Kassaby & Jaquish 1996;

Piotti et al. 2012; Silva et al. 2011). This variability pri-

marily reflects the effect of population density (Restoux

et al. 2009), in addition to the effect of others ecological

factors acting at the population scale (e.g. the popula-

tion size). Experimental studies have shown increased

values of s and rgg in populations at range peripheries

(Mimura & Aitken 2007) and in populations with a low

density (El-Kassaby & Jaquish 1996) or a small size

(Robledo-Arnuncio et al. 2004).

Additionally, within natural populations, all mother

plants experiment different abiotic and biotic environ-

ment, which may affect the way they receive pollen.

Analysing variation in plant mating system at the

mother-plant level is therefore highly relevant (Roble-

do-Arnuncio et al. 2004; Garcia et al. 2005; Oddou-

Muratorio et al. 2006). Accordingly, recent studies have

found a large variability in outcrossing rates and rgg at

the mother-plant level (de-Lucas et al. 2008; Tamaki

et al. 2009; Silva et al. 2011). This variability has been

often interpreted as the result of the variability of local

ecological factors, in the frame of the mass-action model

(Holsinger 1991). This model assumes that the selfing

probability is determined by the dilution of the mother

tree’s own pollen (selfed pollen) on its stigmas by all of

the exported pollen (outcrossed pollen). The amount

of outcrossed pollen is determined by (i) the amount of

pollen exported by reproductive individuals, that is,

male fecundity; (ii) the density of reproductive males;

and (iii) the probability that the exported pollen will

successfully reach a mother-tree’s stigmas, which

depends on the overlap in flowering and the distance

between mates, given a dispersal kernel. The mass-

action model can be applied at the population level

(Holsinger 1991) or the individual level. In the latter

case, ecological factors within the vicinity of the pollen

recipient (typically the number and size of its neigh-

bours) are expected to explain the individual variation

in the mating system parameters; these factors were

referred to as the ‘ecological maternal neighbourhood’

by Garcia et al. (2005). While a number of studies have

focused on individual variability in selfing rates

(Franceschinelli & Bawa 2000; Ward et al. 2005; Tamaki

et al. 2009), only a few have investigated the three mat-

ing system components, s, m and rgg, at the individual

scale and their determinants within populations (Garcia

et al. 2005; Oddou-Muratorio et al. 2006; Silva et al.

2011), especially among anemophilous species (but see

de-Lucas et al. 2008). Moreover, the consequences of the

high variability of individual mating system parameters

within populations on their comparison between

populations have received little attention.

In this study, we investigate the variation of s, m and

rgg within and between three populations of Fagus sylv-

atica (the European beech), and we attempt to connect

the ecological determinants acting at the individual and

population levels. Fagus sylvatica is a predominantly

outcrossed species, with wind-dispersed pollen. The

three studied populations are located in the southern

range of the species distribution, across an elevational

gradient spanning over ~1 km on Mont Ventoux. Along

this short gradient, the populations at lower altitudes

complete bud burst and flower earlier than the popula-

tions at higher altitudes because bud burst is triggered

by the heat sum (a � 1.8 day lag per 100 m and �0.8°
per 100 m in altitude; Davi et al. 2011). Moreover, in F.

sylvatica, the female flowers are receptive ~ 5 days

before the anthers release their pollen (a phenomenon

known as protogyny; Merzeau et al. 1994). Accordingly,

the populations at medium and high elevations should

receive more immigrant pollen than populations at low

elevations (hypothesis H1). Furthermore, high tempera-

ture and low air humidity have been reported to reduce

pollen germination and viability (e.g. Beck-Pay 2012);

this may particularly affect mating patterns at low ele-

vation (hypothesis H2). Finally, confronting our results

to those of previous mating system studies is expected

to shed light on the ecological determinants acting at

very local scale (this study) vs. range-wide scale (e.g.

Mimura & Aitken 2007).

Mating system parameters can be estimated from

genetic markers using three main methods, which essen-

tially differ regarding how they analyse the maternal

pollen pool structure. Historically, the multilocus mating

system method, implemented in MLTR (Ritland 2002),

was the first to estimate mating system parameters

(individual s and rgg), using the genotypes of mother

trees and their offspring as inputs. The two-generation

© 2013 John Wiley & Sons Ltd
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models (TWOGENER, Smouse et al. 2001), and later the

KINDIST approach (Robledo-Arnuncio et al. 2007), were

then proposed to account for spatial information in anal-

yses of mating system. The correlated paternities, within

and between maternal pollen pools, are estimated from

genotype data and used together with the location infor-

mation to estimate pollen dispersal kernel parameters.

Finally, Spatially Explicit Mating Models (SEMMs,

Burczyk et al. 2002; Oddou-Muratorio et al. 2005) are

paternity-based methods that use the genotypes and

spatial positions of mother trees and their offspring as

inputs, in addition to those of potential fathers. SEMMs

estimate the average values of m, s and dispersal kernel

parameters at the population level, and take into consid-

eration that each offspring collected on a mother tree can

originate either from an adult tree outside of the sampled

population or from a sampled adult via outcrossing or

selfing (Burczyk et al. 2002). Overall, the MLTR method

precisely describes mating components, but conceals spa-

tial and dispersal information. The TWOGENER method

accounts for spatial information but only considers rgg
and not selfing and immigration. SEMM precisely

defines the mating and dispersal components but

assumes that the mating parameters are uniform across

all of the mother trees in a population. To overcome these

methodological limitations, we first developed a new

model (MEMMi) that accounts for spatial and dispersal

information to estimate dispersal parameters (the mean

dispersal distance, d and the shape parameter, b) at the

population level and migration (mi) and selfing rates (si)

at the mother-tree level.

Second, we used the MEMMi model to estimate m and s,

within the three studied populations of F.sylvatica. Addition-

ally, the level of correlated paternity within each maternal

pollen cloud (rggi)was estimated using theKINDISTmethod

(Robledo-Arnuncio et al. 2007). Third, we investigated the

effect of ecological factors acting within the mother-tree

neighbourhood on the variability ofmi, si and rggi. We con-

sidered jointly the effects of phenological synchronization

with neighbours, local density and diameter of the mother

tree, which are expected to be major determinants of indi-

vidual mating system. Finally, we compared the mating

system parameters among the three populations.

Methods

Study species

The European beech, F. sylvatica, is a monoecious, pre-

dominantly outcrossed species, with selfing rates rang-

ing from 1.2% to 13% (Wang 2003). These low selfing

rates probably result from protogyny, and possibly,

from a self-incompatibility system (described in the

Fagaceae family, Kouno and Mukouda 1985, Yacine &

Bouras 1997). Fagus sylvatica is anemophilous, display-

ing mean pollen dispersal distances ranging from 80 to

184 m (Piotti et al. 2012), though in some cases, pollen

grains have been reported to disperse up to 1000 km

(Belmonte et al. 2008). Flowering occurs in April and

May, shortly after bud burst (Milleron et al. 2012).

Study site and field sampling

We studied three populations on the north face of Mont

Ventoux, designated N1 (1.3 ha, 1,020 m a.s.l.), N2

(2.2 ha, 1,140 m a.s.l.) and N4 (0.8 ha, 1,340 m a.s.l.;

Fig. 1, Table 1). On this face, the F. sylvatica populations

range almost continuously from 750 to 1700 m in eleva-

tion. All of the potentially reproductive individuals

within these populations were mapped (576 in total)

and sampled for genetic analyses. Fagus sylvatica some-

times produces stump shoots resulting in multiple

stems; in such cases, only the largest stem was sampled.

In population N2, we verified that the observed multiple

stems were clones (data not shown). In 2009, at each site,

20 trees were chosen as mother trees to collect open-

pollinated seeds directly from the canopy (Table 2).

From these seeds, 1379 offspring successfully germi-

nated (~24 seeds per mother tree; Table 2).

Microsatellite genotyping

The genotypes of the mother trees, offspring and the

putative father trees were scored at thirteen microsatel-

lite loci: FS1-15, FS3-04 (Pastorelli et al. 2003); sfc0007-2,

sfc-1143, sfc-0161 (Asuka et al. 2004); mfc7 (Vornam

et al. 2004); Csolfagus_19, Csolfagus_6, Csolfagus_29,

Csolfagus_31 (Lef�evre et al. 2012); Csolfagus_7, Csolfa-

gus_25 and Fi05 (G.G. Vendramin, personal communi-

cation, Tables S1 and S2, Supporting information). DNA

extraction, PCR amplifications and genotype scoring

with a MegaBACE 1000 sequencer were performed

using the conditions described by Lander et al. (2011).

Offspring showing genotypes that were inconsistent

with the mother-tree genotypes were used to assess the

null allele frequencies and genotyping error rates.

Mating variables and dispersal kernel estimates

Selfing and migration rates were jointly estimated with

the pollen dispersal kernel in a Bayesian framework

using a modified version of the Mixed Effect Mating

Model (MEMM) (Klein et al. 2008). Originally, the

MEMM was based on the SEMM proposed by Oddou-

Muratorio et al. (2005), where each seed, i, collected on

a mother tree, j, can be sired either i) by an adult tree

outside the study area (migration), with a probability of

m; ii) by the mother tree (selfing) with a probability of
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s; or iii) by another adult tree within the study site with

a probability of 1�m�s. The likelihood of observing an

offspring with a genotype go is:

LðgojF;r2;a;b; s;mÞ ¼ sT1ðgojgj;gjÞþmT2ðgojgj;BAFÞ
þ ð1� s�mÞRkpjkT3ðgojgj;gkÞ ð1Þ

where BAF is the background allelic frequencies outside

of the population, and T represents the Mendelian tran-

sition probabilities for self-fertilization of mother tree

j with a genotype gj (T1); for cross-fertilization of female

j with a male outside of the study area (T2); and for

mating between the female j and male k, with a geno-

type gk, within the neighbourhood (T3). Note that this

fractional model accounts for cryptic gene flow, that is,

that the actual pollen donor can be located outside the

population with a non-null likelihood even if a compati-

ble father exists inside the plot.

In the outcrossing case, the probability pjk, of each

male k, to contribute to the pollen pool of female j is

modelled as:

(a) (b)

(c) (d)

Fig. 1 Location of the three experimental sites on Mont Ventoux (a), and mapping of the F. sylvatica trees in each population (b: N1;

c: N2; d: N4). The mother trees are indicated with black points, and all of the other adult trees are indicated with grey points.
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Pjk ¼ FkpðdjkÞP
l:father FlpðdjlÞ

ð2Þ

where Fk and Fl are the fecundities of father k and l,

respectively; djk and djl are the distances between

mother j and father k and l, respectively; and p is the

dispersal kernel.

The pollen dispersal kernel was modelled using the

classical exponential power family curve (Klein et al.

2006):

pða; b; x; yÞ ¼ b

2pa2Cð2=bÞ expð�ðr
a
ÞbÞ ð3Þ

with r the distance between the pollen source and the

receiver (r ¼
ffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffiffi
x2 þ y2

p
); Γ the classical gamma function;

a the scale parameter linked to the mean dispersal

distance:

d ¼ aCð3=bÞ
Cð2=bÞ ð4Þ

and b the shape parameter (b > 1: ‘thin-tailed’ kernel;;

b < 1 ‘fat-tailed’ kernel).

Compared with the initial SEMM of Oddou-Murato-

rio et al. (2005), which was used to estimate the parame-

ters of the neighbourhood model (m and s, in eqn 1,

and d and b in eqn 3), the Bayesian approach proposed

by Klein et al. (2008) has the additional advantage of

accounting for and estimating the total variance (r²) in

male fecundity (Fk in eqn 2). For this purpose, the

Bayesian framework considers four successive layers

(Fig. S1, Supporting information): (i) the prior distribu-

tions of the parameters; (ii) the parameters a, b, s and

m, and the variance of the fecundity r²; (iii) the latent

variables (the individual fecundities Fk); and (iv) the

observations (the genotypes of the offspring and the

adults). These layers are articulated by eqns (1) and (2).

The Bayesian analysis employed a Monte Carlo Markov

chain (MCMC), based on the Metropolis–Hasting

algorithm.

In this study, we extended this approach to estimate

the individual values for each mother tree of the mating

system parameters mi and si, instead of the average m

and s values at the population level (Fig. S1, Supporting

information). For this purpose, we modified the C++
MEMM program (the new code, MEMMi, is available

upon request from JG).

We applied both the existing MEMM and the new

MEMMi in each of the three populations using a

MCMC of 50 000 steps and a burn-in of 5000 steps. We

employed a Gamma distribution for the latent variables

Fk and uniform prior distributions on the intervals [0,

1], [0, 1], [0, 10 000], [0, 10] and [0, 1000] for parameters

si, mi, d, b and r², respectively. We derived point

estimates for the parameters using the medians of the

posterior distributions.

Finally, we employed the genotypes of the sampled

outcrossed seeds and mother trees to obtain the effec-

tive number of fathers pollinating each mother, Nepi,

with POLDISP software (Robledo-Arnuncio et al. 2007).

This approach estimates the probability of paternal

identity within sibship, also referred to as the paternity

correlation (rgg). The level of paternity correlation is

directly linked to Nep as: Nep = 1/ rgg. This estimate

characterizes the effective number of males actually

participating in the pollination of a mother tree,

whereas the r² estimate describes the variance of the

quantity of pollen emitted by the trees. Note that

MEMMi can predict the Nepi of the mother trees from

the predicted pjk. These predictions are likely

upwardly biased as they largely depend on the model

assumptions, potentially missing some mating system

determinants in the ecological maternal neighbour-

hood, and assuming an infinite number of pollen

donors outside the populations. We thus preferred

relying only on the data by using the POLDISP

estimates of rgg.

Table 1 Geographical, phenological and phenotypic character-

istics of the studied populations

N1 N2 N4

Altitude (metres) 1020 1140 1340

Dimension (hectare) 1.30 2.20 0.80

Mean temperature 10.09 9.25 7.43

Mean humidity rate 71.7 72.2 73.0

Mean diameter (cm) 25.47 27.37 23.14

Mean conspecific density (/ha) 32.26 20.45 59.33

Mean competitor density (/ha) 230.20 130.16 320.91

Mean number of clonal

copies by mother tree

2.55 6.81 1.82

Absolute phenological lag 0.79 1.02 0.66

Basal area (m²/ha) 13.4 8.5 14.3

Table 2 Details of the sample sizes related to the phenotypic

and genetic data obtained for each population

N1 N2 N4 Total

Number of reproductive adults

genotyped

137 170 194 501

Number of seeds genotyped 461 443 474 1378

Number of mother trees phenotyped* 20 16 17 53

Number of reproductive adults

phenotyped (including mothers)*

137 136 119 392

*i.e. coordinates, diameter and phenology assessed.
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Ecological variables

We characterized a set of seven phenotypic, phenologi-

cal and demographic variables for 53 mother trees

(Tables 1 and 2).

Mother-tree diameter. Tree diameter is related to tree vig-

our and is generally well correlated with fecundity

(Oddou-Muratorio et al. 2005). The diameter of each

mother tree was measured at a height of ~1.30 m. If a

mother tree displayed multiple stems, the diameter of

the principal stem was measured, and the number of

clonal stems was counted. The number of clonal copies

varied between 0 and 15 per mother tree.

Local density. Using the spatial coordinates, the conspe-

cific local density was estimated based on the number of

reproductive F. sylvatica neighbours found in disks with

a radius of 10, 20, 50, 75 or 100 m around each mother

tree. The competitor density was estimated similarly

considering all of the trees within the disks (including F.

sylvatica, Pinus sylvestris and Abies alba). Both the conspe-

cific and total competitor density differed across the

populations: N4 was the most dense population (con-

specific density = 59.33 trees/ha) and N2 the least dense

(conspecific density = 20.45 trees/ha; Table 1).

Local basal area. This variable combines vigour and den-

sity information. The basal area was computed as the

sum of surfaces at 1.30 m of all of the reproductive F.

sylvatica neighbours found in disks with a radius of 10,

20, 50, 75 or 100 m around the mother trees.

Phenological lag. In F. sylvatica, the flowering phenology

is hard to follow because the succession of the flowering

stages is rapid, and the reproductive organs are small.

The bud burst phenology, which is easier to observe,

was employed to quantify the flowering lag. In spring

2009, the bud burst was recorded on 146 adult trees in

population N1, 133 adult trees in N2 and 209 adult trees

in N4 (Table 1). The bud burst phenology was character-

ized using the five stages described by Davi et al. (2011):

(i) dormant buds, (ii) swelling buds, (iii) broken bud

scales, (iv) emerging leaves and (v) spread out leaves.

The phenological stage of the upper/lower part of each

adult tree was noted on 15 different dates in population

N1 (between 3/23 and 5/04/2009), on a single date in

population N2 (4/21/2009) and on 13 different dates in

population N4 (between 3/24 and 5/14/2009). For pop-

ulations N1 and N4, a single phenological note, np, was

computed for each tree as the sum of the phenological

stages (1–5) observed over all of the dates; np can vary

from 0 to 75. For population N2, np was simply the phe-

nological stage observed on the unique observation date.

We then derived two measures of the phenological lag

between a given mother tree and its neighbours. First,

we measured the mean phenological lag, PLmean, which

describes whether a mother tree flowers early

(PLmean > 0) or late (PLmean < 0) compared to its neigh-

bours. Second, we computed the sum of the absolute

phenological lags, |PL|, which measures how much a

given mother tree is asynchronous from its neighbours.

PLmean and |PL| were estimated within a radius of 50,

75 or 100 m (in the 10 or 20 m radius, we missed pheno-

logical information for 11 mother trees, so we did not

used these distance classes).

Effect of ecological variables on mating patterns

We employed analysis of covariance (ANCOVA) methods

to investigate the effects of ecological factors on the

mating parameters mi, si and Nepi within the popula-

tions. We used linear models (lm) for mi and log(Nepi)

and a generalized linear model (glm) with a quasi-Pois-

son distribution for si to account for overdispersed data.

We considered the population of origin as a class vari-

able and the mother-tree diameter, the number of clonal

copies, the phenological lag compared with neighbours,

the basal area and the neighbourhood density as quan-

titative variables. To correctly test the population effect

in models, we centred the diameter, number of clonal

copies, basal area and density variables based on their

mean value along the gradient. For the phenological

variables, we chose to not interpret the population dif-

ferences because of the different measures of phenology

that were used, so we centred and renormalized PLmean

and |PL| within each population. The effect of the phe-

nological variable was treated as linear for |PL| and as

linear or quadratic for PLmean, allowing differentiating

the effect on mating system of early- and late-flowering

behaviour (PLmean > 0 and PLmean < 0, respectively).

Moreover, when a phenological variable was present in

the model, we always added the interaction effect

between the phenology and the population in the

model to account for the fact that the phenological mea-

sures differed between populations.

For each mating parameter (Y), we used a two-step

procedure to conduct a hypothesis testing approach. In a

first step, we chose the most relevant neighbourhood size

(i.e. 10, 20, 50, 75 or 100 m) for each spatialized explana-

tory variable (i.e. phenological lag, basal area and densi-

ties) and then the most relevant ‘density’ variables (i.e.

among the conspecific density, the total density and the

basal area) and ‘phenology’ variable (i.e. among the

PLmean and |PL|). This procedure aimed at avoiding

that highly correlated explanatory variables (PCA not

shown) hide the significant effects of each other. To assist

variable selection, we used the Akaike information crite-
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rion (AIC) for lm and the quasi-AIC (accounting for the

overdispersion of the data) for the glm. Second, we

tested our biological hypothesis fitting the following lm

and glm complete models. For m and Nep:

mor log½Nep� ¼ Intercept + Population + Diameter

+ Number of clonal copies + Densities

+ Phenologyþ Phenology=Populationþ �

And for s:

s� quasi-PoissonðkÞ

k ¼ Intercept + Population + Diameter
þNumber of clonal copies + Densities + Phenology
þ Phenology=Population

We used R functions ‘lm’ and ‘glm’ for all these analy-

ses using a type III sum of squares.

Results

Pollen dispersal and mating system estimates based on
MEMMs

The average pollen dispersal distance, d, ranged from

35 m (population N4) to 63 m (population N2) (Table 3).

The shape parameter, b, of the pollen dispersal kernel

was lower than 1 in all of the populations (bN1 = 0.52,

bN2 = 0.27, bN4 = 0.43), indicating non-negligible long-

distance dispersal events. Population N2 tended to exhi-

bit a lower b (bN2 = 0.27) and a higher d (dN2 = 63 m) than

the other two populations (Table 3), but the pollen dis-

persal parameters did not significantly differ between the

populations (the credibility intervals, CI, overlapped).

When estimated as a single average at the population

level with the standard MEMM, the pollen migration

rates were mN1 = 48%, mN2 = 55% and mN4 = 65% and

were significantly different between populations N1

and N4 and between populations N2 and N4 (according

to the CI). Similarly, the average s estimates at the pop-

ulation level ranged from sN4 = 2.1% to sN2 = 6.4% and

were significantly different between populations N2

and N4 (according to the CI).

MEMMi yielded migration rates (mi) at the mother-

tree level ranging from 12% to 86% with a strong vari-

ability within populations (Fig. 2a, Table S3, Supporting

information). The migration rates differed significantly

(ANOVA P-value = 0.0007) between populations N1 and

N4 and between N2 and N4 (with mN1 = 42.8%,

mN2 = 47.9% and mN4 = 64.3%; Fig. 2a). The individual

estimate of the selfing rate, si, was null for most of the

families (37 out of 60); for 17 families, it was within the

range estimated in the literature (1.2% to 13%); and for 6

families, it exceeded 13%, with a maximum value of

s = 48% being obtained for a mother tree in population

Table 3 Median MEMM, MEMMi and POLDISP estimates of

the dispersal and mating parameters by population, and mean

population values based on individual estimates; m: migration

rate, s: selfing rate, Nep: effective number of fathers, d: mean

dispersal distance, b: shape parameter for the dispersal kernel,

r²: variance of male fecundities

N1 N2 N4

MEMM

m 0.48 [0.42; 0.55] a 0.55 [0.50; 0.59] a 0.65 [0.61; 0.70] b

s 0.05 [0.03; 0.08] cd 0.06 [0.04; 0.09] c 0.02 [0.01;0.04] d

MEMMi

d 39 [31; 60] e 63 [37; 294] e 35 [22; 232] e

b 0.52 [0.38; 0.73] f 0.27 [0.11; 0.51] f 0.43 [0.14; 0.8] f

r² 1 [1; 1.8] g 1 [1; 3.5] gh 3.8 [2.4; 6] h

Mean (mi) 0.43 0.53 0.64

Mean (si) 0.03 0.06 0.2

POLDISP

Median (Nepi) 12.3 15.1 29.2

Differences among populations are represented by letters (pop-

ulations sharing letters are identical according to the credible

intervals).
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Fig. 2 Statistical distribution of the migration rate (m), selfing

rate (s) and the effective number of fathers (Nep) by

population.
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N2 (Table S3, Supporting information). Moreover, si did

not significantly differ between the populations (ANOVA

P-value = 0.2721), although the mean selfing rate tended

to be higher in N2 (sN2 = 6.1%) than in the other popula-

tions (Table 3). Overall, both the migration and selfing

rates showed a strong variability between individuals

within each population (Fig. 2a,b).

Diversity within the pollen cloud

At the mother-tree level, the correlated paternities, rgg,

obtained with POLDISP ranged from 0.002 to 0.5, and

converted into Nepi between 1.99 and 363.64 equally

contributing males (Fig. 2c). Overall, the average Nep

did not significantly differ between populations

(P-value = 0.1217), although Nep tended to be higher in

population N4 (NepN4 = 19.1) (Table 3), compared with

populations N1 (NepN1 = 8.8) and N2 (NepN2 = 8.5).

However, the variance of male fecundity, r², was higher

in N4 than in N1 and N2 (r²N1 = 1 with CI of [1; 1.8],

r²N2 = 1 [1; 3.5] and r²N4 = 3.8 [2.4; 6]; Table 3).

Patterns and lags in bud burst phenology

In populations N1 and N4, for which an exhaustive

phenological record is available, the bud burst dynam-

ics (from the first individual at stage 2 to all individuals

at stage 5) occurred from 23 March to 4 May 2009 for

population N1 and from 24 March to 14 May 2009 for

population N4 (Fig. S2, Supporting information). The

three populations were then compared on a single key

phenological date, when the mean of the mother-tree

phenological stages was between 3 and 4 (the stages

where buds are the most sensitive to late frost). On this

single key phenological date, the average phenological

lags were 4, 9 and 13 days between populations N1 and

N2, N2 and N4, and N1 and N4, respectively. The mean

absolute within-population phenological lag differed

significantly between the populations (P-value = 0.0004;

Fig. 3), being highest in population N2 and lowest in

the population N4 (Fig. 3).

Impact of ecological variables on m

The population (P-value < 0.0001), the diameter of the

mother tree (P-value = 0.0078, slope = 0.7403), the

competitor density within a radius of 10 m (P-value =
0.0024, slope = �0.6210; Fig. 4a) and the mean lag of

the bud burst phenology between a mother tree and

its neighbours within a radius of 100 m (P-

value = 0.0068, slope = 5.6459), all significantly

explained the variability of mi in the complete model

tested (Table 4). The quadratic effect of the mean phe-

nological lag (P-value = 0.0268, slope = 3.0939) and the

interaction effect between the population and the mean

phenological lag (P-value = 0.0039) were also signifi-

cant. Basically, large mother trees located in low-den-

sity patches displayed higher mi values. Moreover, the

positive and significant quadratic effect of the pheno-

logical lag on mi indicated that mother trees lagged

phenologically compared with their neighbours that

received more migrant pollen (Fig. 4b–d). The popula-

tion/phenology interaction effect indicated a shift of

the symmetric axis (xs) of the quadratic response of mi

to the phenology (Fig. 4b–d). For populations N1 and

N4, this value was close to zero (xs = �0.28 and 0.08,

respectively) (Fig. 4b,d), that is, minimum migration

rates were found for individuals that were phenologi-

cally synchronous, whereas for N2, xs = �2.53, that is,

slightly late individuals tended to receive a lower

migration rate (Fig. 4c). The number of clonal copies

was the only nonsignificant variable. Overall, the com-

plete model tested explained a large part of the vari-

ance in mi (R² = 0.59).

In contrast to the ANOVA model (Table 3) that was

used to test for differences in the average migration

rates between populations, the ANCOVA model (Table 4)

accounts simultaneously for the local configuration and

the population context. The ANCOVA model still showed

significant variation of m between the populations

(P-value < 0.0001), with population N2 presenting the

lowest m (mN2 = 37.4%), N1 an intermediate value

(mN1 = 39.3%) and N4 always displaying the highest

value (mN4 = 69.4%). Pairwise comparisons showed that

mN1 and mN2 were not significantly different, whereas

N1 N2 N4
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4
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Fig. 3 Statistical distribution of the absolute phenological lags

(|PL|) between mother trees and their neighbours within the

population, calculated on a key phenological date (17 April for

N1, 21 April for N2 and 30 April for N4).
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population N4 displayed a significantly higher m than

both other populations.

Impact of ecological variables on Nep

The population (P-value = 0.0722) and the conspecific

basal area in a radius of 100 m (P-value = 0.0945,

slope = 0.0995) marginally explained the variability of

Nepi (i.e. 0.05 < P-value < 0.10; Table 4). All the other vari-

ables tested, and notably the phenological lag, did not sig-

nificantly affect Nepi. Therefore, higher Nepi values were

estimated for mother trees surrounded by large and/or

many conspecific pollen donors. The complete model

tested explained 32% of the Nepi variance (R² = 0.32).

The ANCOVA model tended to accentuate the Nep dif-

ferences between the bottom populations and the top

population, with populations N1 and N2 displaying the

lowest mean Nep (NepN1 = 12.84 and NepN2 = 19.29)

and population N4 exhibiting the highest mean Nep

(NepN4 = 32.31).

Impact of ecological variables on s

All the ecological variables and the interaction factor

appeared to have a significant or marginal effect on the

si variability (Table 4). The mother-tree diameter and

the absolute phenological lag had negative main effects

on si (slope = �0.0871 and �2.1057, P-value = 0.0514

and 0.0432, respectively), while the competitor density

within a 10-m radius, and the number of clonal copies

had positive main effects (slope = 0.0483 and 0.1225,

P-value = 0.0795 and 0.0247, respectively). The interac-

tion factor (P-value = 0.0285) showed that the effect of

the absolute phenological lag varied between popula-

tions. The highest impact of the phenological lag on si
was found in population N4. Overall, large and isolated

mother trees, displaying a low number of clonal copies,

exhibited lower si.

However, when we removed the mother tree with

the highest selfing rate in population N4 (family 47),

the phenological variable was no longer significant.

Therefore, although we accounted for overdispersion,

the link between si and the phenology was largely influ-

enced by one outlier family. More generally, no classical

distribution satisfactorily fitted the observation of si val-

ues (many 0 and a large over-dispersion of nonzero val-

ues), and P-values here should be considered with care.

Interestingly, the population had a significant impact

on si (P-value = 0.0200) accounting for the local con-

figuration, which was hidden in the simple model

(ANOVA P-value = 0.2721). Nevertheless, the pattern

remained the same: population N2 displayed the high-

est s (sN2 = 8.85), N1 presented an intermediate value

(sN1 = 1.33) and N4 exhibited the lowest s (sN4 =0.31).
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Fig. 4 Effects of ecological variables on

migration rate (m): (a) correlation

between m and the competitor density;

(b), (c) and (d) correlation between m

and the mean phenological lag between

the mother trees and their neighbours in

disks with a radius of 100 m for popula-

tion N1 (b), population N2 (c) and popu-

lation N4 (d). Negative values of

phenological lag correspond to late-flow-

ering individuals, and positive values to

early-flowering individuals.
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The mean selfing rates were only significantly different

between populations N2 and N4.

Discussion

Plant population biologists have a long-standing interest

in mating system, due to its major impact on genetic

diversity, the effective population size and, ultimately,

the response to selection and the persistence of popula-

tions (Loveless & Hamrick 1984). The originality of this

study was that it examined the impact of several ecologi-

cal factors on mating system parameters simultaneously

within and between populations, thus providing a multi-

scale investigation of mating system variation.

The impact of competitor density on mating system

Our results first revealed the key impact of competitor

density on the variation of mi and si within the studied F.

sylvatica populations. High competitor densities in close

neighbourhoods decreased the proportion of migrant

pollen (mi) and tended to increase the probability of self-

fertilization (si). This could be due to a high canopy

density of nearby competitors, which would block the

pollen flow originating from intermediate and long dis-

tances. This role of competitors as a barrier to pollen flow

is supported by the opposite effects of mother-tree diame-

ter observed on mi and si. Indeed, larger mother trees are

likely taller, exhibit a larger crown and display less com-

petition with close neighbours that allow them capturing

more pollen from intermediate and long distances. A

positive correlation between mother-tree crown size and

the outcrossing rate has been reported previously (de-

Lucas et al. 2008), as has the role of total competitor den-

sity as a barrier to gene flow (Garcia et al. 2005; Milleron

et al. 2012), but these effects are considerably less docu-

mented than the effect of conspecific density on mating

system (e.g. El-Kassaby & Jaquish 1996; Franceschinelli &

Bawa 2000; Ward et al. 2005). In the studied case, contrary

to the classical expectation, we did not observe a decrease

of si or an increase of Nepi with an increasing conspecific

density, which though showed a wide range of variation

(from 2 to 130 conspecific trees in a 50-m radius). This is

likely because density is not a limiting factor for repro-

duction of F. sylvatica trees in Mont Ventoux (at least 93

conspecific neighbours were observed within a 200-m

Table 4 Covariance analysis table of the complete models tested for each mating system variables (A) m: migration rate, (B) log

(Nep): logarithm of the number of effective fathers and (C) s: selfing rate. PLmean represents the mean phenological lag and |PL| the

absolute phenological lag

Variable d.f. Main effect Type III sum of square F or t value P

(A) m

Population 2 7363 23.30 <0.0001
Diameter 1 0.7403 1256 7.79 0.0078

Number of clonal copies 1 �0.2119 26 0.16 NS*

Competitor density_10m 1 �0.6210 1663 10.32 0.0025

PLmean100m 1 5.6459 1303 8.09 0.0067

ðPLmean100m Þ2 1 3.0939 847 5.25 0.0268

PLmean100m � Population 2 2032 6.31 0.0039

Error 43 6926

(B) log(Nep)

Population 2 6.48 2.79 0.0722

Diameter 1 0.0179 0.80 0.69 NS

Number of clonal copies 1 �0.0667 2.06 1.78 NS

Basal Area20 m 1 0.0995 3.39 2.93 0.0945

Competitor density10 m 1 �0.0281 3.26 2.82 NS

|PL|100 m 1 0.1986 1.83 1.58 NS

|PL|100 m X Population 2 2.23 0.96 NS

Error 42 48.57

(C) s

Population 2 2.23 0.0307

Diameter 1 �0.0871 �2.00 0.0514

Competitor density10 m 1 0.0483 1.79 0.0795

Number of clonal copies 1 0.1225 2.32 0.0247

|PL|100 m 1 �2.1057 �2.08 0.0432

|PL|100 m 9 Population 2 2.26 0.0285

Error 46

*‘NS’ term indicated nonsignificant variables at level 5%.
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radius). However, the presence of large reproductive

trees, expected to have high fecundity, tended to increase

the Nepi of the mother trees in our populations.

Between the populations, the migration rates

decreased from the bottom (N1) to the top population

(N4) (Fig. 2a). The effects of the competitor density and

diameter on the variation in migration rates within pop-

ulation were not consistent overall with the variation in

these ecological factors between populations. For

instance, population N4 exhibited the highest densities

(Table 1), but also presented the highest migration rate

(mN4 = 64.3%). Therefore, the pollen barrier was not the

major factor affecting the mating system at the popula-

tion level. Furthermore, the mother-tree diameters did

not differ between the populations (P-value = 0.219), so

this factor did not explain the considerable differences

in m between the populations. However, at the popula-

tion scale, the high distance of pollen dispersal

observed for population N2 (dN2 = 63 m and bN2 = 0.27)

may be explained by its low density (Table 1). This

would illustrate the negative effect of canopy density

on mean dispersal distances, which was previously

demonstrated for F. sylvatica (Piotti et al. 2012; Milleron

et al. 2012) and other tree species (Robledo-Arnuncio

et al. 2004; Ward et al. 2005; Llorens et al. 2012).

The impact of phenology on mating system

Flowering lags are expected to induce temporal patterns

of assortative mating, both within and between popula-

tions (Gerard et al. 2006), and to affect the variations in

mating system (Robledo-Arnuncio et al. 2004; El-

Kassaby & Jaquish 1996; Fuchs et al. 2003). However, to

our knowledge, no experimental study had previously

quantified the impact of the flowering lag on mating

system, likely because of the difficulty of observing

flowering stages in trees.

Within all of the populations, a phenological lag

between a mother tree and its neighbours was found to

increase the pollen migration rate, as expected under the

mass-action law (due to the decreased amount of local

pollen). Additionally, in population N2, late-flowering

mother trees were shown to receive less migrant pollen

than early-flowering mother trees. The female flowers of

F. sylvatica are receptive before pollen release (protogy-

ny) (Merzeau et al. 1994). Therefore, at a given elevation-

al level, the female flowers of early-flowering trees are

receptive when little local pollen is available, and their

outcrossed pollen pool should include mostly migrant

pollen from populations at lower altitudes. This effect of

protogyny was not observed in populations N1 and N4,

where the symmetric axes were almost centred on zero.

This finding was expected in N1, for which there are no

pollen donors below, but not in N4 that is among the last

populations to flower along the gradient. In population

N4, the bud burst dynamics were mostly synchronized

among individuals (Fig. 3), likely due to the rapid suc-

cession of the phenological stages; this could have pre-

vented the development of a clear pattern of variation

between mi and the phenological lag in this population.

Between populations, we observed an increased

migration rate from the bottom to the top of the eleva-

tional gradient, consistent with the expected effect of

protogyny combined with assortative mating due to the

elevational variation of temperature (i.e. the hypothesis

H1 detailed in the introduction). Protogyny can generally

be expected to induce directional pollen flow from the

bottom to the top of elevational or latitudinal gradients.

It was beyond the scope of this study to fully validate the

consequences of protogyny on directional pollen flow,

but this could be achieved by surveying the phenology

of pollen emission and reception (pollen traps), or by

assigning migrant pollen to its population of origin

(Davis et al. 2004; Nishizawa et al. 2005). Interestingly,

our multiscale analysis of mating patterns highlighted

opposite effects of phenology within and between popu-

lations. Indeed, within populations, the phenological lag

increased the proportion of immigrant pollen in the pol-

len cloud of early and synchronized mother trees, while

between populations, migration rate was lower at the

bottom (the earlier populations) as compared with the

top of the gradient (the later population).

We made several hypotheses regarding flowering

phenology. First, we assumed that the lags in bud burst

phenology between individuals are a good proxy for

the lags in reproductive phenology. This relationship is

likely to hold true in F. sylvatica, where pollen emission

has been shown to overlap with the last phases of leaf

unfolding (personal observations, Milleron et al. 2012).

It would be interesting in future studies to analyse this

relationship at the individual level. The second assump-

tion was that the comparison of phenology effect bet-

ween populations is not affected by the ways we

measured phenology in the different populations.

Within populations, the effects of phenological lag are

reliable because phenology was measured similarly for

all of the individuals. To deal with the different phenol-

ogy measures at the population level, we centred and

normalized the phenological variable for each popula-

tion. Unfortunately, this prevented us from testing the

absolute phenology effect on mating parameters across

the three populations simultaneously.

Advantages of individual-based, multiscale mating
system analysis

Using the Bayesian framework proposed by Klein et al.

(2008), we extended the SEMM to estimate individual
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mating system parameters. To our knowledge, this is

the first parentage-based modelling approach that pro-

vides individual estimates of the m and s parameters.

Previous SEMMs assumed independent fecundation

events and equal m and s parameters for all of the

mother trees within populations. The high within-popu-

lation variability of the individual mating system esti-

mates observed here showed that this assumption was

wrong. Several other studies (de-Lucas et al. 2008;

Tamaki et al. 2009; Garcia et al. 2005; Oddou-Muratorio

et al. 2006; Restoux et al. 2009) have suggested that such

high interindividual variability in mating system

parameters is the rule rather than the exception in trees.

In addition, our study highlights some statistical conse-

quences of the departure from the assumption of equal

mating system parameters within populations. In partic-

ular, not accounting for within-population variation can

lead to underestimating the width of the confidence

intervals around mating system parameters, thereby

overestimating the significance of the differences

between populations. For instance, in our study, com-

parisons based on the initial MEMM concluded that

both the migration and the selfing rates differed signifi-

cantly between the studied populations (Table 3).

However, ANOVA based on MEMMi, which accounted

for individual variability, showed that only the migra-

tion rates, and not the selfing rates, differed among

populations.

The MLTR (Ritland 2002) is commonly used to esti-

mate individual selfing rates (Garcia et al. 2005; de-

Lucas et al. 2008; Silva et al. 2011), although it does not

account for the spatial information. A comparison of

the si-estimates obtained by MEMMi and MLTR from

our data set showed that these two methods lead to

divergent estimates at the individual level (e.g. si

MEMMi = 24% and si MLTR = 56% for the mother tree

F20; Table S4, Supporting information), but to similar

estimates of average selfing rate at population level

(Table S4, Supporting information). This divergence is

because MEMMi modifies the individual estimates of

selfing rate to account for the actual maternal neigh-

bourhood of each mother tree, that is, for the distances

of compatible male trees, the individual fecundities of

these trees and the pollen dispersal abilities.

Finally, our study shed light on the use of ANCOVA to

better connect the ecological determinants of mating

system acting at the individual and population levels.

The ANCOVA models for the individual values of the

migration rates, the effective number of pollinators and

selfing rates indicated that they varied between popula-

tions, through a marginal or significant effect of the

‘population’ term on the variation of mi (P-value

< 0001), Nepi (P-value = 0.0722) and si (P-value = 0.031;

Table 4). Rather than erasing the population effect,

accounting for the local ecological determinants

revealed the effect of the population on Nepi and si, and

changed the pattern of variation between populations

for mi. The variation of a mating system variable (e.g.

migration rate) as function of an environmental covari-

ate (e.g. competitor density) and of a factor (population)

is notoriously difficult to disentangle when the average

values of the covariate differ between populations. ANCO-

VA appears here as a suitable framework to reveal both

the effect of populations and the major effect of the

covariate that both could be hidden due to the different

average covariate values between populations (Fig. 5).

Elevational variation in mating system

As compared to the top population N4, the bottom pop-

ulations (N1 and N2) presented a lower migration rates

and a higher mean s values, and tended to have lower

mean Nep. These differences could result from the effect

of protogyny combined with assortative mating (as

detailed above), and also from the negative effect of cli-

mate on pollen viability and germination in bottom pop-

ulations (hypothesis H2 in the introduction). Directional

pollen flow carrying preadapted genes to warmer condi-

tions should thus be particularly favourable for enhanc-

ing the adaptation of population N4 to future climatic

conditions (Kremer et al. 2012). This would be interesting

in future studies to test whether populations N1–N4 are

locally adapted to the drought gradient, and whether

directional pollen flow actually contribute to microevolu-

tion of traits involved in response to drought.

Because we investigated only three populations along

the elevational gradient, it was beyond the scope of this

study to reveal causal variation linked to elevational

variations of the climatic and ecological conditions. In

addition, the lack of replication prevented us from dis-

tinguishing the impact of climate from other ecological

factors acting at the population scale, such as the effect

of different pollen donor fecundities, the existence of

wind-oriented pollen flow among populations or the

overlap of phenological windows between populations

along the gradient. Still, we excluded the possibility

that the population effect reflected the spatial configura-

tion of the populations (i.e. size and density) because

the inclusion of variables accounting for the distance to

the edge of the population, the distance to the closest

neighbour or the conspecific density at a larger scale

did not significantly explain variability in the mating

system parameters (results not shown).

The mating system variations across the elevational or

latitudinal ranges of plant species is currently a very

attractive field of research (Michalski & Durka 2007;

Mimura & Aitken 2007; Fuchs & Hamrick 2011; Llorens

et al. 2012). While many range-wide studies have high-
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lighted the role of reduced mate density and geographi-

cal isolation on mating system at range margin, this local

study highlighted the role of other ecological factors.

Mate density was not a limiting factor for reproduction

of F. sylvatica trees in Mont Ventoux, likely because all

the studied sites, N1–N4, belong to a single continuous

population and that none of this site can be considered

as isolated regarding the scale of pollen dispersal. In

addition, we showed that the effects of ecological factors

were also not the same within vs. between populations

across the gradient. These results highlight the interest of

multiscale approaches, simultaneously investigating

mating system and at least one of its ecological drivers at

the individual and population levels. The issue of how to

optimize the sampling design (the number of trees per

population vs. the number of populations) is still open.

However, if the potential ecological drivers of mating

system between populations are investigated, mother

trees should be sampled over a wide range of variation

for these drivers within populations. Finally, the individ-

ual variability of the ecological maternal neighbourhood

should be accounted for in the analysis. Otherwise indi-

vidual variability could hide population effects (as for s

in this study). Moreover, the interpretation of the impact

of ecological factors at the population level could be

inverted (Fig. 5).
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Figure S1 - Directed acyclic graph presenting the Bayesian framework used in the new

spatially explicit mating model (MEMMi).
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Figure S2 - The phenological dynamics of population N1 (red lines) and N4 (blue lines)

from 3 March to 11 May 2009.



Chapitre 3

Estimation de l'héritabilité à

partir de familles issues de

pollinisation libre

69



70 Chapitre 3 - Estimation h2



Synthèse 71

Synthèse

Ce troisième chapitre de thèse aborde la question de l'optimisation de l'estimation des

variances génétiques additives (VA) et des héritabilités (h2) des traits quantitatifs à partir de

familles issues de pollinisation libre chez les arbres. Plus globalement, les analyses de géné-

tique quantitative chez les populations naturelles de plantes et d'animaux posent la question

du degré de précision sur l'information des apparentements génétiques que requièrent ces ana-

lyses pour estimer correctement VA et h2 (Charmantier & Réale, 2005). Au delà de la quantité

idéale d'information, se pose aussi le problème de l'information qu'il est concrètement possible

de retracer dans ces systèmes d'étude. Pour beaucoup d'espèces, comme les mammifères, oi-

seaux ou plantes, on peut généralement facilement reconstituer des fratries maternelles, ce qui

a conduit à utiliser des dispositifs dits de "familles" chez ces espèces. En revanche, les autres

types de parentés ne peuvent généralement être retracés de manière �able que par l'utilisa-

tion des marqueurs moléculaires. Ainsi, depuis une dizaine d'années maintenant, l'intégration

de l'information sur les marqueurs génétiques dans les modèles de génétique quantitative est

devenue un véritable enjeu pour améliorer les analyses en populations naturelles (Garant &

Kruuk, 2005). De ces études, un consensus fort qui ressort est que les marqueurs moléculaires,

lorsqu'ils sont en faible nombre, ne doivent être utilisés que pour reconstruire les relations

de parenté par des approches catégoriques (e.g., reconstruction de pédigrées, assignations de

paternité), et ne permettent pas d'estimer des coe�cients d'apparentement su�samment cor-

rectement (Thomas et al., 2002; Csillery et al., 2006; Gay et al., 2013).

Chez les arbres, l'estimation de l'héritabilité des traits quantitatifs passe souvent par

l'analyse de familles issues de pollinisation libre récoltées sur des arbre-mères en populations

naturelles et placées en environnement contrôlé dans des dispositifs dits de jardin commun

ou ex situ. Dans ces familles, les relations d'apparentement par voie paternelle et les relations

multi-générationnelles sont généralement inconnues et négligées par les modèles de génétique

quantitative appelés modèles "famille".

Dans la section 3.1 de ce chapitre, une revue bibliographique en collaboration avec Fran-

çois Lefèvre et Christian Pichot, chercheurs à l'URFM, a été réalisée a�n de comprendre

quelles étaient les caractéristiques du régime de reproduction des arbres qui pouvaient gé-

nérer des écarts aux hypothèses simpli�catrices faites pour analyser les familles issues de
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pollinisation libre. Cette revue a également permis de lister un certain nombre de méthodes

permettant de s'a�ranchir des hypothèses des modèles "famille", souvent basées sur le modèle

"animal", modèle dé�ni à l'échelle individuelle permettant de prendre en compte des relations

d'apparentements complexes, généralement sous forme de pédigrée. Ce travail a donné lieu à

la publication d'un article de revue en 2013 dans le journal Acta Botanica Gallica.

Un constat issu de cette revue bibliographique est que peu d'études ont cherché à dé-

velopper des méthodologies adaptées à l'analyse de dispositifs de grande taille généralement

retrouvés chez les arbres (mais voir El-Kassaby et al. 2011). Notamment, ces dispositifs ont

la spéci�cité qu'il est très rare de pouvoir génotyper tous les individus suivis et phénotypés

en jardin commun.

La section section 3.2 de ce chapitre présente une approche de simulation ayant pour

but de comparer les di�érentes méthodes d'estimation de l'héritabilité précédemment ca-

ractérisées par la revue de la bibliographie en présence de plusieurs écarts aux hypothèses

familles (e.g., déséquilibre des contributions paternelles, e�ets maternels). Une collaboration

avec Laurène Gay, chercheuse à l'INRA de Montpellier, m'a permis de complexi�er un modèle

de simulation de généalogies (Gay et al., 2013) que j'ai ensuite utilisé pour simuler des descen-

dances maternelles issues de l'évolution d'une population adulte en présence d'un déséquilibre

des contributions à la reproduction. Dans cette étude, j'ai notamment cherché à déterminer

quelles méthodes statistiques permettaient d'utiliser au mieux une information moléculaire in-

complète. Le manuscrit présenté dans cette thèse a été soumis au journal Methods in Ecology

and Evolution en début d'année 2014 et est aujourd'hui en révision pour une resoumission

dans un autre journal.

Les résultats du chapitre 2 sur le régime de reproduction des populations de hêtre commun

sur le Mont-Ventoux soulignaient une forte variabilité inter-individuelle des composantes du

régime de reproduction, et notamment une très forte variabilité des taux d'autofécondation

(0 < s < 48 %) et du nombre e�cace de pères (2 < Nep < 364) entre arbre-mères. Ces

caractéristiques pourraient fortement a�ecter les hypothèses du modèle "famille" et conduire

à des estimations biaisées de VA et h2.

Dans la section section 3.3 de ce chapitre, j'ai �nalement appliqué les di�érentes mé-
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thodes testées dans la section 3.2 au dispositif de descendances maternelles étudié dans cette

thèse, a�n de mesurer les écarts aux hypothèses familles générés par le régime de reproduc-

tion du hêtre en populations naturelles et d'estimer h2 pour les di�érents traits fonctionnels

mesurés en conditions contrôlées.

Il ressort principalement de ces résultats que le déséquilibre des contributions paternelles à

la reproduction observé au sein des populations étudiées a�ecte peu les hypothèses du modèle

famille. En e�et, ce modèle "famille" fournit des estimations de h2 similaires aux modèles

plus sophistiqués prenant en compte l'information sur les apparentements paternels dispo-

nibles (modèle animal), sauf dans le cas où les traits présentent des e�ets maternels (ce qui

concerne 3 traits sur les 12 mesurés). Globalement, tous les traits présentent une base gé-

nétique signi�cative, ce qui signi�e qu'ils peuvent vraisemblablement évoluer sous e�et de la

sélection et des �ux de gènes.

Ce chapitre o�re une vision large des di�érentes analyses réalisables chez des espèces pé-

rennes non-modèles à l'heure actuelle pour estimer de manière �able le potentiel évolutif des

traits quantitatifs. Cependant, avec le développement rapide des données génomiques et la

possibilité de marquer de manière dense le génome, de nouvelles questions méthodologiques

sont aujourd'hui abordées en génétique quantitative ; l'utilisation des marqueurs moléculaires

pour estimer des coe�cients d'apparentement sur marqueurs est maintenant envisageable

(Visscher et al., 2006) même si pour l'instant il existe peu d'espèces d'arbres pour lesquelles

des jeux de marqueurs génomiques (SNPs) conséquents sont disponibles pour un génotypage

en routine. Le problème des dispositifs d'arbres reste cependant leur taille et le coût im-

portant que constitue le phénotypage et génotypage de l'ensemble des individus récoltés. Le

développement des données génomiques chez ces espèces pourrait fortement inciter les études

empiriques à optimiser leur échantillonnage en terme de nombre d'individus suivis par famille

et nombre de familles suivies par population.
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3.1 Biais dans les analyses de génétique quantitative utilisant

des familles issues de pollinisation libre provenant de po-

pulations naturelles d'arbres



Biases in quantitative genetic analyses using open-pollinated progeny tests from natural tree
populations

Julie Gauzerea,b, Sylvie Oddou-Muratorioa, Christian Pichota, François Lefèvrea and Etienne Kleinb*
aINRA, UR629 Ecologie des Forêts Méditerranéennes (URFM), F-84914 Avignon, France; bINRA, UR546 Biostatistique et Processus
Spatiaux (BioSP), F–84914 Avignon, France

Abstract: In plant quantitative genetic studies conducted ex situ, the large number of seeds produced per individual has
promoted the use of open-pollinated progeny tests. In subsequent analyses, seeds collected on the same mother-plant are
assumed to be half-sibs. The consequences of the departure from half-sib assumption in progeny tests have been
investigated since the 1960s using simulation approaches and, more recently, using molecular-based experimental
approaches. This review aims to synthesize the results and conclusions of these simulation and empirical studies. We
focus on tree species, where controlled crosses are difficult to carry out experimentally and departures from half-sib
assumptions occur frequently in natural populations. First, the average level of relatedness expected within maternal
progeny for many tree populations is higher than that of half-sibs. This is the consequence of non-random mating
resulting from the small number of effective pollen donors per female, unequal male reproductive success and/or selfing.
As result, estimates of genetic variance and heritability for quantitative traits may be upward biased. Alternatively,
inbreeding depression, dominance effects and the heterogeneity of the male gamete pool among females are often
neglected, which may lead to underestimation of the heritability of traits. A correction based on the mean genetic
relatedness between offspring and the relatedness between parents is often used to compensate those biases. However,
such correction cannot accurately adjust the estimates in situations where variable levels of genetic relatedness among
families, dominance effects or inbreeding depression exist within the progeny. An alternative and promising approach is
the use of the “animal model” approach, which optimizes the use of molecular data and paternal information to estimate
heritability more accurately.

Keywords: additive genetic variance; animal model; common garden; dominance; family model; half-sib family;
heritability; inbreeding; selfing; tree

Introduction

Understanding how much of phenotypic variation in
natural populations is shaped by genetic or environmental
variation and whether the genetic component of
phenotypic variation is driven by selection or demography
are two major goals of evolutionary quantitative genetics
(Kingsolver et al. 2001; Charmantier and Garant 2005).
Although quantitative genetics was initially developed in
a breeding perspective, its theoretical and experimental
tools are now commonly used by evolutionary geneticists
to answer their own questions. For example, many studies
in wild species have investigated the additive genetic
variance (VA) and the heritability (h²) of adaptive traits
(see Kruuk 2004), the genetic correlations among traits
(Etterson and Shaw 2001), and the genetic differentiation

of traits among populations (Ducousso, Guyon and Kremer
1995). The estimation of these quantitative genetic
parameters has gained renewed interest to predict the rate
of genetic evolution in changing environments (Kingsolver
et al. 2001; Conner 2001). The estimation of variance
components is based on the knowledge of the level of
genetic relatedness (measured by the relatedness coefficient
ρ) among the individuals for which phenotypic characters
were measured. Theoretical genetic relatedness can be
partially or completely known a priori (controlled crosses,
maternal families…) and realized genetic relatedness can be
estimated a posteriori using molecular markers.

In plants, open-pollinated progeny (OP) designs are
widely used to characterize the adaptive potential of
populations, because they are easy to perform and VA

*Corresponding author. Email: etienne.klein@avignon.inra.fr
This study is part of Julie Gauzere PhD thesis, which aims at understanding the role of adaptation and gene flow in the phenotypic
variation of traits related to climate response along an altitudinal gradient of a temperate tree species, Fagus sylvatica. Sylvie Oddou-
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and h² can be easily estimated. Offspring within
families, collected directly on the mother-plants, are
considered to be half-sibs and related to each other with
a relatedness coefficient ρ = 0.25. In these half-sibs
family trials the additive genetic variance is equal to the
variance among families (VF, estimated in a controlled
environment) multiplied by the coefficient α = 1/ρ = 4
(thus VA = 4 � VF).

The analysis of OP designs therefore relies on the
main assumption that individuals within families are true
half-sibs (ρ = 0.25), which in turn generates several other
hypotheses on the mating system and the relatedness
among mates: (1) the female plants from which the
progenies are collected are unrelated, (2) mating occurs
with a high number of unrelated males, which are also
unrelated to the females, (3) no self-fertilization occurs,
and (4) no assortative mating occurs (i.e. preferential
mating between males and females). All of these
conditions are usually not fulfilled in natural populations,
and a first consequence is that the average genetic
relatedness among offspring within families (ρmean) is
greater than 0.25 and VA and h² are likely to be
overestimated. Additionally, departure from the
assumptions listed above will also affect VF, because the
between-family variance component can be inflated by
non-additive effects (dominance, epistasis) when families
include some proportion of full-sibs. Alternatively, the
within-family variance can be inflated by inbreeding
depression when crosses occur among relatives or
self-fertilization is non-negligible.

These issues are particularly crucial in trees, for
which controlled crosses are difficult to manage in situ,
and departures from half-sib assumptions frequently
occur. As in most plant species, trees generally have
mixed-mating systems (i.e. sexual reproduction occurs
both through self-fertilisation and outcrossing;
Robledo-Arnuncio, Alia and Gil 2004; Ward et al.
2005), and they also generally have a low number of
effective pollen donors, unbalanced male reproductive
success (Kang et al. 2003; Oddou-Muratorio, Klein and
Austerlitz 2005), significant spatial genetic structure
(Vekemans and Hardy 2004), distance-limited pollen
dispersal (Ashley 2010), and assortative mating induced
by flowering synchronization (Soularue and Kremer
2012). Another important source of bias in OP progenies
is maternal effects, which increase the phenotypic
similarity between maternally related half-sibs, leading to
inflated genetic differences among families and,
therefore, overestimated VA and h² (Wang, Lechowicz
and Potvin 1994). Here, maternal effects will not be
treated in detail because they do not depend on mating
system or population characteristics, but the possible
ways to account for them in quantitative genetic models
will be discussed. For tree species, OP designs are both
used to investigate natural populations and breeding
populations (e.g. in seed orchards).

The issue of the biases in the classical analyses of
OP designs has been studied for 50 years, first by

analytical or simulation approaches and then by
experimental approaches using highly variable molecular
markers (e.g. microsatellites), which have been made
available in the last decades for most species and allow
patterns of relatedness to be characterized (Loiselle et al.
1995). Here, we propose a review of the main literature
dealing with the consequences of departures from
half-sib assumptions in tree populations, and investigate
the solutions now offered by molecular makers. First, we
introduce the two major statistical methods used to
analyze OP designs; the family model and the “animal
model”. Then, we detail the different departures from
half-sib assumptions that could occur in natural
populations, their consequences for VA and h² estimates,
and existing solutions to correct these biases. Finally, we
sum up the principal biases and discuss the use of
molecular markers and “animal models” to correct
estimates from OP designs.

Statistical approaches for the analysis of OP
progenies

Quantitative genetic models decompose the phenotypic
variance (VP) of a given population into genetic (VG)
and environmental (VE) variance components (assuming
no G � E interaction here):

VP ¼ VG þ VE

The first statistical model developed to analyze OP
progenies is the Family model (Falconer and Mackay
1996). It is a random effect linear model which
decomposes the value of a trait Y into a mean
component (μ), a random Family effect (Fj) containing a
part of the genetic effect, and a random residual (e):

Yij ¼ lþ Fj þ eij

In this linear model, the random effect of interest is
the family effect and the principal output of the model is
the variance among families (VF). Under controlled
conditions, environmental effects are not confounded
with family effects, and VF only results from genetic
differences among families.

The variance among families estimated in the linear
model is equal to the genetic covariance within the
family, also equal to ρmean .VA:

VF ¼ qmean:VA

and

h2 ¼ VA

VP
¼ 1=qmean VF

VF þ VW
ð1Þ

2 J. Gauzere et al.

D
ow

nl
oa

de
d 

by
 [

In
ra

] 
at

 0
0:

29
 2

0 
A

ug
us

t 2
01

3 

76 Chapitre 3 - Estimation h2



where, VW is the within-family variance, i.e. the residual
variance. In OP designs, the environmental effects and
the family structure are controlled for or supposed to be
known. As a result, VA and h² estimates can easily be
calculated, based on the principles that family variance
only includes additive genetic effects (no dominance or
maternal effects for example) and that ρmean = 0.25
within families, i.e. they only include half-sibs.

Despite its simplicity and robustness, it is widely
recognized that the Family model has limitations;
notably it cannot deal with heterogeneous levels of
relatedness in experimental designs. The “animal model”
approach is increasingly used to overcome these
limitations and provide quantitative genetic estimates for
cases where the relatedness relationships among
individuals are complex and unbalanced (see Kruuk
2004, for a review). Unknown model variables can be
predicted using BLUP (Best Linear Unbiased Prediction;
Henderson 1975) and variance components can be
estimated using maximum likelihood or restricted
maximum likelihood procedures. Alternatively, a
Bayesian approach can be applied to estimate genetic
parameters (Gianola and Fernando 1986; Pujol and
Gallaud 2013). This Bayesian framework is particularly
suitable for quantitative variables with non-Gaussian
distributions or qualitative variables (de Villemereuil,
Gimenez and Doligez 2013). The animal model can be
written in a simple form as the decomposition of the
phenotype y of the individual i:

Yi ¼ lþ ai þ ei;

where μ is the population mean, ai is the additive
genetic effects of the individual i and ei is a random
residual error. In its simplest writing the animal model is
very similar to the Family model; the only difference
being that the random effect of interest is the individual
additive genetic value and not the family component.
The more general form of the animal model is given by
a matrix mixed model:

y ¼ bþ uþ e ð2Þ

where β represents the vector of the fixed effects, e.g.
population mean and environmental factors, and u
represents the vector of random additive genetic effects
and e is a vector of residual errors (Kruuk 2004). The
random component, u, of the matrix model has a
variance–covariance matrix G, given by G = A.VA,
where A is the additive genetic relationship matrix with
individual elements Aij = ρij, and VA is the additive
genetic variance. Resolution methods of the animal
model use the inverse of the A matrix (A–1) to predict
the breeding values (ai) of the individuals, or to estimate
the VA. Classically, A–1 is directly derived from the
pedigree, constructed from observations or paternity/
parentage assignation methods. Indeed, skipping the

inversion step from A to A–1 has been shown to be more
efficient for the analyses of large non-inbred populations
(Henderson 1976). More recently, it has been proposed
to construct the A matrix directly from pairwise
relatedness molecular estimates; this strategy allows
accounting for more complex relatedness relationships
than the classical offspring–parent, half-sibs or full-sibs
(El-Kassaby et al. 2011; Bush et al. 2011), but poses
some challenges for the inversion of the A matrix.

Biological processes inducing departures from half-sib
assumptions in OP designs and their consequences

Here we considered separately the main characteristics of
tree population and mating system leading to departures
from the main hypothesis of the classical Family model
(Table 1), either by increasing ρmean (i.e. ρmean > 0.25),
creating relatives among families (i.e. the mean genetic
relatedness between families, ρb, > 0), or conducting to
the expression of dominance effect (i.e. VD > 0) or
inbreeding depression in the progenies (i.e. ID > 0). Our
objective was to quantify the biases they induce on VA
and h² estimates.

Self-fertilization

The majority of tree species are monoecious or
hermaphrodite, at least partly self-compatible, and the
occurrence of self-fertilization events is one of the most
frequent departures from half-sib assumptions in natural
populations. Indeed, tree species are generally not
completely outcrossed or selfed, but show intermediate
levels of outcrossing and selfing (Barrett and Harder
1996; Ward et al. 2005), highly variable among species
(Restoux et al. 2008). Selfing rates (s) also depend
on environmental conditions, and so vary among
populations and among individuals within populations
(Robledo-Arnuncio, Alia and Gil 2004; El-Kassaby and
Jaquish 1996; de-Lucas et al. 2008; Restoux et al. 2008).
For example, de-Lucas et al. (2008) observed selfing
rates that vary from 0 to about 80% among trees of three
different populations of Pinus radiata, a predominantly
outcrossed species. The literature showed that one of the
most important biases on VA and h² estimates results
from neglected self-fertilization (Squillace 1974; Askew
and El-Kassaby 1994; Borralho 1994; Bush et al. 2011)
for reasons detailed below.

Presence of new kinds of relatives in progenies

Progenies collected from natural populations that
experiment selfing and outcrossing possibly contain
four kinds of relatives within families: half-sibs, self
half-sibs, full-sibs and self full-sibs (Squillace 1974).
These various relatives have a higher relatedness than
half-sibs (ρfull-sib = 0.5, ρself half-sib = 0.408 and ρself
full-sib = 0.667; Squillace 1974), which explains why
self-fertilization events greatly increase the mean
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genetic relatedness among the offspring. This increase
of ρmean, if neglected, induces an overestimation of VA
and h² (Squillace 1974; Surles et al. 1990). The
simulation study of Squillace (1974) showed that h²
bias becomes non-negligible for traits with high
heritability (above 0.20) and medium to high levels of
selfing (above an average of 5%; see table 9 in
Squillace 1974). For example, for a trait with a “true”
h² = 0.5, a proportion of effective natural selfing of
10% leads to overestimate h² by 20% (h²HS = 0.6)
when assuming that ρmean = 0.25. Most published
experimental studies investigating the effect of selfing
rate on VA and h² estimates were generally based on
OP progenies from seed orchards (Gaspar et al. 2009;
Hansen and Nielsen 2010). They often observed
negligible bias in h² estimates because of minor
departures from half-sib assumptions [s = 0% and
ρmean = 0.26 in Gaspar et al. (2009) in Pinus pinaster
Ait progenies; s = 4% and ρmean = 0.29 in Hansen
and Nielsen (2010) in Abies nordmanniana progenies].
In contrast, the study of Surles et al. (1990), based on
OP progenies from Robinia pseudoacacia natural
populations, showed that h² was overestimated by
38% when assuming ρmean = 0.25, because of the
mean selfing rate s = 21%, which resulted in a ρmean

value of 0.34 instead of 0.25. Hence, experimental
studies showed contrasted results; OP progenies
collected in breeding schemes were less subject to
departures from the half-sib assumption and the
resulting bias was lower than with progenies from
natural populations.

To correct the impact of increased ρmean due to self-
fertilization or other processes on VA and h², Squillace
(1974) proposed to adjust the estimates according to the
“real” ρmean among the offspring (noted r00 in the
original publication):

h2 ¼ VF

qmeanðVw þ VFÞ

where VF is the genetic variance among families and VW

is the genetic variance within families. ρmean can be
estimated based on the knowledge of the mating system
characteristics of the populations (Squillace 1974,
proposed a guideline table which provides ρmean

estimates according to variable mean selfing rates and
mean numbers of effective males). Alternatively, ρmean

can be estimated based on molecular data (e.g. Loiselle
et al., 1995 or Ritland 1996). This correction has been
largely used in experimental or simulation studies, and is
denoted as the Squillace correction in the following.

Inbreeding and inbreeding depression in progenies

Self-fertilization generates inbred progenies, i.e. increases
the probability that, at a random locus, the alleles within
an individual are identical by descent. Biparental
inbreeding, i.e. crosses between related individuals, also
generates inbreeding in the offspring. The level of
inbreeding is generally measured through the
heterozygote deficiencies (FIS) or estimated from
the multilocus population structure, based for instance on
the difference between the single- and multilocus
estimates of outcrossing rates (Ritland 2002; David et al.
2007). Inbreeding can have deleterious effects on the
offspring phenotype when copies of the same recessive
deleterious mutation are found at homozygous state
in an individual; a mechanism known as inbreeding
depression. Inbreeding depression is expected to be
important in tree natural populations (Petit and Hampe
2006). Inbreeding depression is classically defined and
measured as the difference between the fitness of an
inbred individual and the fitness of an individual from

Table 1. Biological processes leading to departures from half-sib assumptions in natural populations (Yes/No), and their
consequences on the genetic variances and the estimation of VA and h² in open-pollinated families (inspired by table 1 in Sorensen
and White 1988); with ρmean the mean genetic relatedness between maternal half-sibs and ρb the genetic relatedness between families.

Biological processes

Consequences in the quantitative model

References
Expression of
inbreeding depression

Expression of
Dominance effects ρmean > 0.25 ρb > 0

Self-fertilization Yes Yes Yes No Squillace 1974
Borralho 1994
Bush 2011
Askew 1994

Low Nep No Yes Yes Yes Squillace 1974
Gaspar 2009
Surles 1990

Unequal male fecundities No Yes Yes No Hansen 2010
Males and females related Yes Yes No No Bush 2011

Surles 1990
Squillace 1974
Fujishima 1972

Females related No No No Yes Fujishima 1972
Squillace 1974

Ancestral inbreeding in the
parent population

No No Yes No Bush 2011

4 J. Gauzere et al.
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random mating (Charlesworth and Charlesworth 1987).
In experimental studies it is estimated by comparing the
trait performances of inbred and non-inbred progenies
from controlled crosses (Sorensen and White 1988;
Griffin and Cotterill 1988) or by comparing inbred and
non-inbred offspring identified by molecular markers
within wild open-pollinated progenies, so avoiding
confounding between progeny effects and inbreeding
depression (Ferriol, Pichot and Lefèvre 2011).

Inbreeding depression increases the within-family
variance and so acts to bias downwards the h² estimates
(Borralho 1994). Using an adjusted average estimate of
genetic relatedness in Douglas-fir, Sorensen and White
(1988) showed that h² was underestimated because of
the antagonistic effects between inbreeding depression
and ρmean increase. They warned against the estimation
biases that could occur while trying to just correct the h²
estimates by the ρmean while not accounting for the
existence of inbreeding depression in OP designs. In his
simulation study, Borralho (1994) chose to treat the
effect of inbreeding depression as a dominance effect
(dominance effects were modelled as dependent on the
inbreeding coefficient of the offspring; equation 3 in
Borralho 1994). His results confirmed that in populations
presenting non-negligible selfing rates, inbreeding
depression and dominance effects, the Squillace
correction (Squillace 1974) did not accurately adjusted
the h² estimates. Overall, inbreeding depression effects
in selfed progenies have an underestimation effect that
probably (partially) compensates for the overestimation
due to the presence of relatives reported by Squillace
(1974). However, quantitative investigations of the
impact of inbreeding depression are missing, and
threshold values involving compensatory effects are
unknown.

Heterogeneity of selfing rates and inbreeding depression
among families

The heterogeneity of mating systems among families
also induces a bias in h² and VA estimates that cannot be
corrected using the Squillace approach (Squillace 1974).
This was suggested by experimental studies in
Eucalyptus species comparing OP and controlled-
pollinated progenies, where the Squillace correction
failed to adjust the bias in estimates based on OP
progenies (Griffin and Cotterill 1988; Hodge et al.
1996). This failure was interpreted as resulting from the
heterogeneity of selfing rate and inbreeding among
families, combined with possible dominance effects.
Moreover, Borralho (1994) demonstrated using
simulations that the most important uncorrected biases,
leading to an overestimation of h², were found in cases
where h² was low (< 0.25), dominance effects were
high, and levels of selfing and inbreeding depressions
were variable among families. Interestingly, simulations
showed that this heterogeneity only induced uncorrected

bias when traits presented dominance effects (table 2 in
Borralho 1974).

Finally, Hodge et al. (1996) confirmed that departure
from half-sib assumptions was higher in OP from natural
populations than in OP from seed orchards, principally
because of higher inbreeding and of more heterogeneous
mating systems in natural populations: h² estimated from
OP progenies from seed orchards were easily adjusted
with the Squillace (1974) correction and were
comparable to estimates found with controlled crosses in
eucalypt species. In contrast, h² estimates for OP
progenies derived from natural stands were severely
inflated, even if high ρmean among offspring were
assumed.

Low number of effective pollen donors

Other processes causing departures from half-sib
assumptions are those resulting in a low number of
pollen donors contributing to reproduction and unequal
representations of the male gamete pool among different
females (Squillace 1974; Surles et al. 1990; Gaspar et al.
2009; Hansen and Nielsen 2010; El-Kassaby et al.
2011). In trees, these departures occur frequently in
small populations and in populations with unequal male
fecundities. Small populations are often observed at the
edge of species distributions, in fragmented areas, or
simply for species with low density or small range
distribution (Tamaki et al. 2009; Fuchs and Hamrick
2011). However, even in large tree populations, the
contribution of males to the pollen pool of a given
mother-tree is highly uneven, due to highly
heterogeneous male fecundities combined with spatial
processes (Kang et al. 2003; Oddou-Muratorio, Klein
and Austerlitz 2005) and assortative mating. Moreover,
the number of effective pollen donors (Nep) pollinating a
mother-tree also depends on the mother-tree phenotype
(e.g. diameter; Garcia et al. 2005) and on the local
environment (e.g. density; El-Kassaby and Jaquish 1996;
Restoux et al. 2008). For example, in Pinus pinaster
populations, de-Lucas et al. (2008) estimated a mean Nep

ranging from � 15 to 43 fathers between populations,
and Nep from � 5 to infinite within populations between
mother-trees.

Presence of full-sibs within families

Small effective numbers of pollen donors create full-
sibs within OP families. The non-negligible proportion
of full-sibs can increase ρmean and lead to
overestimating VA and h² (Surles et al. 1990; El-
Kassaby et al. 2011), similarly to self-fertilization
events. Squillace (1974) estimated that a low effective
number of local males (Nep = 5) led to the same ρmean

as 10% rate of selfing. This bias can be simply
adjusted by the Squillace correction (1974), based on a
priori knowledge of ρmean.
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Presence of relatives among families versus
heterogeneity of male gamete pool among females

Low Nep generates paternal half-sibs in different families,
when mother-trees share the same male contributors, and
so generates relatedness among families. This departure
from unrelated half-sib family assumption in OP designs
is one of the least quantified and documented in the
literature. So, in populations with low Nep and
homogeneous male contributions to the maternal pollen
pools, paternal half-sibs between families could decrease
the genetic variance among families, which may balance
the overestimation of VA due to the creation of full-sibs
within families. In contrast, the balancing effect of
paternal half-sibs should be reduced in populations where
the male contributors differ among maternal pollen pools.
Hence, the highest biases in VA and h² estimates are
expected in populations with low Nep and high
heterogeneity of pollen clouds, e.g. in case of
heterogeneous male fecundities and restricted pollen
dispersal distances. But these predictions would need
more thoughtful quantitative investigations from
simulations to understand what impact the ratio of full-
sibs versus paternal half-sibs has on h² estimates.

Expression of dominance effects for full-sibs

For traits with non-negligible dominance genetic
controls, neglecting the presence of full-sibs, and hence
the dominance effects among these relatives, can inflate
VA due to confounding non-additive effects, and
overestimate h². Note that the dominance effects induced
by full-sib relatives are opposed to the effects of
inbreeding depression occurring in selfed progenies,
which can be partially described as dominance effects;
the first should lead to overestimate h² due to the
inflation of between-families variance, whereas the
second should bias the estimates downward, due to
the inflation of within-family variance. According to
Borralho (1994), the presence of variable proportions of
full-sibs among families resulting from low Nep and
unequal male contributions is expected to induce strong
biases in the presence of dominance, difficult to correct
with the Family model and the Squillace correction
(Squillace 1974).

Assortative mating: a particular case of non-random
crosses

A particular case that induces unbalanced crosses
between female and male trees is the occurrence of
assortative mating. Positive assortative mating occurs
when individuals with similar phenotypes mate
preferentially. In tree populations, positive assortative
mating for phenological traits are likely to occur
frequently through preferential mating among individuals
showing synchronized flowering (Soularue and Kremer
2012). Assortative mating tends to decrease the Nep per

mother-tree and to increase the heterogeneity of pollen
pools across mother-trees. In a seed orchard, Askew and
El-Kassaby (1994) used a simulation approach to
investigate the effects of reproductive phenology on
ρmean. They concluded that the average difference
between uniform phenology and observed phenology for
ρmean was small. Unfortunately, unlike the effects of
assortative mating on patterns of pollen flow, the effect
of assortative mating on the range of ρmean and its bias
on quantitative genetic estimates has been poorly
investigated in natural populations.

Another consequence of assortative mating, rarely
mentioned, is the possible reduction of the within-family
variance (VW in Equation 1) and increased variance
between families (VF in Equation 1) for the trait
inducing assortative mating (e.g. flowering phenology).
Indeed, even if it only negligibly reduces the Nep per
mother-tree, assortative mating will lead to
overestimating genetic differences among families and
the h² estimate for this particular trait.

Related or inbred parents

The effect of genetic relatedness between parents on
departures from the OP assumptions was less
investigated, probably because of the difficulty in
estimating it. However, it was recognized as a major
source of bias in the analysis of OP progenies from
natural populations (Fujishima and Fredeen 1972;
Squillace 1974; Surles et al. 1990). Tree populations
often show significant spatial genetic structure, i.e.
genetic relatedness decreases with geographic distance
between individuals. The strength of spatial genetic
structure is usually measured by the slope of the
regression of genetic relatedness against log of distance
(2D habitat), scaled by the level of relatedness at short
distance (Sp statistics). Vekemans and Hardy (2004)
reanalysed the spatial genetic structure of 23 tree
species, and observed a range variation from 0.00567 to
0.05291 for the Sp statistics. Spatial genetic structure is
principally created by restricted seed dispersal (Wright
1943) and the mating system characteristics of the
population (e.g. selfing rate; Vekemans and Hardy 2004).
In natural populations and for self-compatible species, it
is likely that levels of relatedness are similar among
male and female parents; but for the sake of argument,
we treated separately the different kinds of relationships
among parents in the following.

Related males and females: creation of inbreeding and
inbreeding depression in progenies

In a random mating population, the relatedness among
the males and females creates biparental inbreeding and
possibly inbreeding depression in the OP progenies, in a
similar way to selfing. Selfing is indeed an extreme case
of mating between relatives. The effects of inbreeding
and inbreeding depression were previously analysed in
the selfing section.

6 J. Gauzere et al.
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Related seed trees: creation of relatives among families

Mother-tree relatedness is another case that can induce
strong biases in the analysis of OP designs. It can easily
occur if the OP progenies are collected on neighbouring
mother-trees. Relatedness among mother-trees does not
create inbreeding in progenies, but reduces the genetic
variance among families, creating relatedness
relationships among all offspring of different families.
Squillace (1974) considered a specific case where both the
proportion of selfing and genetic relatedness vary among
seed-parents, the relatedness among two parents being
equal to the mean selfing rate. Results showed that the h²
overestimation was lower if seed trees were correlated
than if they were not (table 9 in Squillace 1974). In this
particular case, the genetic relatedness among offspring
and among parents had antagonistic effects, the first
increasing the VF and the second decreasing VF.
Furthermore, if mother-trees are related the h² biases
induced by the half-sib then assumptions were almost
negligible, except for the high heritability traits and high
proportion of selfing (Squillace 1974).

Related male trees: decrease of Nep

The presence of related male-trees in the population
decreases Nep of the population, and so increases ρmean,
reveals dominance effects and possibly creates
relatedness among families, with the consequences on VA
and h² detailed above.

Ancestral inbreeding: increase of ρmean
The presence of ancestral inbreeding is frequent in natural
populations. For example, in 389 populations of Fagus
sylvatica, a predominantly outcrossing species, Comps
et al. (2001) found that inbreeding, measured by the
heterozygote deficit Fis, on the basis of the 12 isozyme loci,
decreases with time since post-glacial colonization, from
0.06 in southeast Europe to close to 0 in northwest Europe.

In OP designs, ancestral inbreeding in the parent
population increases the genetic relatedness among
offspring (cf table 3 in Squillace 1974). Indeed, the
coefficient of coancestry (hij) in an inbred population is
classically defined as:

hij ¼
X

a;n

ð1=2Þnð1þ FaÞ

where Fa are the inbreeding coefficients of the ancestors
a, and n is the number of steps to the common ancestor.
As the inbreeding coefficient of natural populations is
generally unknown, the Fa are often approximated from
the level of effective selfing (s), assuming inbreeding
equilibrium (Hedrick and Cockerham 1986):

Faeq ¼ s

2� s

For inbred individuals, the coefficient of coancestry
(hij) is linked to the relatedness coefficient as follows:
ρij = 2 hij/(1+Fa). As ancestral inbreeding only implies
an effect on ρmean it can be corrected with the method of
Squillace (1974).

The general effect of relatedness and inbreeding in
parent populations

In finite populations with random mating, ignoring the
genetic relatedness among parents (among males,
females and/or between the males and females) led to
either overestimates or underestimates of h² (table II in
Fujishima and Fredeen 1972).

In a non-random mating population, inbreeding and
genetic relatedness among parents increase ρmean among
offspring (Squillace 1974). Moreover, in cases where
offspring of different families share related parents, the
relatedness among parents decreases the genetic variance
among families (Equation 3). So, Squillace (1974)
proposed to account for this mean relatedness among
parents (noted rpp) in his h² correction:

VF ¼ ðqmean � rppÞVA ð3Þ

h2 ¼ VF

ðqmean � rppÞVw þ qmeanVF

New methodological developments using the “animal
model”

To overcome the assumptions of the Family model and
to estimate unbiased VA and h² using OP designs, recent
studies proposed using the animal model, which allows
accounting for different kinds of relatives within and
among families, variable mating systems among families,
and/or dominance effects. However, the use of this
model depends on the availability of pedigrees or
molecular data to estimate relatedness among
individuals, at least for the offspring population.

Use of complex pedigrees to estimate the additive
effects

As the animal model can incorporate various
multigenerational and unbalanced relatedness levels it is
particularly suited to account for the different kinds of
relatives created by non-random mating systems and
relatedness among parents. The simplest use of the
animal model in the OP progeny analysis involves
providing genetic relationships using a pedigree file with
male and female parents of the offspring, classically
obtained by observations or paternity assignment and
pedigree reconstruction methods using molecular marker
data (Hansen and Nielsen 2010; El-Kassaby et al. 2011).
It is notoriously more difficult to build a pedigree on the
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basis of molecular markers in the presence of biparental
inbreeding (Carré et al. 2013).

The combined use of molecular markers and the
animal model led El-Kassaby et al. (2011) to propose the
new concept of “Breeding without breeding”. This
concept is based on the use of offspring with incomplete
pedigree information (half-sibs; HS) with a subset of
offspring with complete pedigree information (full-sibs;
FS), to accurately estimate the heritability of a trait and
the breeding values of parents and offspring. A case
study on the height of Larix occidentalis (Nutt.)
seedlings (El-Kassaby et al. 2011), h² was overestimated
by over 50% when assuming that all offspring were HS.
The integration of 10% of paternal information was
sufficient to reduce the credibility intervals of the h²
estimates and to adjust VA and h² values. The optimal
use of molecular and phenotypic information is
promising, as molecular makers are now available for
many non-model species, even though the genotyping of
many samples in large quantitative genetic designs is
still expensive. However, El-Kassaby et al. (2011) did
not compare the HS + FS method with an a posteriori
correction of the family variance according to the ρmean

estimated on the subset of genotyped offspring. Except
for the estimation of breeding values, it is difficult to
evaluate if this method is more appropriate than the use
of the family model plus a ρmean correction to analyse
OP designs. The HS + FS method probably provides
estimates with the lowest bias, if paternal half-sib
relatives are non-negligible and if dominance effects are
accounted for in the animal model.

Use of the relatedness relationship matrix to estimate
the additive effects

The coefficients of the variance–covariance matrix can
be either theoretical values (e.g. 0, 0.25 and 0.5 for
unrelated, half-sibs and full sibs, respectively), derived
from observational data in a pedigree (A–1 is directly
derived in this case), or continuously distributed pairwise
relatedness coefficients, estimated from molecular
markers. The estimation of quantitative genetic
parameters using relatedness coefficients is efficient for
populations with large variance of relatedness
coefficients, e.g. in populations with high selfing and/or
inbreeding (Gay, Siol and Ronfort 2013), but not
completely adequate for tree populations with large
population size and high outcrossing rate. Estimating the
variance of relatedness coefficients when average
relatedness is low critically depends on the number of
molecular markers.

Rather than estimating the whole matrix of pairwise
relatedness coefficients, which would require extensive
molecular data, Bush et al. (2011) proposed a method to
build the A matrix using partial molecular information
and mean estimates. This approach follows the rationale
of Squillace (1974), but at the family or sub-population
level. The approach is illustrated by a case-study on

Eucalyptus cladocalyx, a species with highly variable
selfing rates among and within subpopulations (s ranging
from 0 to 1). The aim of the authors was to account for
variable selfing rates (s) and ancestral inbreeding (Fa) at
the family or sub-population levels (see table 1 in Bush
et al. 2011) in the VA and h² estimations. However,
assuming either constant (s = 0.36 and Fa = 0.25) or
variable selfing rate and inbreeding among families in
the A matrix, led to the same h² estimations (h² = 0.22
and 0.21 for diameter, respectively; h² = 0.35 and 0.32
for height, respectively). This is probably because of the
absence of dominance effects: in this case, the simple a
posteriori application of a coefficient of relationship of
ρmean = 0.37 (estimated according to the mean level of
selfing and inbreeding) was sufficient to reach correct h²
estimates. Only changes in the ranking of breeding
values were observed when adjusting the inbreeding
parameter at the family level rather than at the
population level. Hence, although this new methodology
based on the use of the relationship matrix of the animal
model seems promising, because it would allow the
accounting for several departures from half-sib
assumptions at several scales, it needs to be applied on
others species and traits presenting dominance effects to
appreciate its value compared with the correction
proposed by Squillace (1974).

Accounting for non-additive and environmental effects

The animal model allows estimation of the dominance
variance, and incorporation of a relationship matrix
structuring the dominance effects, as done for the
additive effects (Viana et al. 2012). As concluded by
Borralho (1994) these dominance effects are very
important to consider for avoiding the bias induced by
selfing and, more generally, by any mating system
varying among families. One of the first experimental
studies to account for the paternal information and to
test the effects of dominance on h² biases with the
animal model in an OP design seed orchard showed that
dominance effects were negligible for Abies
nordmanniana (Hansen and Nielsen 2010). But, as
mentioned above, seed orchard conditions may not be
representative of what happens in natural populations
and probably underestimate the bias induced by non-
random mating and the expression of dominance effects.

Another advantage of the animal model is the
possibility to integrate maternal effects in the model. In
the first years of OP progeny tests, these maternal effects
are often non-negligible (Wang, Lechowicz and Potvin,
1994; González-Rodriguez, Villar and Navarro-Cerrillo
2011) and inflate VF, therefore leading to an overestimate
of VA and h². More generally, epigenetic effects have the
same impact. Accounting for maternal effects in the
Family model requires using a covariate (e.g. seed
weights), which may imply important phenotyping effort
(González-Rodriguez, Villar and Navarro-Cerrillo 2011).
Hence, the animal model is a simple methodological tool

8 J. Gauzere et al.
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to account for non-additive or environmental effects in
quantitative genetic models, simply in adding random
effects in Equation (2) and specifying the variance–
covariance matrix associated with these effects (Kruuk
et al. 2004). Moreover, these relatedness matrices can
now be easily constructed based on pedigree (e.g. using
the “nadiv” package of R; Wolak 2012), simplifying
even further the study of non-additive effects.

Conclusion and perspectives

The perfect analysis of progeny trials probably involves
using a complete molecular marker dataset to reconstruct
the pedigree of every offspring, or to estimate individual
pairwise relatedness coefficients, and to include all this
individual information in an animal model. However,
some studies point out that caution must be taken against
the use of the wrong pedigree information or biased
relatedness coefficients, which can lead to greater errors
in VA and h² estimates than using incomplete relatedness
information (Roughsedge, Brotherstone and Visscher
2001; Kumar and Richardson 2005). In addition, VA and
h² estimates in OP progeny tests can be significantly
improved using partial molecular maker information and
minimum genotyping effort.

Biases in OP progeny tests have been investigated
much more frequently for progenies from tree breeding
programmes than from natural populations, whereas
more important departures from half-sib assumptions are
expected in natural than controlled populations (Hodge
et al. 1996). This heterogeneity is certainly due to the
fact that the OP design was established and principally
used by breeders, and one can wonder if this kind of
design is really appropriate for progenies collected in
natural populations. Other approaches of in situ
quantitative genetics may be more appropriate (Gay
personal communication; Carré et al. 2013). Yet, to
answer this question, more experiments based on natural
populations investigating the effects of departure from
half-sib assumptions are necessary.

Our review shows that corrections for the majority of
the departures from half-sib model assumptions have
already been proposed (Table 2). Indeed, the effects on
the mean genetic relatedness within (ρmean) or among
(rpp) families can be easily corrected by the method of
Squillace (1974). Ancestral inbreeding in the parent
population is also either easy to correct via its impact on
ρmean (Squillace 1974) or accounted for in the additive
genetic relationship matrix in animal models (Bush et al.
2011). By contrast, dominance effects induced by full-
sib relatives cannot be accounted for using the family
model and require the use of animal models (Hansen and
Nielsen 2010). The only factor for which no correction
has been proposed is progenies inbreeding depression,
probably because the genetic mechanisms under
inbreeding depression are complex and cannot easily be
accounted for in quantitative genetic models. However,
Borralho (1994) gave an example of how they could be

treated, choosing to define them as dominance effects,
depending on the family of origin and the coefficient of
inbreeding of the offspring (see equation 3 in Borralho
1994).

In this review, we discuss the mating characteristics
that create departures from half-sib assumptions
sequentially, but they generally occur simultaneously in
natural population. The literature reveals that biases
affecting estimates of quantitative genetic parameters
vary according to the mating system; therefore it is
essential to have a good knowledge of the mating
system in the studied populations. Still, as the different
departures from half-sib assumptions may have
antagonistic or cumulative effects, real biases in analysis
of OP families from natural populations are hardly
predictable.

In general, the use of the animal model appears very
promising to estimate VA and h² because it should allow
the consideration of all degrees of relatedness, unequal
male contribution, actual level of inbreeding of the
studied population, and non-genetic or non-additive
random effects (maternal or dominance effects), which
are so incidental in plant studies (Kruuk 2004; Wolak
2012; Pujol and Gallaud 2013). However, our review of
the literature of open-pollinated maternal families
suggests that the “simplest” family model, combined
with correction terms based on molecular markers
showed satisfactory results even in systems where half-
sib assumptions are not valid, provided that these
departures only concern the levels of additive genetic
relationship between individuals (see the corrections
proposed in Table 2). Hence, the major comparative
strength of the animal model compared with the family
model lies in its capacity to account for non-additive
genetic effects in OP progenies analysis and, when these
effects are significant, to account for variable levels of
inbreeding and genetic relatedness within and between
families. Recent studies tended to point out that the
genetic variance is mainly additive genetic variance
(Hill, Goddard and Vissher 2008), which may advocate
for the use of simplest models and appropriate
corrections, according to the mean levels of genetic
relatedness, to estimate accurate quantitative genetic
parameters in half-sib designs.

The conclusions of this review are valid for all
perennial and long-generation organisms for which
quantitative genetic analysis is performed using family
and/or incomplete pedigree information (e.g. paternal
relatedness missing), short pedigree information (i.e. no
ancestral inbreeding information), or neglecting
dominance effects. Even if some studies in animal
natural populations have shown that low misassigned
paternities or moderately deep pedigree were not issues
in the estimation of quantitative genetics parameters
(Charmantier and Réale 2005; DiBattista et al. 2009),
care should be taken before overlooking the population
history, the mating system knowledge, or the test of
dominance effects in quantitative genetic analysis.

Acta Botanica Gallica: Botany Letters 9
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3.2 Amélioration des estimations d'héritabilité en utilisant des

informations moléculaires incomplètes dans les tests de des-

cendances : une approche de simulation

Title : Improving heritability estimates in family designs by using incomplete molecular

information

Authors : Gauzere J., Oddou-Muratorio S., Gay L., Klein E. K.

Abstract

1. Accurate estimates of heritability (h2) are necessary to assess adaptive responses of �tness-

related traits in changing environments. For plants, h2 estimates often rely on maternal proge-

nies, assuming that o�spring are either half-sibs or unrelated. Actually, plant mating system

often departs from half-sib assumptions and incomplete knowledge of the relationships among

o�spring biases the h2 estimates.

2. We performed simulations to investigate how molecular markers can improve the analysis

of maternal progenies designs. We compared the basic "family method", considering or not

adjustments based on average relatedness coe�cients (I), and methods based on the animal

model (II). The animal model was used with average relatedness information (IIa), or with hy-

brid relatedness information : mixing one-generation pedigree and family assumptions (IIb),

or mixing one-generation pedigree and average relatedness coe�cients (IIc). For these me-

thods, we assessed the e�ect of unequal male reproductive success, inbreeding and maternal

e�ects on h2 estimates.

3. Our results showed that in presence of unequal male fecundities, if the mothers sample the

same pollen pool, neglecting the genetic relatedness between families biased the h2 estimates

derived from the family model. Methods using average marker-based relatedness coe�cients

were e�cient to deal with unequal male reproductive success and ancestral inbreeding in the

parental population, but were biased in presence of maternal e�ects. In the latter case, the use

of pairwise genetic information (e.g. pedigrees in animal models) improved the accuracy of

the h2 estimates. We showed that the use of realistic genetic data, i.e. relatedness coe�cients

estimated from markers or pedigrees with paternity errors, did not penalize the methods,

except for the methods using pairwise marker-based relatedness coe�cients.
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4. A new hybrid approach proposed here, which uses both the pedigree and mean relatedness

information, was e�cient to deal with any departure from the family assumptions. This ap-

proach is particularly interesting to fully use the genetic information available when only a

subsample of the o�spring are genotyped.

Key words : Quantitative genetics ; Heritability ; Unequal reproductive success ; Mater-

nal E�ects ; Inbreeding ; Statistics ; Pedigree-free methods

Introduction

The ability of �tness-related traits to evolve in response to environmental variation de-

pends on the amount of additive genetic variation available and the strength of the selection,

as summarized by the breeder equation R = VAβ = VPh
2β, with R the response to the selec-

tion, VA and VP the additive and phenotypic variances, h2 the heritability and β the selection

gradient. Despite its simplicity, the robustness of this model and its e�ciency in plant and

livestock genetic improvement has promoted the estimation of h2, VA and β for potentially

adaptive traits in wild populations (Kruuk, 2004). Accurate estimates of these parameters are

notably critical when predicting the rate of evolution of a population (Kingsolver et al., 2001;

Conner, 2001; Senneke et al., 2004).

Basically, h2 estimates are derived from the comparison of the phenotypic and genetic

resemblances between pairs of relatives, and thus depend on the knowledge of the genetic

relatednesses, measured by the relatedness coe�cient ρ. Because the accuracy of h2 estimates

increases with the variance in pairwise relatednesses, the sampling of sibling groups has been

widely used in quantitative genetic studies (DiBattista et al., 2009; Ramirez-Valiente et al.,

2009; Hansen & Nielsen, 2010). In both plant and animal natural populations, the family struc-

ture is often made of maternal progenies (Kruuk, 2004; DiBattista et al., 2009). In plant, they

are easily sampled by harvesting seeds on open-pollinated mother-plants (Ramirez-Valiente

et al., 2009; Hansen & Nielsen, 2010). In animals, o�spring that share the same mother are
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often easy to observe (e.g. o�spring in the same nests, suckling observations for mammal spe-

cies, o�spring gathering around the mother). The most parsimonious assumption is that the

o�spring within maternal families are half-sibs. The mean genetic relatedness within family

(ρw) is thus 0.25 and the additive genetic variance can be derived from the variance among

families (VF ), as : VA = 1/ρw x VF = 4 x VF , and h2 = VA/VP (Falconer & MacKay, 1996).

Therefore, the estimation of h2 using VF in sibling group experiments relies on several

assumptions about the mating system and the relatedness among mates. Treating samples

within maternal families as "real" half-sib, unrelated to others families, implies that (1) ma-

ting events occur with a high number of equally fecund males and without preferential mating,

therefore there is no unequal male reprodutive success (MRS), (2) mates are unrelated and

there is no self-fertilization, and (3) mothers are not inbred. These assumptions are rarely

all satis�ed in natural populations (Gauzere et al., 2013b; Pemberton et al., 1999) and rela-

tionships within and between families are generally complex and unbalanced. Moreover, VF

is assumed to include only VA component ; yet non-additive variance components, e.g. due to

dominance or maternal e�ects, can only be distinguished from VA if several classes of rela-

tedness are included (e.g. full-sibs in half-sib designs). In some species, such as monogamous

animals, the father identity can be deduced by monitoring during the mating season or ob-

servations of parental cares. However, the paternal information derived from observations is

not always reliable (Kruuk, 2004), for instance because of extra-pair paternity (Charmantier

& Blondel, 2003). In addition, for many species, paternity assignment from direct observation

is impossible.

The molecular information o�ers an alternative to retrieve paternal links within and bet-

ween maternal progenies. The development of molecular markers, such as microsatellites, has

boosted the use of methods to assign paternity (Marshall et al., 1998; Had�eld et al., 2006)

and reconstruct pedigrees (Blouin, 2003; Fernandez & Toro, 2006) in non-model species. In re-

turn, the possibility to establish pairwise relationships between individuals has stimulated the

use of pedigree information in quantitative genetic models, such as the animal model (Kruuk,

2004; Hansen & Nielsen, 2010; DiBattista et al., 2009; Charmantier & Réale, 2005). Howe-

ver, paternity assignment methods require an exhaustive genotyping of the potential parents.

Alternatively, sibship reconstruction methods only use the genotypes of the o�spring : they
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are less costly, but often require an a priori information about the categories of relatedness

(full-sibs, half-sibs,...) and size of the relatedness groups in the sampled population (Thomas

et al., 2000). Finally, wrong sibship reconstruction or parental assignment can generate biases

in h2 estimates (Senneke et al., 2004; Charmantier & Réale, 2005).

To circumvent the problems of the categorical methods, pedigrees in the animal model

can be replaced by a matrix of pairwise relatedness coe�cients directly estimated from mo-

lecular markers (Frentiu et al., 2008; Gay et al., 2013). Di�erent marker-based relatedness or

kinship coe�cients have been proposed (Loiselle et al., 1995; Ritland, 1996) and an in�nite

number of markers can theoretically trace the distant relatednesses among individuals. Howe-

ver, this "pedigree-free" approach has not yet reached a consensus because the performance

of the di�erent marker-based coe�cients varies with the range of relatednesses to estimate,

their accuracy are challenged in population with low relatedness variance and the uncertainty

in relatedness estimates is not taken into account in the animal model (Gay et al., 2013;

Csillery et al., 2006). Moreover, the relatedness matrix constructed from molecular markers

is frequently not positive de�nite, which can generate biases in h2 estimates due to matrix

inversion problems (Frentiu et al., 2008). Consequently, in numerous studies the optimal way

to accurately estimate h2 is still questioned and further studies are needed to compare the

di�erent approaches.

In natural tree populations, the large number of reproductive individuals, long-distance

pollen dispersal and high migration rates (Ashley, 2010) limit the amount of o�spring for

which a father can be assigned. Moreover, the long life cycle of tree species often constrains

the pedigree reconstruction to one-generation. Thus, the relatedness data sets are generally

heterogeneous, with typically two levels of relatedness characterization : (1) o�spring with

maternal and paternal relatednesses known over one-generation and (2) o�spring with only

a known mother. Recently, El-Kassaby et al. (2011) promoted the use of sparse pedigree

data sets, rather than a subset corresponding to the full-connectivity pedigree, to increase

the accuracy of the predicted parental breeding values. Even if this method was not termed

as "hybrid", this example and the incomplete knowledge of the relatedness relationships in

quantitative genetic studies clearly encourage the use of hybrid relatedness information.
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Here, we investigate the use of partial relatedness information to improve h2 estimates in

half-sib designs. Over the last 50 years, several methods have been proposed to correct h2 es-

timates derived from open-pollinated progenies in trees (Gauzere et al., 2013b). We classi�ed

these methods and new approaches in four broad categories according to the model used and

the treatment of relatedness information. Type I gathers the methods using the family model

and average marker-based relatedness coe�cients within and/or between families to adjust

the VF estimates. Type II gathers the methods using the animal model. Type IIa methods

use average marker-based relatedness coe�cients and type IIb and IIc methods use hybrid

relatedness information, including the one-generation pedigree plus half-sib assumptions, and

the one-generation pedigree plus average marker-based relatedness coe�cients respectively.

We used a simulation approach to compare these methods considering several departures

from the half-sib assumptions challenging their performances. First, we adressed the e�ect

of unequal male fecundities and preferential mating on the performance of the type I me-

thods ; we expected that methods accounting for genetic relatedness among families should

be more suitable. Second, with ancestral inbreeding we expected that type I, IIa and IIc

methods, using marker-based relatedness coe�cients, should be more e�cient than the type

IIb method using only one-generation pedigrees. Third, in presence of non-additive e�ects we

expected that methods IIb and IIc using the �nest level of genetic information should per-

form best. Finally, we tested the sensibility of the methods to the use of imperfect genetic data.

Material and method

Simulation model

We used the model described in Gay et al. (2013) to simulate populations evolving at constant

population size for a number Ng of non-overlapping generations. We started from Npop = 200

diploid and unrelated individuals at generation 0 with LM = 20 neutral unlinked loci of

10 alleles each and LQTL = 500 unlinked Quantitative Trait Loci (QTL) of 5 alleles each.

The allele frequencies at the QTL and neutral loci evolved under random drift and without

mutation, selection nor migration. The phenotype of an individual (Pj,k) was de�ned as :
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Pj,k =
∑
l

(aj,k,l,i + aj,k,l,i′) + εj,k

with aj,k,l,i and aj,k,l,i′ the allelic e�ects at the QTL locus l of the alleles i and i′ of the o�spring

k in the family j, randomly drawn from a normal distribution (N(0, σ2a)), and εk a random

e�ect representing the environmental e�ect, drawn from a normal distribution (N(0, σ2ε )).

We modi�ed this model to account for unequal male reproductive success (MRS), ancestral

inbreeding and maternal e�ects using di�erent scenarios (Table 3.1). At the last generation,

we sampled 15 maternal progenies of 40 phenotyped o�spring each. We assumed that only a

subset of Nth = 15 o�spring per family have a known one-generation pedigree and genotype

at the neutral markers.

Unequal male reproductive success

We modeled individual fecundities for each male k (Fk) using a Dirichlet distribution, with a

scale parameter α :

(F1, ..., Fk, ..., FNpop) ∼ D(α; 1
Npop , ...,

1
Npop)

Low values of α (α < 1) generate unequal fecundities, i.e. few highly fecund individuals and

many individuals with low fecundities. The e�ective number of pollen donors (Nep) in the

population is given by :

Nep =
∑

k:fathers

F 2
k

Thus, Nep decreases for more unequal male fecundities. We considered either equal male fe-

cundities (α = 5, scenario 0) or unequal male fecundities (α = 0.01 for scenarios i and iii, α

= 0.1 for scenarios ii).

Besides, unequal MRS can also result from spatial or temporal di�erentiation of male

gamete pools, e.g. due to preferential mating. The mother-trees of the last generation were

thus split into NPC groups sharing the same pollen pool. We generated as many distributions

of male fecundities as the number of pollen pools (NPC). In populations with unequal male

fecundities (low α), the di�erentiation of pollen pools increases with NPC (NPC = 1 : a single

pollen pool ; NPC = 15 : pollen pools highly di�erentiated). In scenarios i we investigated

NPC = {1, 5, 15}.
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Ancestral inbreeding

For each mating event, sel�ng can occur with probability s. In scenario ii ancestral inbreeding

was considered by increasing the number of generations (Ng = 3) and allowing sel�ng with

probabilities s = {0, 0.2, 0.4}. We also considered unequal MRS by using NPC = 5 and α =

0.1. In all other scenarios we set s = 0 to avoid confusion between the e�ect of sel�ng and

low Nep on the increase of relatedness.

Maternal e�ects

In scenarios iii we included maternal e�ects on the phenotypes as follows :

Pj,k =
∑

(αj,k,l,i + αj,k,l,i′) +mj + εj,k

with mj the maternal e�ect of the mother j. The maternal e�ects were normally distributed,

mj ∼ N(0, σ2m), and σ2m = {0, 0.22, 0.32}.

Accuracy of the genetic data

In all simulations, we recorded (1) the multi-generational pedigree to calculate the true re-

latedness coe�cient, ρk,k′ , between each pair of individuals (k, k′), (2) the one-generation

pedigree, ρ(1)k,k′ , and (3) the one-generation pedigree with 20 % of paternity error simulated

randomly, ρ̃(1)k,k′ . The genotypes of the o�spring at the neutral markers were used to estimate

pairwise relatednesses , ρ̃k,k′ , using the approach of Loiselle et al. (1995) (ρ̃k,k′ = 2fk,k′ , with

fk,k′ the pairwise kinship coe�cient of Loiselle). This estimator was used because it does not

assume Hardy-Weinberg equilibrium and performs well, even in the presence of rare alleles

(Gay et al., 2013).

In the �rst set of simulations, the performance of the methods were compared under the 4

di�erent scenarios, using the true relatednesses ρk,k′ and ρ
(1)
k,k′ (Table 3.2). Then, we investiga-

ted the performance of the methods using imperfect genetic data, i.e. ρ̃k,k′ and ρ̃
(1)
k,k′ , using the

scenario i with NPC = 5. The scenarios were simulated with moderate value of heritability

(around 0.33). The simulation program was written in C++ and run in batch using a python

script.
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Estimation of heritability

Based on the simulated data sets, we used 4 categories of methods to estimate h2.

Type I : Methods using the classical family model

We used a classical family model, accounting only for the maternal relatedness :

Pj,k = µ+ Famj + εj,k (3.1)

where Pj,k is the phenotype of the o�spring k from family j, µ is the mean, Famj a random

family e�ect with variance VF and εj,k a random residual error with variance VR.

In the "Fam" method, h2 was estimated as :

h2Fam =
4VF

VF + VR
(3.2)

Based on model (3.2) and Squillace (1974), we applied two corrections on the h2 calculations.

First, the "FamAdj" method considered :

h2adj =

1
ρw
VF

VF + VR
(3.3)

where ρw is the mean genetic relatedness estimated within families.

Second, the "FamDoubleAdj" method corresponded to :

h2doubleadj =
VF

(ρw − ρb)VR + ρw.VF
(3.4)

where ρb is the mean genetic relatedness estimated between families.

The adjustment "FamAdj" was proposed by Squillace (1974) to account for ρw > 0.25 in sibling

designs, due to non negligible sel�ng or low number of e�ective pollen donors. The second ad-

justment, "FamDoubleAdj", is inspired from another correction proposed by Squillace (1974)

to account for relatedness among mates or, more generally, for non-null relatedness among

families in natural populations. ρw and ρb were computed by averaging ρk,k′ (or ρ̃k,k′) over all

pairs of individuals (k, k′) with a known molecular information. These models were �tted in

R using the package "lme4".

Type II : Methods using the animal model
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We used a set of 3 methods (plus one reference method) based on the animal model without

maternal e�ect :

Pj,k = µ+ aj,k + εj,k (3.5)

or with maternal e�ect :

Pj,k = µ+ aj,k +mj + εj,k (3.6)

where Pj,k is the phenotype of o�spring k from family j, µ is the mean, aj,k is the random

additive genetic e�ect for individual k in family j, mj is the random maternal e�ect and εj,k is

a random residual error. The additive genetic e�ects aj,k are normally distributed with mean

0 and a variance-covariance matrix, G = AVA, where A is the additive genetic relationship

matrix with individual elements ρk,k′ .

The following methods to estimate h2 di�er for the matrix A :

The "PhiA" matrix is made of the pairwise relatedness coe�cients calculated from the mul-

tigenerational pedigree (ρk,k′) for all of the phenotyped individuals. This matrix was used as a

reference to evaluate the performance of the other methods since it includes the most accurate

knowledge of pairwise relatednesses, generally unknown in experimental studies. Similarly, all

the pairwise ρ̃k,k′ were used to test the classical "pedigree-free" approach (Frentiu et al., 2008;

Gay et al., 2013), named "PhiAρ̃kk′" here.

Type IIa - The "Relatedness" matrix, inspired from Bush et al. (2011), uses the pairwise

ρk,k′ (or ρ̃k,k′) recorded for the Nth individuals per family with a known molecular information

to estimate mean relatedness coe�cients at the family level. The A matrix thus contains the

ρw,j estimated for each family j (instead of 0.25) and the ρb,jj′ estimated for each family pair

(j, j′) (instead of 0 ; Figure 3.1a).

ρw,j =
∑

k,k′∈family(j)

ρk,k′
nj(nj−1)/2

ρb,jj′ =
∑
k∈j

∑
k′∈j′

ρk,k′

njn′
j

Type IIb - The "HS+FS" matrix, inspired from El-Kassaby et al. (2011), combines the

classic half-sib model with the pairwise relatednesses estimated using the one-generation pe-

digree (ρ(1)k,k′ or ρ̃
(1)
k,k′) for the subset of genotyped individuals, which can be unrelated (ρk,k′ =

0), half-sibs (HS, ρk,k′ = 0.25) or full-sibs (FS, ρk,k′ = 0.5 ; Figure 3.1b).

Type IIc - The "Hybrid Relatedness" matrix mixes the relatedness information contained
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in the "HS+FS" and "Relatedness" matrices to optimally use the information contained in the

genetic data. As in the "HS+FS" method, the one-generation pedigree provides the ρ(1)k,k′ (or

ρ̃
(1)
k,k′) among the genotyped individuals (Figure 3.1c), but the molecular data available from

this subset is also used to estimate the mean genetic relatedness coe�cients within (ρw,j) and

between families (ρb,jj′ ; Figure 3.1c). For testing the sensitivity to imperfect genetic data, we

also replaced the ρ(1)k,k′ by the pairwise ρ̃k,k′ coe�cients for the Nth individuals with a known

molecular information, thereby forming a new method called "Hybrid ρ̃k,k′".

The A matrices for type II methods can be non-positive de�nite (Frentiu et al., 2008).

Rather than forcing the inversion of A in the animal model, we derived A, a positive de�-

nite matrix, close to A, by modifying the eigenvalues following the method described in the

supplementary material. The animal models were �tted using the A matrix in AsReml v3.0.5

(Gilmour et al., 2006).

The true h2 value was estimated as h2 = VA
VP

, with VA the variance of the individual allelic

e�ects and VP the phenotypic variance in the o�spring population. The di�erent methods were

tested on n = 50 replicated simulations per parameter set. We used three performance indices

applied to h2 : (1) the relative bias b(θ̂), de�ned as 1
n

n∑
i=1

(θ̂i−θi)
θi

, where θ̂ is the estimator and θ

the true parameter value, (2) the mean square error MSE(θ̂) = 1
n

n∑
i=1

(θ̂i− θi)2 and (3) the 95

% coverage, corresponding to the proportion of times the 95 % con�dence intervals contained

the true value of the parameter. Con�dence intervals were computed only for the methods

using the animal model and assuming a normal distribution of the estimates (h2 ± 1.96s.e.).

Results

In scenario 0, the assumptions of the family model were met (ρw = 0.25 and ρb = 0.004). All

the methods tested had low negative biases, but not signi�cantly di�erent from zero (Scenario

0, Table 3.3). The methods exploiting average relatedness information (type I and IIa) had a

higher MSE than the methods exploiting individual relatedness (type IIb and IIc).



Comparaison des méthodes pour estimer h2 97

Effect of unequal male reproductive success on h2 estimates (sce-

narios i)

In scenarios i, ρw was close to 0.33 and ρb decreased from 0.09 to 0.003 with increasing NPC

(Table 3.3). In the family model the MSE and bias increased with the pollen pool di�erentia-

tion : the family model over-estimated h2 when NPC = 15 (MSEFam = 0.027 and b(θ̂Fam)

= 28 % for ρb ≈ 0) but was no more biased when NPC = 1 (MSEFam = 0.013 and b(θ̂Fam)

= -5 % for ρb = 0.089). In contrast, the bias of the "FamAdj" method decreased with the

di�erentiation of the pollen pool (b(θ̂FamAdj) = 29 % for NPC = 1). The MSE and biases

of the "FamDoubleAdj" method were low for all values of NPC (MSEFamDoubleAdj < 0.017,

b(θ̂FamDoubleAdj) < 8 %).

The type II methods based on pedigree and/or relatedness information performed well

regardless of the level of pollen pool di�erentiation, with negligible bias and low MSE. Re-

garding the MSE, the "Hybrid" method was always the closest to the "PhiA" method, but

it sometimes showed a signi�cant negative bias. More generally, all the methods tended to

under-estimate h2 when ρw was high and ρb non-null.

Effect of ancestral inbreeding on h2 estimates (scenarios ii)

Ancestral inbreeding combined with unequal MRS largely increased the mean genetic rela-

tedness within and between families, with ρw > 0.40 and ρb = 0.016 (Table 3.4) instead of

ρw = 0.25 and ρb = 0 under the hypothesis of half-sib families. Inbreeding decreased the

performance of the classical family model (MSEFam > 0.053 and θFam > 49 % for ρw > 0.40

and ρb = 0.016). The adjustment of the family model using ρw and/or ρb e�ciently corrected

those biases (b(θ̂FamAdj) > -13 % and b(θ̂FamDoubleAdj) < 12 %), but the "FamDoubleAdj"

method presented a higher MSE than the "FamAdj" method (MSEFamAdj ∈ [0.012 ; 0.017]

and MSEFamDoubleAdj ∈ [0.021 ; 0.028]).

Regarding the type II methods, the "Relatedness" and "Hybrid" methods performed well

as predicted, but the "FS+HS" method presented increased MSE and bias with increasing

inbreeding (MSEFS+HS > 0.023). Overall, strong inbreeding tended to decrease the coverage

power of the type II methods (cov ∈ [0.76 ; 0.82] for s = 0.40), particularly the "Hybrid"

method.
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Effect of maternal components on h2 estimates (scenarios iii)

For moderate unequal MRS, maternal e�ects decreased the performance of all methods : MSE

were always larger than 0.028 and biases were all signi�cantly di�erent from zero (Table 3.5).

As expected with increasing maternal e�ects, the type I methods were less e�cient than the

type II methods, in which a random maternal e�ect was included (MSEFamily ∈ [0.086 ;

0.238] and MSEanimal ∈ [0.035 ; 0.075] for VM = 0.08 VP ). Moreover, family models tended

to overestimate h2, whereas animal models tended to underestimate h2. Among the type II

methods, the "Relatedness" method performed worst, with a reduced coverage power and

higher MSE in presence of maternal e�ects (MSERelatedness = 0.067 and covRelatedness = 0.56

for VM = 0.04 VP ).

For the simulated sample design (600 o�spring) the inclusion of 37 % of paternal infor-

mation allowed to correctly estimate h2 in presence of unequal MRS (b(θ̂HS+FS) = -4.94 %,

b(θ̂Hybrid) = -12.95 % ; Table 3.1). But this proportion was not su�cient in presence of ma-

ternal e�ects (b(θ̂FS+HS) < -25 %, b(θ̂Hyrid) < -21 %). Figure 3.2 showed the performance

of the "Hybrid" method according to variable percentages of paternal information available

in presence of maternal e�ects. Note that even if all o�spring had a known pedigree, the h2

estimate would still be slightly biased (b(θ̂Hybrid) = -11.60 ± 11.16, with Nth = 40, equivalent

to the "PhiA" method).

Effect of molecular markers uncertainties

Considering the scenario i with NPC = 5, the use of mean genetic relatedness information

based on Loiselle coe�cients ρ̃k,k′ instead of the true ρk,k′ did not decrease the performance of

methods "FamAdj", "FamDoubleAdj", "Relatedness" or "Hybrid Matrix" (Table 3.6). Howe-

ver, the PhiAρ̃kk′ method, i.e. animal model with the full ρ̃k,k′ matrix, performed worse than

when the true pairwise reatedness coe�cients were used (b(θ̂)= -36.49 %, cov(θ̂) = 0.48). Ad-

ding 20 % of pedigree errors did not decrease the performances of the "FS+HS" and "Hybrid"

methods. We also compared the "Hybrid" method using the ρ̃(1)k,k′ (pedigree with 20 % error)

to the "Hybrid ρ̃k,k′" using the pairwise ρ̃k,k′ (Loiselle coe�cients) for the the Nth individuals

with known molecular information : the latter had worse performances (b(θ̂) = -20.33 ± 7.80).
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Discussion

This study investigated how to improve h2 estimates using family designs in presence of

incomplete molecular information and classical departures from half-sib assumptions. To that

purpose, we used a simulation approach allowing to compare estimators derived from di�erent

methods according to the true parameter value and thus, we provide accurate advices about

the method to choose.

Deviations from equal reproductive success

Unequal MRS is classicaly presented as one of the most common biological process creating

departure from half-sib assumptions (Hansen & Nielsen, 2010; El-Kassaby et al., 2011; Pem-

berton et al., 1999). Unequal MRS results from two main processes : unequal male fecundities

and the di�erentiation of the paternal gamete pools. As expected, type I methods, but not

type II methods, were a�ected by unequal MRS. We showed that unequal male fecundities

increases the genetic relatedness within and between maternal families and that the biases

generated by these two departures counterbalance each other. Overall, unequal male fecundi-

ties generate no bias in the estimates of the family model. Squillace (1974) similarly showed

that when the parents of the half-sib families sampled were related (increasing ρb) the bias

generated by the use of wrong half-sib assumptions was mostly insigni�cant.

Increasing di�erentiation of the male gamete pools decreases the genetic relatedness bet-

ween families in presence of unequal male fecundities. In natural populations, this di�eren-

tiation is common, due to restricted gamete dispersal, asynchronous reproductive phenologies

and sel�ng (Hardy et al., 2004; de Lucas et al., 2008). These biological processes lead the

classical family models to overestimate h2.

The departure from the assumption ρw = 0.25 (or ρw = 0.5 for full-sib families) has at-

tracted much attention (ElKassaby & Jaquish, 1996; Bush et al., 2011; El-Kassaby et al.,

2011). Consequently, studies using classical family models thus often adjust the h2 estimates

according to ρw only (equation 3.3 ; Ramirez-Valiente et al. 2009; Bush et al. 2011). However,

in cases where ρb is non negligible, the use of single-adjusted h2 calculations can lead to bias.

Thus, our simulations showed that in presence of unequal MRS it is most robust to apply the



100 Chapitre 3 - Estimation h2

"FamDoubleAdj" correction (equation 3.4), accounting for both ρw and ρb.

Average marker-based relatednesses to retrace multigenerational

pedigree

Several studies showed the interest of multigeneration pedigrees to estimate h2 in bred or na-

tural populations (Charmantier & Réale, 2005; Atkin et al., 2009). However, when the ability

to reconstruct parentage over one or several generations is limited, alternative methods to esti-

mate h2 must be considered. Here, we tested three "pedigree-free" methods using only average

marker-based relatednesses : the "FamAdj", "FamDoubleAdj" and "Relatedness" methods. In

presence of unknown levels of unequal MRS and inbreeding, the most parcimonious method is

the "Relatedness" method (scenarios i and ii). The use of average information at the family

level ("Relatedness") rather than at the population level ("FamAdj" and "FamDoubleAdj")

improves only slightly the estimations. One could have expected a more important quantita-

tive improvement, but Bush et al. (2011) similarly showed that correcting the A matrix by

mean inbreeding coe�cient estimated at the family or population level conducted in roughly

the same h2 estimates.

Moreover, we showed that genotyping few individuals (37 %) to compute marker-based

relatednesses (ρ̃k,k′) do not a�ect much the performance of the methods exploiting average

relatedness information. Thus, average marker-based relatednesses correctly retrace the past

population history and are e�cient substitute to multigeneratinal pedigrees. The interest of

these methods could thus be to re-analyze old common garden designs accounting for non-

random mating when parents are no more available. Finally, when "simple" quantitative

genetic models are �tted, i.e. only random additive e�ects are speci�ed, average marker-based

relatedness methods perform as well as pedigree-based methods and are much easier to im-

plement.

Pedigree or marker-based pairwise relatednesses ?

One main issue in current quantitative genetics is to know if marker-based pairwise related-

nesses can replace pedigree information (Gay et al., 2013; Frentiu et al., 2008). Our simulations

showed that pairwise pedigree-free methods ("PhiAρ̃kk′" and "Hybrid ρ̃k,k′" methods) had lo-
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wer performances than the pedigree based methods with 20 % of wrong pedigree assignments.

Yet, 20 % of false paternities can be considered as a high assignment error for parentage ana-

lysis using 20 or more polymorphic microsatellites (Harrison et al., 2013). Thus, our results

argue in favour of using reconstructed pedigrees rather than pairwise marker-based related-

ness coe�cients for outcrossed species. Here, we considered 20 neutral molecular markers

to mimick experimental studies using microsatellites in non-model species. However, with a

much larger number of markers we can expect a better performance of the marker-based pair-

wise relatedness approach, such as demonstrated in Gay et al. (2013) and Csillery et al. (2006).

In presence of maternal e�ects we showed that pairwise relatedness information is ne-

cessary to analyze maternal progenies. In informed animal models (equation 3.6) incomplete

relatedness matrices led to under-estimate h2. Such trend has also been observed by Villeme-

reuil et al. (2013) (appendix D). Actually, when relatedness matrices did not contain enough

information to dissociate additive and maternal e�ects, maternal variance is in�ated due to

confusion. Maternal e�ects a�ect many traits and species (Raesaenen & Kruuk, 2007) and can

explain a large proportion of the total phenotypic variance (Wilson et al., 2005; Raesaenen

& Kruuk, 2007) ; they are thus non-negligible sources of bias. In populations with unequal

MRS, El-Kassaby et al. (2011) showed that beyond a given sample size the inclusion of more

paternal information did not signi�cantly improve the h2 estimates (threshold de�ned at 10

% for their design of 6000 plants). Unfortunately, we did not observe such threshold in pre-

sence of maternal e�ects (Figure 3.2). Therefore, the high amount of pairwise relatednesses

necessary to correctly analyze progenies appears as the main limiting factor to study natural

populations.

Performance of the hybrid method

Finally, our scenarios showed the limits of methods using either one-generation pedigree or

average relatednesses information : none appears as a good compromise to deal with every

departure from half-sib assumptions. Here, we proposed a new hybrid method that rely on a

matrix gathering the one-generation pedigree and the average marker-based coe�cients (Fi-

gure 3.1). The main drawback of this relatedness matrix is of being non-inversible, due to its

particular structure. We proposed a modi�cation of the matrix that solved the problem ade-

quately. Without this approximation the method estimated h2 with biases ranging from -10 to
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-55 % in scenari i (results not shown), whereas our solution lowered it to a maximum of -11 %.

Overall, our simulations showed that the "Hybrid" method is the most robust method

to estimate h2. Indeed, it performed as well as the best one of its two "parent" methods

("HS+FS" or "Relatedness") in every scenari tested and was not a�ected by the use of "rea-

listic" genetic data sets (ρ̃(1)k,k′ and average ρ̃k,k′). The negligible e�ect of paternity errors on

the performance of pedigree-based methods con�rmed previous �ndings in birds and sharks

(Charmantier & Réale, 2005; DiBattista et al., 2009).

A major strength of the new hybrid method is to fully use the genetic information when

only a subset of individuals have been genotyped. Here, we considered a simple case where

each individual with a known molecular information could be assigned to a father, but we

could easily imagine additional layers of relatedness information in data sets, e.g. a subset of

individuals genotyped but non-assigned, from which ρ̃k,k′ coe�cients can be estimated. The

hybrid approaches are particularly adapted to plant quantitative genetic experiment where

complete and multi-generational pedigree are di�cult to recover, but we can also imagine its

application to animal full-sib families, to e�ciently consider extra-pair paternities, ancestral

inbreeding or maternal e�ects.

Although the major methodological developments are focused today on the use of dense

genetic markers maps to estimate h2 using multilocus association models (Yang et al., 2010)

and on the optimization of the use of pedigrees and genomic information (Legarra et al., 2009),

there are still needs to improve the "standard" animal model to study wild populations of

non-bred species, for which genomic data are not yet available. For these species the use of

sibling group designs and few highly polymorphic markers will still be the rule for some time

and studies like this one, wishing to improve the statistical power of the classical methods,

are still welcome.
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Parameter De�nition Scenario 0 Scenario i Scenario ii Scenario iii

Ng Number of generation 1 1 3 1

σa Std dev of the allelic ef-
fect

0.02 0.02 0.02 0.02

σe Std dev of the environ-
mental e�ect

0.9 0.9 0.9 {0.84, 0.87}

σm Std dev of the maternal
e�ect

0 0 0 {0.22, 0.32}

s Proportion of sel�ng 0 0 {0, 0.2, 0.4} 0

α Level of unbalanced
male fecundities

5 0.01 0.1 0.01

NPC Number of maternal
pollen pools

15 {1, 5, 15} 5 5

Table 3.1 � Summary of the parameters for the null scenario and the three scenarios
investigating the e�ect of (i) unequal male reproductive success, (ii) ancestral inbreeding
and (iii) maternal e�ects on h2 estimates. Scenario 0 : random mating system. Scenario
(i) : non-random mating with unbalanced male fecundities and variable levels of pollen pool
di�erentiation. Scenari (ii) : three generations with variable levels of sel�ng. In scenari (iii) :
unequal male reproductive success and three levels of maternal e�ect variance component VM .
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Relatedness information

Method Type Perfect Imperfect

Fam I - Family assumptions
(ρw = 0.25, ρb = 0)

FamAdj I - average ρk,k′ within all fami-
lies (ρw)

- average ρ̃k,k′ within all fami-
lies (ρ̃w)

FamDoubleAdj I - average ρk,k′ within and bet-
ween all families (ρw and ρb)

- average ρ̃k,k′ within and bet-
ween all families (ρ̃w and ρ̃b)

Relatedness IIa - average ρk,k′ within each fa-
mily j (ρw,j) and between each
pair of families j, j′ (ρb,jj′)

- average ρ̃k,k′ within each fa-
mily j (ρ̃w,j) and between each
pair of families j, j′ (ρ̃b,jj′)

HS+FS IIb - ρ(1)k,k′ for genotyped indivi-
duals and family assumptions
for non-genotyped individuals

- ρ̃(1)k,k′ for genotyped indivi-
duals and family assumptions
for non-genotyped individuals

Hybrid IIc - ρ(1)k,k′ for genotyped indivi-
duals and ρw,j and ρb,jj′ for
non-genotyped individuals

- ρ̃(1)k,k′ for genotyped indivi-
duals and ρ̃w,j and ρ̃b,jj′ for
non-genotyped individuals

Hybrid ρ̃k,k′ IIc - ρ̃k,k′ for genotyped indivi-
duals and ρ̃w,j and ρ̃b,jj′ for
non-genotyped individuals

PhiA/PhiAρ̃kk′ Reference - ρk,k′ for all individuals - ρ̃k,k′ for all individuals

Table 3.2 � Summary of the relatedness information used in the è methods tested. Type
"I" : methods using the family model ; type "II" : methods using the animal model. For each
method two cases are considered : true or imperfect relatedness information. ρk,k′ is the true

pairwise relatednesses ; ρ̃k,k′ is the Loiselle estimated pairwise coe�cients ; ρ(1)k,k′ is the true

one-generation pedigree ; ρ̃(1)k,k′ is the one-generation pedigree with 20 % of paternity error
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0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 1 0.33 0.33 0.33 0.33

0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 0.33 1 0.33 0.33 0.33

0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 0.33 0.33 1 0.33 0.33

0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 0.33 0.33 0.33 1 0.33

0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 0.33 0.33 0.33 0.33 1


(a)



1 0.5 0.5 0.25 0.25 0 0.25 0 0 0
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
(b)



1 0.5 0.5 0.41 0.41 0 0.25 0 0.08 0.08

0.5 1 0.25 0.41 0.41 0.25 0 0 0.08 0.08

0.5 0.25 1 0.41 0.41 0 0 0.25 0.08 0.08
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0.41 0.41 0.41 0.41 1 0.08 0.08 0.08 0.08 0.08

0 0.25 0 0.08 0.08 1 0.25 0.5 0.33 0.33

0.25 0 0 0.08 0.08 0.25 1 0.25 0.33 0.33
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0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 0.33 0.33 0.33 0.33 1


(c)

Figure 3.1 � Representation of the "Relatedness Matrix" (a), "HS+FS Matrix" (b)
and "Hybrid Matrix" (c), with Nfam = 2, No� = 5 and Nth = 3 (genotyped individuals
are represented in bold).
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Figure 3.2 � Performance of the "Hybrid Matrix" method according to the amount of
paternal information available (Nth) in scenario iii with VM = 0.04 VP , using the (a) bias, (b)
MSE and (c) coverage indices. The case where no paternal information is available correspond
to the "Relatedness" method with Nth = 0.
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Appendix A : Algorithm used to substitute a de�nite-positive

relatedness matrix in the animal model

Filling a relatedness matrix A with pairwise relatedness coe�cients estimated from mole-

cular markers (relying on Loiselle estimates for instance) frequently leads to a non de�nite-

positive matrix, thus non-inversible (Frentiu et al., 2008). This was particularly frequent for

the hybrid matrices investigated in the manuscript (e.g. for the "Hybrid" method).

For these problematic cases, AsReml proposes to use the " !NSD" command, which allows the

matrix to be negative (semi)de�nite (Gilmour et al. 2006). But this solution does not provide

robust estimates of the variance components : the heritability was largely underestimated

(bias= -44.52 %, -19.87 %, -11.06 % for scenario i and NPC = 1, 5, 15 respectively). Below we

propose a modi�cation of the relatedness matrix that makes it de�nite-positive.

Consider the symetric relatedness matrix A of dimension n×n and the spectral decomposition

of A as

A = UΛUT

where U is an upper triangular matrix of coe�cients representing the eigenvectors and Λ

is the diagonal matrix containing the eigenvalues λ1 ≥ ... ≥ λn of A. If A is non de�nite-

positive, the n− q > 0 last eigenvalues are negative or null and λq > 0.

We modify the matrix Λ into a diagonal matrix Λ containing the following values λ1 ≥

... ≥ λn :

λk = λk, for k ≤ q

λk = λqh
k−q, for k > q

where h < 1 controls the decrease of the modi�ed λ's towards 0. A too small h value can

lead to numerical errors. We used h = 0.9.

This correction means that the non-positive eigenvalues are replaced by a geometrically de-

creasing serie of strictly positive eigenvalues.
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The modi�ed relatedness matrix A is then obtained as

A = UΛUT

This matrix A was substituted for A in the animal model analysed with AsReml. All matrix

inversions of A's were completed correctly by AsReml (no warning message).
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3.3 Déterminismes génétiques, maternels et environnementaux

des traits fonctionnels dans des populations naturelles de

Fagus sylvatica

Title : Genetic, maternal and environmental determinants of growth, morphological,

physiological and phenological traits in natural populations of Fagus sylvatica

Authors : Gauzere J., Oddou-Muratorio S., Klein E. K.

Introduction

The adaptive potential of natural populations in face of environmental variations will

mainly depends on the phenotypic variation of the adaptive trait (VP ), the strenght of the

selective pressure due to environmental change (S) and the genetic component of the trait va-

riation (heritability, h2). The rate of evolution of a given trait (R) can generally be predicted

following the simple model : R = VP × S × h2 (Lynch & Walsh, 1998). For long-lived species

for which S is hard to measure experimentaly, VP and h2 are usually considered as useful

indicators of the adaptive potential (DiBattista et al., 2009; Scotti et al., 2010). A major

challenge for estimating the adaptive potential based on VP and h2 is to identify the "good"

adaptive traits, that is the traits likely to contribute to adaptation to future climate. In the

context of current climate change, interesting candidate traits appear to be the functional

traits involved in the carbon assimilation by photosynthesis and in the response to drought

because of increased transpiration and water loss, which can conduct to mortality (McDowell

et al., 2008). Phenology, by determining the length of the vegetation season, mainly a�ects

the net carbon assimilation and thus the �tness of trees. Leaf ecophysiological traits related

to photosynthetic capacity have also important e�ects on carbon assimilation (Wright et al.,

2004). Among these �tness-related traits, phenology is known to be highly a�ected by tempe-

rature changes (Bertin, 2008). On the other hand, in tree species, our current understanding

of the response of ecophysiological traits to drought stress is very limited, even though a rich

litterature exists on plant responses (Dudley, 1996; Arntz & Delph, 2001; Geber & Gri�en,
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2003; Donovan et al., 2009). However, this litterature is very useful to identify good candidate

traits, like the water use e�ciency, leaf size and lead thickness, that will likely a�ect tree

adaptation to future climate.

The estimation of the phenotypic and genetic variances of adaptive traits in natural tree

populations are mainly based on open-pollinated families managed in seed orchard trials

(Vargashernandez & Adams, 1991; Kumar & Richardson, 2005; Gaspar et al., 2009). Open-

pollinated families are classicaly maternal families and thus, members of the same family are

at least related by a coe�cient of relatedness ρ = 0.25, corresponding to the genetic corre-

lation among half-sibs (Falconer & MacKay, 1996). The great success of these progeny trials

is based on their simplicity to set up and the easy calculations linking the genetic variance

among families, VF , to the part of inheritant phenotypic variance, VA : VA = 1
ρw
VF , with ρw

the average genetic relatedness among families. Based on this formula, the heritability of a

given trait, h2, is generally deduced as : h2 = 1/ρw×VF
VF+VW

, with VW the variance within families.

These estimates are classically derived from a mixed model considering the identity of the

mother as a random e�ect and called the family model.

Because the true relatedness relationships among o�spring is generally unknown, ρw is

often assumed to be 0.25 and the average genetic relatedness among families, ρb, expected to

be null. However, these assumptions of true half-sib families are unlikely hold in many natural

populations, where mating events do not occur at random (Gauzere et al., 2013b). Moreo-

ver, the family model assumes that the variance among families, VF , only includes additive

genetic variance. However, in tree progeny trials, the phenotypes are measured on juveniles,

and therefore are expected to be under more non-additive genetic control than adult traits,

notably because of maternal e�ects (Roach & Wiul�, 1987). Classically, �nest pairwise re-

latedness relationships among o�spring are used with models de�ned at the individual level

(the so-called animal model) to avoid the use of family assumptions (Kruuk, 2004).

Here, we focus on a major economic tree species in Europe, Fagus sylvatica L. (european

beech), a temperate species known to be sensitive to drought. On Mont-Ventoux, a mountain

in the South-East of France culminating at 1911 m a.s.l, beech populations grow in Mediterra-

nean climate corresponding to the marginal conditions of their ecological distribution range.

The aim of this study was to evaluate the heritability of growth, morphological, physiological
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and phenological traits for F. sylvatica in a Mediterranean ecosystem. To that purpose, we

used 60 open-pollinated families from 3 beech populations located in the northern face of the

Mont-Ventoux. F. sylvatica is a monoecious tree species, predominantly outcrossed and ane-

mophilous (Merzeau et al., 1994; Wang, 2003). However, in the studied sites, Gauzere et al.

(2013a) have shown a wide variability of the mating system characteristics between trees wi-

thin population, with sel�ng rates varying from 0 to 48 % and the number of e�ective pollen

donors varying from 2 to 364 among mother-trees. Thus, we can expect paternal relatednesses

to be non-negligible within and between the maternal families collected. More precisely we (i)

investigate the departures from the assumptions of true-half-sibs in a progeny trial of beech,

(ii) compare di�erent methods to estimate h2 based the family and animal models previously

tested with simulations (Gauzere et al. (a) in prep), (iii) estimate h2 for di�erent potentially

adaptive traits and (iv) discuss the relevance of the estimates derived from open-pollinated

trials.

Material and Method

Half-sib trial

The progeny trial used in this study included 60 open-pollinated families of Fagus sylvatica

from 3 populations, N1, N2 and N4, along an elevational gradient on the north-face of the

Mont-Ventoux. In August 2009, in each population 20 highly fertile and randomly distributed

trees were chosen as mother-trees to collect on average 344.3 seeds per mother-tree (min= 202,

max=733) directly from the canopy. All the seeds were dried to a humidity rate of 8 % and

for each family, a sample of 100 seeds was selected to measure the rate of empty and parasited

seeds using X-ray photography. The global weight of each sample was also measured. Seeds

were then rehydrated and conserved at +4˚C during 10 weeks to break the dormancy and

initiate the germination. In April 2010, a total of 5475 seedlings were successfully germinated

(91.25 seedlings per family on average) and were transfered in a common garden at the State

nursery of Aix-Les-Milles (43˚30'N 5˚24'E).

In the common garden, all seedlings were planted in independent pots of 1.2 L with sand

substrate and fertilizer, arranged in 50 complete-blocks in which 1.8 seedlings per family on

average were randomized. Transplanting was done periodically by blocks, in order to keep the
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di�erences due to germination included in the block e�ect. Half of the trial (25 blocks, 2783

seedlings) was regularly irrigated while the other half (25 blocks, 2692 seedlings) received a

water stress treatment. Note that in 349 pots identi�ed "a posteriori" the fertilizer was mis-

sing. The seedlings grew 3 years in these common garden conditions.

Paternity analysis

In total 2088 o�spring (on average of 34.8 o�spring per family ; Table 3.7) were genotyped at

13 microsatellite markers : FS1-15, FS3-4 (Pastorelli et al., 2003) ; sfc007-2, sfc-1143, sfc-0161

(Asuka et al., 2004) ; mfc7 (Vornam et al., 2004) ; Csolfagus-19, Csolfagus-6, Csolfagus-29,

Csolfagus-31 (Lefevre et al., 2012) ; Csolfagus-7, Csolfagus-25 and Fi05 (G.G. Vendramin,

personal communication ; see Gauzere et al. (2013a) for the genotyping details). The poten-

tial reproductive adults of each natural population (690 in total) were exhaustively genotyped

at the same markers (Gauzere et al., 2013a). Note that here we used the genotype dataset

published in Gauzere et al. (2013a) (supplementary material) completed with 710 additional

genotyped seedlings and 189 genotyped adults (17 adults added for N1 ; 2 adults added for

N2 ; 170 adults added for N4).

This genetic dataset was �rst used to reconstruct the "one-generation" paternal pedigree

for all the genotyped o�spring. We used the likelihood-based software CERVUS version 3.0

(Marshall et al., 1998). Using mendelian probabilities of inheritance, this method tests if (H1)

a given potential father is the true father against the hypothesis (H2) a random individual in

the population is the true father. For each seedling the most-likely male (M1) is compared to

the second most-likely (M2) using the criterion ∆, which represents the di�erence of LOD-

score between M1 and M2. The father M1 is assigned if ∆ is higher than ∆c, a critical value

evaluated from simulations. For each o�spring, paternity was assigned to M1 if (1) more than

6 loci matched between the o�spring and its potential father, (2) the ∆ of the trio "o�spring-

mother-father" was signi�cant (i.e. > ∆c), considering a strict con�dence level of 95 % and

(3) the potential father belong to the same population than the mother. ∆c was determined

simulating 10000 o�spring and considering (i) the global allelic frequencies calculated from

the 3 populations, (ii) 0 % of typing error, (iii) 100 % sampling of candidate fathers and

(iv) allowing sel�ng events. Paternity analyses allowed to estimate the realized reproductive

success (also called fertility) of each potential reproductive tree within each population.
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Fam Ntot Ng Nass Fam Ntot Ng Nass Fam Ntot Ng Nass

F01 96 34 15 F21 105 40 12 F41 97 34 14

F02 99 39 33 F22 96 39 7 F42 100 34 11

F03 97 34 16 F23 39 23 11 F43 96 33 19

F04 102 38 20 F24 23 16 11 F44 106 38 18

F05 99 35 17 F25 100 47 22 F45 99 37 18

F06 101 35 21 F26 41 24 7 F46 96 36 16

F07 98 36 17 F27 96 47 19 F47 101 34 24

F08 99 32 13 F28 102 41 26 F48 98 38 16

F09 95 38 19 F29 18 12 10 F49 95 35 8

F10 99 37 33 F30 99 36 21 F50 97 36 19

F11 98 33 16 F31 31 24 13 F51 99 35 10

F12 70 29 17 F32 100 39 8 F52 98 36 15

F13 95 32 16 F33 98 36 10 F53 101 35 15

F14 98 35 24 F34 31 16 11 F54 97 35 11

F15 101 39 23 F35 100 39 13 F55 98 34 13

F16 99 36 21 F36 95 39 19 F56 98 38 20

F17 101 37 14 F37 109 37 12 F57 103 39 10

F18 100 31 22 F38 102 43 18 F58 101 37 20

F19 97 33 19 F39 73 40 7 F59 100 39 22

F20 95 31 21 F40 99 36 30 F60 99 37 17

Table 3.7 � Total number of o�spring sampled (Ntot), genotyped (Ng) and assigned to
a father within the population (Nass) per family. Families F01 to F20 were sampled in
population N1, families F21 to F40 in population N2, and families F41 to F60 in population
N4 (column "Fam").

Relatedness estimates

The complete genetic dataset (2088 genotyped o�spring from the whole trial) was also used

to estimate paternal relatedness coe�cients within and between maternal families. First, kno-

wing the mother genotypes, the haplotypes corresponding to the paternal contribution were

extracted from the diploid genotype of the o�spring in double heterozygotes cases (Table 3.8).

To deal with ambiguous characterization of the paternal alleles, the paternal haplotypes were

described as diploid genotypes : at each locus, if the paternal contribution can be unambi-

guously deduced, the paternal allele was doubled ; in ambiguous cases the two possible alleles

of the father were recorded (Table 3.8 ; following Smouse et al. 2001).
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Diploid o�spring
genotype

Diploid maternal
genotype

Gametic paternal
genotype

Recoded paternal
contribution

AA AA A AA

AB AA B BB

AB AB A AB

or B

AB BB A AA

Table 3.8 � Inference of the paternal contribution to the diploid o�spring genotype at a
locus knowing the maternal genotype.

These paternal haplotypes were then used to estimate pairwise paternal relatednesses

among individuals, f̃k,k′ , using the software SPAGEDI (Hardy & Vekemans, 2002) and the

kinship coe�cient of Loiselle et al. (1995). The allelic frequencies of the 690 adults, considered

as a single population, were used as the reference allelic frequencies. The genetic relatednesses

of pairs of individuals within the same family were then recomputed as : ρ̃k,k′ = 0.25 + f̃k,k′ ,

and for pairs of individuals from di�erent families : ρ̃k,k′ = f̃k,k′ . Mean genetic relatedness

within and among families (ρ̃w and ρ̃b respectively) were calculated as :

ρ̃w,j =
∑

k 6=k′∈family(j)

ρ̃k,k′
nj(nj−1)/2 ρ̃w =

∑
k∈j

ρ̃w,j

nj

ρ̃b,jj′ =
∑
k∈j

∑
k′∈j′

ρ̃k,k′

njn′
j

ρ̃b =
∑
k∈j

ρ̃b,jj′
nj

with nj the sample size of the genotyped o�spring of family j.

We analysed the relationship between the average paternal reladtedness among families ρ̃b and

the pairwise distances between mother-trees simply by plotting these two variables (Robledo-

Arnuncio et al., 2007). Negative ρ̃b were replaced by zero to be used in the quantitative genetic

models (following Gay et al. 2013).

Phenotypic traits

Growth traits We measured the total growth in height (δH) and diameter (δD) bet-

ween august 2010 and november 2011. The total biomass production was estimated as :

BioM = h2011 × π × (d2011/2)2, where h2011 and d2011 were respectively the height and dia-

meter measured in November 2011.

Phenological traits The timing of bud burst was monitored weekly from april to may
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in springs 2011 and 2012. Six stages were used to follow the bud burst dynamic : 1 : buds are

dormant or swelling ; 2 : bud scales are broken ; 3 : at least 15 % of the leaves are emerging ; 4 :

at least 50 % of the leaves are emerging ; 5 : leaves are spread out but have not reached their

mature sizes (Annexe A). The timing of leaf senescence was monitored weekly from october

to november in autumn 2011. Three stages were used to follow senescence dynamics : 1 :

leaves have not fallen and are not colored ; 2 : at least 10 % of the leaves are colored or have

fallen ; 3 : at least 50 % of the leaves are colored or have fallen (Annexe B). For each survey,

phenology was always monitored by the same two groups of observers.

We focused on two critical stages of bud burst and senescence dynamics : for bud burst

development, stage 3 corresponds to the most sensitive stage to frost damages ; for leaf senes-

cence, we focused on stage 2 because, below 50 % of leaf coloration, the phenological process

can be confound with e�ects of water stress in summer. We used an linear interpolation to

estimate the date of passage from stage 2 to 3, tb2→3, for bud burst phenology and the date

of passage from stage 1 to 2, ts1→2, for senescence. In 2011, the duration of the vegetative

season was characterised by the lag between the dates of bud burst and leaf senescence as :

V D = ts1→2 − tb2→3. Note that the dates of bud burst in spring 2012 presented a larger

spread than in 2011 since in winter 2012 many buds had frozen. Damages due to frost were

recorded in June 2012 by visually estimating the percentage of empty buds per seedling after

bud burst. Only the subset of seedlings with less than 25 % of buds damaged was analysed

the second year of monitoring (Table 3.9).

At the end of summer 2011, three light-exposed leaves on the main branch of each seedling

were collected to mesure morphological and physiological traits.

Morphological traits We �rst measured the fresh leaf area (LA) with a planimeter. The

leaves were then dried at 60 °C during about 3 days to �nally record the leaf dry mass (LM).

The leaf mass area was calculated as LMA = LM
LA , with LM the dry leaf mass.

Physiological traits Leaf nitrogen and carbon content (%N and %C respectively), and

carbon isotope composition (δ13C) were measured on a subset of 1574 individuals (1034 in

the irrigated and 540 in the water stress treatment), representative of all populations, families

and blocks. A sample of 1 mg of dry leaves was analysed using an isotopic ratio spectrometer

and δ13C was calculated as :
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Abbreviation Trait Category Nw Unit

δH Total height increase Growth 2403 cm

δD Total diameter increase Growth 2403 cm

BioM Total biomass producted Growth 2406 cm2

tb2→3(2011) Bud burst date in 2011 Phenology 2605 Degree days

tb2→3(2012) Bud burst date in 2012 Phenology 1854 Degree days

ts1→2 Senescence date in 2011 Phenology 2412 Degree days

V D2011 Vegetation season duration in 2011 Phenology 2412 Degree days

LM Dry leaf mass Morphology 2518 g

LA Leaf Area Morphology 2518 cm2

LMA Leaf Mass Area Morphology 2518 g m−2

%N Nitrogen content in leafs Physiology 1038 %

%C Carbone content in leafs Physiology 1038 %

δ13C Water use e�ciency Physiology 1038 �

Table 3.9 � Description of the traits measured, with the number of phenotyped indivi-
duals in the irrigated treatment Nw. For tb2→3(2012), Nw represents the amount of individuals
phenotyped with less than 25 % of the buds damaged by the frost.

δ13C = RsaRsd
Rsd

× 1000

where Rsa and Rsd are the isotopic ratio 13C/12C of the sample and the standard respecti-

vely. δ13C is used as a surrogate of the intrinsic water use e�ciency (WUEi) at the leaf level.

WUEi is de�ned as the ratio of net CO2 assimilation rate (A) to stomatal conductance for

water vapour (gw).

For each trait we calculated the global intra-population coe�cient of variability, CV , as :

CVt = σ(Pt)
µ(Pt)

with σ(Pt) and µ(Pt) the standard deviation and mean of the phenotypic trait t. CV was not

calculated for δ13C because CVδ13C is directly dependent on the isotopic ratio of the standard

used (Brendel, 2014).

Heritability estimates

Here, we focus on the expression of the genetic and phenotypic variance under irrigated
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water condition, which is comparable to classical common garden experiments found in the

litterature.

Family model First, we used the classical family model to estimate the genetic variance

of each trait P . This model is a mixed model considering the mother identity (Famj) as a

random e�et with variance VF . For each seedling k of the family j the model writes :

Pp,m,n,j,k = µ+Bm + En +Mp + Famj + εp,m,n,j,k (3.7)

with εp,m,n,j,k a residual random e�ect with variance VR. All the other terms are �xed ef-

fects, with µ the mean phenotypic e�ect, Bm the e�ect of the blocks, En the e�ect of the



1 0.5 0.5 0.25 0.25 0 0.25 0 0 0

0.5 1 0.25 0.25 0.25 0.25 0 0 0 0

0.5 0.25 1 0.25 0.25 0 0 0.25 0 0

0.25 0.25 0.25 1 0.25 0 0 0 0 0

0.25 0.25 0.25 0.25 1 0 0 0 0 0

0 0.25 0 0 0 1 0.25 0.5 0.25 0.25

0.25 0 0 0 0 0.25 1 0.25 0.25 0.25

0 0 0.25 0 0 0.5 0.25 1 0.25 0.25

0 0 0 0 0 0.25 0.25 0.25 1 0.25

0 0 0 0 0 0.25 0.25 0.25 0.25 1


(a)



1 0.5 0.5 0.41 0.41 0 0.25 0 0.08 0.08

0.5 1 0.25 0.41 0.41 0.25 0 0 0.08 0.08

0.5 0.25 1 0.41 0.41 0 0 0.25 0.08 0.08

0.41 0.41 0.41 1 0.41 0.08 0.08 0.08 0.08 0.08

0.41 0.41 0.41 0.41 1 0.08 0.08 0.08 0.08 0.08

0 0.25 0 0.08 0.08 1 0.25 0.5 0.33 0.33

0.25 0 0 0.08 0.08 0.25 1 0.25 0.33 0.33

0 0 0.25 0.08 0.08 0.5 0.25 1 0.33 0.33

0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 0.33 0.33 0.33 1 0.33

0.08 0.08 0.08 0.08 0.08 0.33 0.33 0.33 0.33 1


(b)

Figure 3.3 � Representation of the relatedness matrices considering incomplete pedigree
information (a) and hybrid relatedness information (b), with Nfamily = 2, Noffspring = 5 and
Nassigned = Ngenotyped = 3 (represented in bold). In the matrix (b), ρ̃w,1 = 0.41, ρ̃w,2 = 0.33
and ρ̃b,12 = 0.08
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presence/absence of the fertilizer and Mp the e�ects of the observers (only included for the

analysis of the phenological traits).

This model was run using the "lme" function of the R software. For each trait, we tested if the

random family e�ect was signi�cant, comparing hierarchical models with and without random

family component with the "anova" procedure. The residuals of these family models were also

analysed to decide if trait's tranformations were necessary. Notably the homoscedasticity was

tested analysing the correlation structure between the absolute value of the residuals and

the �tted values of the models ; a signi�cant correlation indicating heteroscedasticity of the

residual variance.

Family and residual variance components (VF and VR) were used to derive classical h2

estimates, called h2Fam, assuming true half-sib families, and corrected h2 estimates, called

h2doubleadj , accounting for average genetic relatedness estimated with the genetic markers ρ̃w

and ρ̃b (described in Gauzere et al. (a) in prep ; Squillace 1974) :

h2Fam =
4VF

VF + VR
(3.8)

h2doubleadj =
VF

(ρ̃w − ρ̃b)VR + ρ̃wVF
(3.9)

The con�dence intervals for h2Fam and h2doubleadj were derived using the delta method, whose

general formulation is the following :

V (f) ' ∇f × Σ×∇fT

where f is a function of several random variables say a and b. If a, b can be estimated and

if Σ is the variance-covariance matrix of a and b, thus V (f) can be deduced using ∇f the

vector of derivatives of f according to a and b, Σ and ∇fT the transpose of ∇f . Here, we

applied this method with f = h2(VF , VR), using the variances of (VF , VR) estimated by the

function "apVar" on a lme object in R.

Animal model Second, we used the animal model to account for the available pairwise

relatedness information. This model considered the same �xed e�ects than the family model



124 Chapitre 3 - Estimation h2

but included a random additive genetic e�ect aj,k for individual k in family j :

Pp,m,n,j,k = µ+Bm + En +Mp + aj,k + εp,m,n,j,k

{aj,k} ∼ N(0, A× VA)

{εp,m,n,j,k} ∼ N(0, Ide × VR)

(3.10)

where the variance-covariance matrix of the additive genetic e�ects, G, is given by G = A×VA,

where A is the genetic relatedness matrix and VA the additive genetic variance ; the variance-

covariance matrix of the residual e�ects is given by Ide×VR, with Ide the identity matrix and

VR the residual variance. The heritability was estimated as :

h2 =
VA

VR + VA
(3.11)

Finally we also used an animal model accounting for a maternal random e�ect :

Pp,m,n,j,k = µ+Bm + En +Mp + aj,k +mj + εp,m,n,j,k (3.12)

with mj the maternal e�ect associated to family j. As for the ε, all mj were assumed inde-

pendant, with variance VM . Using this model, h2 and h2mat were estimated as :

h2 =
VA

VR + VM + VA
(3.13) h2mat =

VM
VR + VM + VA

(3.14)

The in�uence of maternal e�ects was tested comparing the hierarchical models (3.10) and

(3.12) with a loglikelihood ratio test (Wilson et al., 2010). For traits with signi�cant maternal

e�ects, we tested if the average phenotypic values were correlated to the average weight of

the seeds measured at the family level.

Animal models were used considering two di�erent relatedness matrices A : (a) the in-

complete pedigree information available for the assigned individuals (method "HSFS" ; El-

Kassaby et al. 2011 ; Gauzere et al. (a) in prep), and (b) hybrid relatedness information, i.e.

the one-generation pedigree information for the assigned individuals and the average rela-

tedness information within and between each family (ρ̃w,j and ρ̃b,jj′) for the unassigned and

ungenotyped individuals (method "MH" ; Figure 3.3 ; Gauzere et al. (a) in prep). In order

to optimise the use of the available genetic information, ρ̃w,j and ρ̃b,jj′ were estimated based
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on the whole o�spring genotyped. We neglected the paternity errors in the pedigree recons-

tructed from paternity analysis. Indeed, previous simulation studies have shown that these

errors faintly a�ected the h2 estimates with the animal model (Charmantier & Garant, 2005;

DiBattista et al., 2009). Finally, in a simulation study, Gauzere et al. (a) (in prep) showed

that the "MH" method provided a more reliable h2 estimates than the "HSFS" method if

progenies were sampled from populations with related adults ; we thus chose this method to

estimate the most accurate h2 values. Analyses of the animal models were performed with the

software AsReml v3.0.5 (Gilmour et al., 2006).

Results

Male reproductive success and variation of relatedness

Among the genotyped seedlings of the whole trial, 47.9 % were assigned to a father, 15.8 %

were unassigned because they were compatible with several fathers and 36.3 % were unassigned

because there was no compatible father in the populations (Table 3.7). More precisely, we get

the paternal relatedness information for 658 o�spring in the irrigated condition, that is 24 %

of the phenotyped individuals in this part of the trial. Male reproductive success was highly

unbalanced, with 60 % of the adults with null fertilities, many individuals with low fertilities

and few individuals with high fertilities (Figure 3.4).

Average paternity relatednesses estimated from molecular markers showed a weak de-

parture from half-sib assumptions, with ρ̃w = 0.276 and ρ̃b = 0.001 (Figure 3.5). Paternal

relatednesses tended to increase more ρ̃w than ρ̃b (deviation of 0.026 and 0.001 respectively).

Population N1 tended to have the highest ρ̃w and the most variable ρ̃b,jj′ and population N2

the more variable ρ̃w (Figure 3.5). At the scale of the Mont-Ventoux, one could have expected

maternal pollen pools within each population to be more related than maternal pollen pools

from di�erent populations. However, the ρ̃b,jj′ estimated between families from di�erent popu-

lations (red bloxplot in the Figure 3.5) were only slightly lower than ρ̃b,jj′ estimated between

families from the same population, and even within the same range than the ρ̃b,jj′ estima-

ted within population N1. The correlation between ρ̃b,jj′ and the pairwise distances among

mother-trees allow to understand these slight di�erences of pollen pool structures within and

between populations. Indeed, we can see that ρ̃b,jj′ decreased quickly with distance. Above
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the threshold of dPP ∼ 50 m, that corresponds to the average pollen dispersal distance (δ =

46 m on average ; Gauzere et al. 2013a), relatednesses among the maternal pollen pools were
Histogram of donSRc$SR
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analyses.
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almost no more a�ected by the distance (Figure 3.6).
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Figure 3.6 � Relationship between the mean genetic relatedness between a pair of families
and the distance separating the pair of mother-trees. An elargement on the distances from 0
to 275 m allows to de�ne a threshold around 50 m (indicated by the red dashed line) above
which the mean genetic relatedness among families no more depends on the pairwise distances
among mother-trees.

Heritability estimates

The traits measured in the common garden presented a large phenotypic variation (CVmean

= 0.31 ; Table 3.10). The growth traits, BioM , δH and δD, presented the highest pheno-

typic variation (more than 42 %). The carbon content and the date of leaf senescence (and

thus the vegetation season duration) presented the lowest phenotypic variation (less than 3 %).

Three traits were transformed to improve the �t of the linear mixed models : δH with a

logarithm transformation, LM and LA with a square-root transformation. For all traits, the

inclusion of a random family component improved the models, indicating that VA and h2 were

signi�cantly di�erent from zero (results not shown). Signi�cant maternal e�ects were found

for 3 traits : strong maternal e�ects for 2 growth traits, δD and BioM , and weaker mater-

nal e�ects for tb2→3(2011). Yet, no maternal e�ect was detected the second year of bud burst

monitoring (tb2→3(2012)). Among these 3 traits, only the mean phenotypic values of BioM

were signi�cantly correlated to the average weight of the seeds per families (Figure 3.7). This

phenotypic correlation was positive, indicating that families with the highest seed weight also
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Trait mean minimum maximum CV

δH 1.474 0.096 31.083 0.824

δD 1.089 0.084 3.585 0.425

BioM 15.785 0.122 148.494 0.832

tb2→3(2011) 251.047 155.099 407.657 0.172

tb2→3(2012) 341.238 154.360 640.004 0.226

ts1→2 3171.505 2997.012 3250.858 0.021

V D2011 2921.650 2651.925 3095.759 0.026

LM 0.184 0.008 0.648 0.449

LA 31.570 3.850 85.860 0.388

LMA 57.463 4.668 150.979 0.166

%N 2.138 1.340 3.040 0.124

%C 46.008 38.610 51.850 0.025

δ13C -29.105 -33.450 -25.760 -

Table 3.10 � Descriptive statistics for the
traits analysed, with CV , the coe�cient of va-
riation.

Trait p-val(Mat)

δHln 0.135

δD 3.771e-05

BioM 2.251e-05

tb2→3(2011) 0.023

tb2→3(2012) 1

ts1→2 0.357

V D2011 0.223

LM√ 1

LA√ 1

LMA 0.284

%N 0.587

%C 0.544

δ13C 0.764

Table 3.11 � Test of maternal ef-
fects for each trait. ln and √ indicate
that a transformation has been ap-
plied.

had the highest biomass production at the seedling stage after 2 years of growth.

For traits una�ected or sightly a�ected by maternal e�ects, the di�erent methods produ-

ced similar h2 estimates. Even the con�dence intervals around the estimates were quite similar

between the family models (h2Fam and h2doubleadj) and the animal models (h2HSFS and h2MH).

The largest di�erences between the family and animal methods where found for the traits

highly a�ected by maternal e�ects. The family and hybrid methods presented a di�erence of

0.69 for h2δD, 0.58 for h2BioM , and 0.37 for h2tb2→3(2011). Globally, the heritabilities estimated

with the family method (equation 3.8) tended to be higher and to have larger con�dence inter-

vals than the estimates derived from the animal methods. The two methods using the animal

model, i.e. the methods using the incomplete pedigree (method HSFS) or hybrid relatedness

information (method MH), provided similar h2 estimates. The heritabilities estimated with

the HSFS method tended to be sightly higher than those estimated with MH method.

Focusing on estimates from the hybrid method, trait heritabilities were low to moderate

(global mean = 0.22). The log-transformed height increament presented the highest heritabi-
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Figure 3.7 � Phenotypic correlation between the average seed weight (in g) and the (a)
average diameter growth (cm), (b) average biomass production (in cm2) and (c) average bud
burst date at the family level (in degree days). A signi�cant correlation was found only for
the biomass production (trend line represented in red) with a p-value = 0.045.

lity with h2δH = 0.35 and the total production of biomass lowest heritabilty with h2BioM = 0.13.

For the traits a�ected by maternal e�ects, the proportion of maternal variance explaining the

total phenotypic variance was similar to the additive genetic variance estimated (Figure 3.8),

highlighting the non-negligible contribution of the maternal e�ects in the family e�ects. For

the traits presenting signi�cant maternal e�ects the h2 were lower (meanh2mat = 0.14) and

the estimates were less precise (higher con�dence intervals) than for the other traits (Figures

3.9 and 3.10).
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Figure 3.10 � Estimation of h2 for the traits presenting signi�cant maternal e�ects using
the family method and the hybrid matrix method ("MH") with models where maternal e�ects
were non-informed and informed. The estimation of h2mat using the informed MH method is
also represented. The bars around the estimates represent the con�dence intervals at 95 %.

Discussion

Departure from random mating faintly affects h2 estimates

Contrary to our expectation, the unbalanced mating system in the studied F. sylvatica po-

pulations only moderatly increased the overall average marker-based relatedness within (ρ̃w

= 0.276) and between families (ρ̃b = 0.001) compared to the assumptions in open-pollinated

design (ρw = 0.25 and ρb = 0). For the 10 studied traits una�ected by maternal e�ects, the

use of pedigree information in an animal model (methods "HSFS" and "MH"), instead of the

family model, did not change h2 estimates. Yet, the studied population showed signi�cant

departures from random mating, with pollen dispersal restricted by distance and unbalanced

reproductive success among males. In fact, these mating patterns are probably counterbalan-

ced by the high e�ective population size in Mont-Ventoux : Lander et al. 2011 estimated Ne

= 1.82 × 103 for the west region of Mont-Ventoux corresponding to the location of our study

sites.
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Another potential source of bias on h2 estimates is the presence of inbreeding in parental

population (Gauzere et al., 2013b). Among the methods compared in this study, the method

using only the one-generation pedigree ("HSFS" method) is expected to be more biased if

parents are related (bi-parental inbreeding) than the method using also the average marker-

based relatedness coe�cients ("MH" method ; Gauzere et al. (a) in prep). The similar h2

estimates obtained with these two methods (Figure 3.9) thus suggest that the parents of the

seedlings were faintly related and we do not expect that inbreeding or inbreeding depression

in our progeny population signi�cantly impacted the h2 estimates.

More generally, in large, outcrossed, weakly inbred natural populations, highly unequal

male fertilities are not likely to result in signi�cant departures from half-sib assumptions.

Thus, the inferences of the adaptive potential of fragmented or disturbed populations using

family estimates may be strongly biased. Note however that these biases are not systematic :

in cases where family trials signi�cantly departs from both ρw = 0.25 and ρb = 0, these de-

partures can have balancing e�ects on the estimation of h2 : ρw > 0.25 tend to overestimate

VA and h2, while ρb > 0 tend to underestimate VA and h2 (Gauzere et al. (a) in prep). In

these situations, neglecting ρb and correcting the h2 calculations according to ρw only will

conduct to bias h2 (e.g. considering h2 = 1/ρw×VF
VR+VF

; Gauzere et al. (a) in prep). Only the

double correction used in equation 3.9 can balance both departures.

Maternal effects affect h2 estimates derived from the family and ani-

mal methods

In our progeny trial, neglecting maternal e�ects was the main source of bias in h2 estimates.

Indeed, for the 3 traits presenting strong maternal e�ects, the family and animal methods

produced highly divergent h2 estimates, with an overestimation of h2 in the family methods.

Similarly, Hansen & Nielsen 2010 showed that in presence of moderate departure from ρw

= 0.25, models using half-sib assumptions or pedigree information conduct to the same esti-

mates except for traits presenting signi�cant dominance e�ects. Thus, we can generalize that

in presence of non-additive genetic e�ects, pairwise relatedness information must be used to

accurately estimate h2.
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Maternal e�ects can be viewed either as nuisance e�ects, wrongly in�ating the additive

genetic variance estimated in family trials, if these e�ects are non-permanent e�ects, or as

part of the phenotypic variation possibly responding to selection, if these e�ects are perma-

nent and transmissible e�ects (Bossdorf et al., 2008). Strong maternal e�ects were detected

for diameter growth and biomass traits. More surprisingly, maternal e�ects were also found

for the �rst year of bud burst monitoring. The second year, this e�ect was no more detected

suggesting that maternal e�ects were non-permanent e�ects on the expression of the dates of

bud burst. The signi�cant correlation between the average biomass production and the seed

weight suggested that maternal e�ects were also non-permanent e�ects of BioM phenotypic

variation (seedlings with more ressource available in the seeds produced higher biomass in the

�rst years of growth). Thus, maternal e�ects observed in this study are likely to be nuisance

e�ects. To our knowledge this study is the �rst to highlight signi�cant maternal e�ects on

the determinism of juvenile traits for the european beech and on bud burst phenology for

the Fagaceae family. The maternal determinism of phenological traits notably questions the

previous studies which have investigated the genetic determinism and adaptive potential for

species within this wide phylogenetic family.

We also showed that maternal e�ects challenge the performances of the animal model using

incomplete pairwise relatedness information. Indeed, animal models accounting for the mater-

nal e�ects estimated h2 with lower precision than models without maternal e�ects. Moreover,

our previous simulation work (Gauzere et al. (a) in prep) showed that incomplete pairwise

relatedness information conduct to signi�cantly underestimate h2 in such cases. Thus, the true

h2 value for the traits presenting maternal e�ects is probably higher than the one estimated

with the model in equation 3.12. But this underestimation does not completely explain why

VM + VA values estimated with the animal model were lower than the global VA estimated

with the family model. One possible explanation is that the use of incomplete pedigree in-

formation also conducts to underestimate VM . Unfortunately, the use of incomplete pedigree

information in tree natural populations is the rule rather than the exception, notably because

of the high migration rates (Ashley, 2010).

Are h2 estimates good proxy of the adaptive potential ?

Heritabilities were signi�cant but globally low (ranging from 0.13 to 0.35), highlighting low



Estimation des h2 des traits fonctionnels ex situ 135

to moderate genetic control for the functional traits investigated in this study. The theoreti-

cal and empirical litterature show that traits closely linked to �tness should present low h2

because the genetic variance of these traits should be rapidly eroded by selection (Stirling

et al., 2002). Notably, for trees, growth traits are expected to be more related to �tness than

leaf morphological traits. Surprisingly, in this study we saw no di�erences in the h2 values by

class of functionnal traits : growth traits presented on average h2 = 0.21 and morphological

traits h2 = 0.22.

Comparison of our estimates with other ex situ h2 estimates in the litterature is di�-

cult because, �rst of all, these estimates greatly depend on the population studied and the

environment in which the phenotypic and genetic variances are expressed (Charmantier &

Garant, 2005), and second, to our knowledge, only one study has already estimated h2 of

phenological and ecophysiological traits for european beech populations in common garden

conditions (Kramer, 2004). Based on several populations from di�erent provenances in eu-

rope, they estimated a narrow-sense heritability, h2ns, of 0.56 and 0.58 for two years of bud

burst monitoring, and non signi�cant broad-sense heritabilities, h2bs, for LMA and %N . h2ns

were estimated assuming VF = 4×VA, and h2bs using a clonal test. Note that using the family

method, we estimated a h2ns = 0.51 for the �rst year of burd burst monitoring, which was

quite similar to the estimates of Kramer 2004. Overall, a review of several progeny tests of

di�erent temperate and boreal tree species has revealed that bud burst phenology was gene-

rally under strong genetic control (on average h2 = 0.61 for bud burst ; Howe et al. 2003). In

our progeny test the low h2 estimates for the two years of bud burst phenology can be partly

explain. Indeed, h2tb2→3(2011) was probably underestimated due to methodological biases and

h2tb2→3(2012) was probably de�ated due to the particular environmental conditions su�ered in

automn 2011, which have increased the environmental variance expressed this second year of

bud burst phenology (CVtb2→3(2011) < CVtb2→3(2012) ; Table 3.10).

Despite the di�culties to compare h2 derived from di�erent common garden experiments,

some studies have shown that for the same population, h2 estimated in controlled conditions

were comparable to h2 estimated in natural conditions (Weigensberg & Ro�, 1996; St Juliana

& Janzen, 2007), and thus, should provide relevant estimations of both the signi�cance and

the magnitude of h2 in nature. Bontemps et al. in prep have estimated in situ h2 for seve-

ral functional traits in population N1 using the method of Ritland (1996). Using the "MH"
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method for the subset of seedlings belonging to this same population, we found equivalent h2

estimates for δ13C and LA (Appendix C). For the bud burst phenology, LMA and %N the

con�dance intervals for the ex situ and in situ estimates did not overlap(Appendix C). Overall,

the in situ h2 were higher than the ex situ estimates. This trend has also been highlighted

by the review of Weigensberg & Ro� 1996, contrary to the expectation that the natural h2

should be overestimated in controlled conditions due to the reduction of the environmental

variability. Note also that ex situ h2 were measured on juvenile traits, while in situ they were

measured on adult traits. The lower h2 estimated for juveniles may be due to the fact that

juveniles are more subject to non-additive e�ects, such as epigenetic or maternal e�ects.

Conclusion

Beech populations in the Mont-Ventoux presented unbalanced mating system leading to only

slight departures from family assumptions in progeny trials. Thus, methods using family or

animal models presented similar h2 estimates. In presence of maternal e�ects, assuming that

VG only includes VA conducted to overestimate h2. However, even in informed models (models

speci�ng maternal e�ects) the incomplete knowledge of the relatedness relationships among

individuals may prevent to accurately estimate h2. We showed that all the functional traits

investigated in this study presented a signi�cant VA and h2, and thus were able to evolve in

natural populations.

Overall, this study highlight the main importance to better understand the genetic struc-

ture and mating characteristics of the populations investigated using molecular markers. This

�rst evaluation of the departures from family assumptions occuring in family trials is a useful

stage to choose the more suitable method to estimate h2. Our results also suggested that

methods using family assumptions can be used to accurate the adaptive potential of large

outcrossed plant natural populations, except in presence of maternal e�ects.
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Appendix

A. Protocol of bud burst monitoring in the common garden experiment 1

  

Stage 1:
buds are dormant or swelling

Stage 2: 
bud scales are broken

Stage 3: 
at least 15 % of the leaves are 

emerging on the plant

Stage 4: 
at least 50 % of the leaves are 

emerging on the plant

Stage 5: 
leaves are spread out

1. Photographs taken by Fabrice Bonne, Frédéric Jean and Olivier Gilg.
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B. Protocol of leaf senescence monitoring in the common garden experiment 2

  

Stage 1: 
leaves are not fallen and 

colored

Stage 3: 
 at least 50 % of the leaves 

are colored or have fell

Stage 2: 
 at least 10 % of the leaves 

are colored or have fell

2. Photographs taken by Fabrice Bonne, Frédéric Jean and Olivier Gilg.
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C. In situ h2 of functional traits studied in the PhD of A. Bontemps

Trait Population h2 in situ h2 ex situ

PSS N1 0.92* [0.54 ; 1.29] 0.44* [0.34 ; 0.55]

%N N1 0.81* [0.45 ; 1.19] 0.30* [0.15 ; 0.45]

δ13C N1 0.52* [0.20 ; 0.84] 0.26* [0.12 ; 0.40]

LMA N1 -0.19 [-0.53 ; 0.16] 0.20* [0.10 ; 0.30]

LA N1 0.55* [0.13 ; 0.96] 0.21* [0.12 ; 0.30]

Legend : PSS is the sum of the phenological notations recorded at each weekly monitoring

used as a surrogate of the date of bud burst. "*" indicated signi�cant h2.
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Synthèse

Dans ce chapitre de thèse, je me suis intéressée à la réponse des traits fonctionnels à

la sélection passée et leur potentiel pour répondre aux pressions de sélection futures. La

longue tradition de tests de provenance chez les arbres, entrepris dans un premier temps pour

identi�er les provenances les plus performantes et les utiliser en plantation, a permis d'étudier

l'adaptation des populations d'arbres à une large gamme d'environnements. Les méta-analyses

montrent que les populations d'arbres présentent généralement de forts niveaux de divergence

adaptative (sur la base de tests de Fst-Qst ; Savolainen et al. 2007; Alberto et al. 2013),

indiquant que ces populations se sont probablement adaptées localement à leur habitat de-

puis la recolonisation post-glaciaire. Cependant, l'échelle large à laquelle ont été menées ces

études ne permet pas d'explorer certaines questions en biologie évolutive, comme quelle est

l'échelle spatiale à laquelle l'adaptation locale a lieu et quels sont les facteurs qui peuvent la

contraindre (e.g., �ux de gènes ; Hendry & Taylor 2004; Sambatti & Rice 2006). De plus, les

quelques études qui ont étudié le potentiel adaptatif de populations d'arbres se sont généra-

lement focalisées sur l'estimation des variances génétiques additives (VA) et héritabilités (h2)

des traits fonctionnels (Scotti et al., 2010), sans aller jusqu'à mesurer les covariances géné-

tiques entre ces traits et comprendre comment les contraintes génétiques pouvaient a�ecter

les taux d'évolution des traits chez les arbres.

La section 4.1 de ce chapitre a eu pour objectif de tester la divergence génétique des

traits fonctionnels entre populations de hêtre commun le long du gradient altitudinal du

Mont-Ventoux malgré les forts �ux de pollen immigrant reçus par les populations (m = 56

% ; Chapitre 2). Les tests classiques de Fst-Qst étant ine�caces pour détecter des traces de

di�érenciation adaptative sur un petit nombre de populations comme celui étudié dans cette

thèse (O'Hara & Merila, 2005), j'ai utilisé une approche bayésienne proposée récemment par

Ovaskainen et al. (2011) pour tester les traces de sélection uniformisante ou divergente sur la

variation des traits quantitatifs entre populations, permettant de contourner ces problèmes

méthodologiques. Ce travail a été réalisé en collaboration avec Oliver Brendel, chercheur à

l'INRA de Nancy, et Hendrik Davi, chercheur à l'URFM.

Dans la section 4.2 de ce même chapitre, j'ai cherché à mesurer le potentiel adaptatif

multi-traits des populations en utilisant l'approche et les statistiques proposées par Kirkpa-
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trick (2009). Cette approche a notamment permis d'évaluer l'évolutivité et la dimensionnalité

des matrices de variance-covariance des traits (appelée G) par population a�n d'évaluer les

contraintes potentielles à l'évolution future. Une suite naturelle à ce travail consisterait à

mesurer les gradients de sélection en ÷uvre dans les trois populations naturelles, a�n de (i)

comparer la direction de la sélection avec la géométrie des contraintes évolutives dé�nies par

la matrice G et (ii) mesurer plus directement la variation des pressions de sélection aux dif-

férentes altitudes sur ce gradient.

Globalement, les résultats de ce chapitre permettent d'observer que des patrons de di�é-

renciation adaptative entre populations ont pu émerger malgré les faibles distances séparant

les populations (∼1 km séparant N1 et N4) et la présence de forts �ux de pollen immigrants.

Pour un certain nombre des traits présentant une divergence génétique le long du gradient,

on observe des niveaux de VA hétérogènes entre populations, ce qui suggère que la sélection

pourrait être à l'origine d'une perte de diversité génétique. L'approche multi-traits indique que

les populations se trouvant aux deux extrêmes du gradient altitudinal (N1 et N4) présentent

des évolutivités totales plus faibles que la population intermédiaire (N2). Les nombreuses

covariances génétiques entre traits mesurées pour la population à plus basse altitude (N1)

soulignent que les mesures de réponse à la sélection univariées peuvent être inappropriées

pour évaluer le taux d'évolution des traits chez les populations d'arbres.

Ces résultats sont cependant à nuancer puisqu'ils ont été obtenus dans un dispositif en

pépinière, par la mesure de traits sur des semis. Or, on ne connaît pas bien la relation qui

existe entre les traits adultes et juvéniles chez les arbres et l'environnement non naturel dans

lequel ont été réalisées les mesures pourrait a�ecter l'expression des variances et covariances

génétiques entre traits. De plus, je n'apporte ici pas la preuve empirique rigoureuse que les

populations de hêtre sont localement adaptées le long du gradient. Pour cette question, les

manipulations de transplantations croisées seraient particulièrement intéressantes à mettre en

÷uvre dans la suite de ce travail de thèse puisqu'elle permettraient de s'a�ranchir d'un grand

nombre de limitations par rapport aux expérimentations en jardin commun, en permettant

de mesurer les traits dans leur environnement naturel (tout du moins climatique), tout en

connaissant les covariances environnementales et génétiques entre individus. Les semis suivis

durant mes trois années de thèse ont récemment été transplantés dans deux sites à di�érentes

altitudes sur le Mont-Ventoux. Le suivi des ces arbres transplantés dans les années à venir
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devrait apporter un complément très intéressant à l'étude de la di�érenciation génétique que

j'ai réalisée ici.

L'échelle locale à laquelle nous avons étudié l'interaction entre di�érenciation génétique et

�ux de gènes est à la fois très intéressante pour comprendre à partir de quelle échelle spatiale

les �ux de gènes peuvent empêcher toute di�érenciation, et à la fois limitante car elle réduit

notre capacité à pouvoir détecter la di�érentiation entre populations. En e�et, la faible dis-

tance séparant le peuplement de hêtre aux deux extrêmes altitudinaux sur le Mont-Ventoux

limite la caractérisation d'un grand nombre de populations sur le gradient climatique. Or, de

nombreuses analyses à la fois en écologie et en biologie évolutive nécessitent d'étudier beau-

coup de populations (n > 10) pour pouvoir faire des inférences sur les processus écologiques

ou évolutifs qui régissent les di�érences inter-populations (e.g., di�érences dans les caractéris-

tiques du régime de reproduction, divergence adaptative ou neutre des traits). Une approche

plus pertinente pour étudier ce gradient climatique restreint aurait peut être été d'avoir une

approche de "cline", i.e. plutôt que d'étudier 60 arbre-mères répartis en 3 populations, suivre

60 arbre-mères localisées de manière spatialement explicite le long d'un transect altitudinal.

L'inconvénient de cette approche auraient cependant été de perdre l'information à l'échelle

intra-population qui est importante pour les analyses de génétique quantitative telle que cette

discipline est formalisée aujourd'hui (e.g., mesure de la variance génétique, des covariances

génétiques locales).
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4.1 Réponse plastique et adaptative des traits fonctionnels à la

sécheresse et la température entre populations de F. sylva-

tica le long d'un gradient altitudinal

Title : Plastic and adaptive response of functionnal traits to drought and temperature

between F. sylvatica populations along an elevational gradient

Authors : Gauzere J., Oddou-Muratorio S., Klein E. K., Brendel O., Davi H.

Introduction

Identifying the factors that promote or prevent adaptive divergence between populations

is a main topic in evolutionary biology (Hendry & Taylor, 2004; Etterson & Shaw, 2001; Saint-

Laurent et al., 2003; Kawecki & Ebert, 2004). This issue has gained a renewed interest in the

current context of climate change as it could help to evaluate the abilities of populations to

respond to ongoing and predicted environmental variations (Davis & Shaw, 2001; Etterson,

2004). Evidences of population phenotypic divergence with spatial or temporal environmental

changes have been widely documented (Keller et al., 2013). However, the adaptive component

of phenotypic divergence can only be infered if (i) the relative contributions of genetic and

plastic variations with environment can be dissociated and (ii) the action of natural selection

and genetic drift on the population genetic reponses can be distinguished.

The genetic response to environmental variation is classically investigated by phenoty-

ping populations experiencing di�erent environments in common environmental conditions,

also called "ex situ" or common garden experiments (Conover & Schultz, 1995). For a given

trait, the comparison of the patterns of phenotypic divergence observed in situ and genetic

divergence observed ex situ allow to infer the role of phenotypic plasticity and that of ge-

netic variation, and thus to understand the causes of phenotypic variability or uniformity in

nature (Conover & Schultz, 1995). Moreover, if the phenotypic and genetic values show the

same pattern of variation (genetic and environmental in�uences on phenotypic variation are
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consistent), the trait is said to display cogradient variation (CoGV). On the contrary if the

phenotypic and genetic values show opposite patterns of variation, the trait display "counter-

gradient variation" (CnGV).

Regarding for the action of genetic drift, the relative contributions of neutral evolutionary

processes and natural selection to genetic divergence are classically disentangled by comparing

the Fst and Qst statistics (Merila & Crnokrak, 2001; McKay & Latta, 2002; Leinonen et al.,

2008). If the Qst statistics, which summarizes the genetic di�erentiation of the quantitative

traits is signi�cantly di�erent from the Fst statistics, which summarizes the neutral genetic

di�erentiation, then the genetic divergence between populations can be attributed to the e�ets

of natural selection. The main limitation of Fst - Qst method is that it is not adapted to the

analysis of a small number of populations : at least 10 populations are necessary to get robust

Fst - Qst comparisons (O'Hara & Merila, 2005; Whitlock & Guillaume, 2009). Moreover, by

using summarized statistics, this approach does not allow to fully use all pairwise population

comparisons and thus tends to provide nonsigni�cant tests for populations presenting low level

of phenotypic divergence. These limitations have been overcome in a new approach proposed

by Ovaskainen et al. (2011), an alternative to the Fst-Qst comparison method which notably

allows to account for the random nature of the evolutionary processes and the population-

to-population levels of genetic and trait divergences. This new method, although potentially

powerful, has been implemented only recently in a user-friendly R package and thus seldom

used for the moment (but see Karhunen et al. 2013, 2014).

Elevational gradients are popular experimental designs to investigate the adaptive diver-

gence between natural populations since they provide wide and continuous variation of the

environmental conditions over short spatial distances (Korner, 2007; Keller et al., 2013). Stu-

dies on elevational gradient are generally less dependent on evolutionary confounding e�ects

due to distinct regional evolutionary histories than studies on latitudinal gradients (Keller

et al., 2013). Moreover, if the environmental clines are steep enough relative to the distance

of gene dispersal, elevational gradients are relevant sites to investigate the interplay between

natural selection and gene �ow on the adaptive responses of the populations. However, care

should be taken to accurately interpret the phenotypic divergences along elevational gra-

dients if the environmental changes due to the elevation changes, such as the temperature or

atmospheric pressure, are confounded with other environmental changes that are not elevation
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speci�c, such as the human land use, soil geology or wind exposure (Korner, 2007).

Tree species are among the most important terrestrial species group, in term of area co-

vered and Earth's biomass (Petit & Hampe, 2006). Their wide distribution range involves

that trees have adapted to a wide range of environmental conditions. However, the evolu-

tionary potential of these species is still questionned because of their long generation time,

late maturity and high gene �ow that may prevent genetic adaptation (Petit & Hampe, 2006;

Savolainen et al., 2007). In the Mediterranean zone, the annual mean temperature is predicted

to increase and the mean rainfall to decrease (Lindner et al., 2010). Therefore, phenological,

morphological and physiological traits responding to temperature and drought may play an

important role in the maintenance and adaptation of tree species in Mediterranean ecosystems

in the next future.

The variation of phenological traits along environmental gradients has been widely do-

cumented since the current climate change is already a�ecting the phenological timming of

most animal and plant species (Root et al., 2003). For plants, warmer temperatures found

at low latitudes and altitudes enable longer vegetative seasons and thus increase the net car-

bon accumulation (Bertin, 2008). At the opposite, at high latitudes and altitudes, the cold

temperatures tend to delay the timming of bud burst phenology due to the highest risk of

frost damage on buds. The role of the bud burst phenology in response to drought is more

uncertain. Some studies have notably suggested that earliest phenology may allow to avoid

unfavourable climatic conditions and constitute, in association with other functional traits, a

multivariate ecological strategy of drought escape (Geber & Dawson, 1990; Arntz & Delph,

2001; Franks et al., 2007). Among the morphological and physiological traits, the water use

e�ciency and leaf size has already been shown to play an important role in the adaptation

to drought in some plant species (Dudley, 1996; Donovan et al., 2009). In these cases, plants

display higher water use e�ciency and thicker leaves in the drier environments to optimise the

photosynthetic capacities and water transpiration. However, selection for drought tolerance

has rarely been investigated for deciduous temperate tree species (but see Ramirez-Valiente

et al. 2009).

In this study, we investigated the genetic di�erenciation of three populations of Fagus

sylvatica along an elevational gradient in the south-east of France. The studied F. sylva-
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tica populations are under a Mediterranean climate, corresponding to the southern ecological

conditions tolerated by this species. The adaptation to drought may thus be one of the main

pressure di�erentiating the populations along the gradient. However, the short distance se-

parating the populations (almost 1 km of ground distance) and the high immigrant pollen

�ow previously estimated (Gauzere et al., 2013a) may prevent adaptive divergence (Lenor-

mand, 2002; Hendry & Taylor, 2004). In addition to in situ measurements of the traits in the

three populations, we analysed growth, morphological, physiological and phenological traits

on 20 open-pollinated progenies sampled from each of the 3 natural populations (60 fami-

lies in total) and which were grown in controlled environmental conditions. Our aims were

to (i) investigate the patterns of phenotypic di�erentiation in the natural populations, (ii)

characterize the pattern of genetic di�erentiation between populations and the plastic res-

ponse of the traits to drought based on the ex situ trial, and (iii) evaluate the importance

of natural selection and neutral evolutionary processes on the genetic di�erentiation measured.

Material and Method

Species and sites

Fagus sylvatica L. (European beech) is a monoecious, anemophilous and predominantly out-

crossed tree species (Merzeau et al., 1994; Wang, 2003). This species is a shade-tolerant species

requiring well drained and moderately deep soils and relatively high humidity rates ; it repre-

sents one of the main essence of temperate forests in europe. On the Mont-Ventoux, a relief

in the south-east of France, beech populations are located at the southern limit of their eco-

logical range, in a Mediterranean ecosystem. On the northern face of Mont-Ventoux, a beech

forest ranges almost continuously from 750 to 1700 m a.s.l.

We studied three beech populations located at 1,020, 1,140 and 1340 m a.s.l. along this

elevational gradient (Figure 4.1). Main competitors of beech in these sites are Pinus sylves-

tris and Abies alba. The northern side of the Mont-Ventoux presents almost linear variations

with elevation of the mean temperature, humidity rate and rainfall from March to August.

Populations at the lowest elevational levels experiment the warmest and dryest climate (Table

4.1). Populations present high pollen immigration rates (on average 53.3 %) with moderate

distances of pollen dispersal (on average 45.7 m) and non-negligible long-distance pollen dis-
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Figure 4.1 � Location of the three sampled populations of F. sylvatica on the north-face
of the Mont-Ventoux, in the south-east of France.

N1 N2 N4

Altitude (metres) 1020 1140 1340

Dimension (hectare) 1.30 2.20 0.80

Mean temperature (degree) 9.4 8.5 6.7

Mean rainfall (mm) 688 815 1046

Mean humidity rate (%) 71.7 72.2 73.0

Mean competitor density (/ha) 230.20 130.16 320.91

Mean number of clonal copies per mother-tree 2.55 6.81 1.82

Mean Nep 12.3 15.1 29.2

Mean immigration rate 0.43 0.53 0.64

Number of reproductive adults (mothers included) 154 172 364

Table 4.1 � Location, climatic and ecological characteristics of the three studied popula-
tions. Mating system results are extracted from Gauzere et al. (2013a), with Nep the e�ective
number of pollen donors.
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persal events (Gauzere et al., 2013a). Seed dispersal also occurs at moderate distance (on

average 23.5 m ; Bontemps et al. 2013). Moreover, the short distances that separate popula-

tions N1 and N4 (∼ 1 km) suggests that the three populations are highly connected by gene

�ow. Despite their large sizes and high immigration rates, the highly unequal male fertilities

(Gauzere et al. (a) in prep) leading to reduced e�ective numbers of pollen donors (Nep) may

induce non-negligible genetic drift within the populations.

In august 2009, 20 open-pollinated progenies were sampled in each of the 3 populations

(60 families in total). The mother-trees were chosen according to their high fertilities and

random location within populations. All the potentially reproductive individuals within these

populations were sampled and genotyped at 13 microsatellite markers (690 adults in total ;

Gauzere et al. 2013a).

Experimental design

The experiment was performed in the State nursery of Aix-en-Provence (43˚30'N 5˚24'E)

with a complete block design (details of the transplantation are described in Gauzere et al. (b)

in prep). After germination, an average of 91.25 seedlings per family were randomly planted

in 50 blocks (1.8 seedlings per family in each block), distributed in 6 planks (Figure 4.2).

Using a system of watering rails, half of the trial was watered and the other half submitted

to water stress conditions during the driest months, i.e. from May to October. In each water

condition, a subset of pots within one block was regularly weighted to calculate a point of

permanent wilt (PW). In the watering conditions, seedlings were watered to maintain PW =

1. In the water stress conditions, seedlings were watered when PW was above a threshold of

2.5. The water stress applied was voluntarily weak to avoid extreme mortality in the trial.

Each plank can be dissociated in two lanes, on both sides of the watering rails. This cutting

allow to more �nely characterize the water stress condition, which was not homogenous in the

treatments, since the pots were not individually watered.

An average of 34.8 seedlings per family were genotyped at the same 13 microsatellites

markers than the reproductive adults in the populations. Using a categorical paternity as-

signment method (the likelihood based method implemented in CERVUS ; Marshall et al.

1998), we successfully assigned the paternity for an average of 16.6 o�spring per family (Gau-

zere et al. (b) in prep). Only the maternal relatedness was known for the rest of the seedlings

(i.e., those not genotyped and those genotyped but not assigned).
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Border

Block

Plank LaneWatering 
rail

Watering condition Water stress condition

Figure 4.2 � Scheme of the split-block trial. It is composed of 6 planks distributed in
two water content treatments. Each plank is surrounded by seedlings not phenotyped on the
borders and located on the bottom of watering rail. Each plank is constituted of two lanes,
on each side of the watering rail. Planks contain 8 to 9 complete blocks in which all families
are randomised.

Functional traits

We investigated the genetic di�erentiation and plastic response of the same phenotypic traits

than previously described by Gauzere et al (b) in prep. Brie�y, growth traits (δH, δD, BioM),

bud burst phenology in 2011 and 2012 (tb2→3(2011), tb2→3(2012)) and morphological traits (LM ,

LA, LMA) were measured on the whole trial. Leaf senescence (ts1→2(2011)) and the lenght of

the vegetative season (V D2011) were monitored for the watering condition only. Physiological

traits (%N , %C, δ13C) were measured on leaves of a subset of 1574 individuals, distributed

in the two water conditions (Table 4.2). Among these traits, LMA, δ13C and %N are notably

expected to respond to drought. Indeed, LMA is related to the photosynthetic capacities and

stomatal conductance (Reich et al., 2003), δ13C is classically used as a surrogate of the water

use e�ciency (Farquhar et al., 1989) and %N is considered related to the photosynthetic
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Abbreviation Trait Unit Nwater Nstress

δH Total height increase no unit 1490 1810

δD Total diameter increase no unit 2376 2309

BioM Total biomass producted cm2 1490 1810

tb2→3(2011) Bud burst date in 2011 Degree days 2574 2525

tb2→3(2012) Bud burst date in 2012 Degree days 1420 903

ts1→2(2011) Senescence date in 2011 Degree days 2378 0

V D2011 Vegetation season duration in 2011 Degree days 2378 0

LM Dry leaf mass g 2481 2184

LA Leaf Area cm2 2481 2184

LMA Leaf Mass Area g m−2 2481 2184

%N Nitrogen content in leafs % 1034 540

%C Carbone content in leafs % 1034 540

δ13C Water use e�ciency � 1034 540

Table 4.2 � Phenotypic measurements in the two water content treatments. We phenotyped
Nwater o�spring in the watered condition and Nstress in the water stress condition.

Trait Data set 1 Data set 2 Data set 3

N1 N2 N4 N1 N2 N4 N1 N2 N4

tb2→3(2012,2013) 10 40 40

ts1→2(2013) V D2013 19 55 37

LMA %N δ13C 8 8 8 155 21 30

LM LA 155 21 30

%C 8 8 8

Table 4.3 � Number of phenotyped individuals in the three natural populations. Data-
set 1 comes from a long-term phenology monitoring, dataset 2 from M. Ducrey (personal
communication) and dataset 3 from A. Bontemps (Bontemps, 2012).

capacities since the RubisCO, a key enzyme in photosynthesis, represents 20 to 30 % of the

leaf nitrogen content. In Gauzere et al. (b) in prep, we previously showed that the phenoty-

pic variation was signi�cantly a�ected by maternal e�ects for three traits : δD, BioM and

tb2→3(2011).

For all these functional traits except the growth and biomass traits, we also get phenotypic

measurements for a subset of adult trees in the natural populations. These data came from



154 Chapitre 4 - Différenciation génétique et réponse à la sélection

a long-term project of phenology monitoring and two previous studies in the Mont-Ventoux

(Table 4.3). Diameter growth has already been characterized along the elevational gradient

using tree-ring measures (Cailleret & Davi, 2011).

Quantitative genetic model and differentiation estimates

In situ phenotypic di�erentiation was investigated using an ANOVA model with a single po-

pulation �xed e�ect for each trait separately and then testing pairwise di�erences among

populations with a Tukey test (function "TukeyHSD" in R). Common traits from data sets 2

and 3 were analysed independently since the leaves had not been sampled at the same time

and with the same protocol.

The analysis of the trait Y measured in common garden was performed using the following

linear mixed model :

Yi,f,g,h,m,n,k = µ+ Pi + Tg +Hf(g) + Lh(f) +Bm(f) +En(g) + P.T ig + ak + εi,f,g,h,m,n,k (4.1)

where µ is the mean phenotype, Pi the e�ect of the population of origin, Tg the e�ect of

the water treatment, Hf(g) the e�ect of the plank, nested in the treatment e�ect, Lh(f) the

e�ect of the lane, nested in the planks, Bm(f) the e�ect of the block, nested in the planks,

and En(g) the e�ect of presence or absence of the fertilizer, nested in the treatment. P.T ig

is the interaction e�ect between the population and the treatment e�ects. All these prove-

nance and environmental e�ects were considered as �xed e�ects, i.e. e�ects a�ect the mean

of the phenotypic distributions. The random e�ects are the additive genetic values of the

individuals k, {ak} ∼ N(0, A× VA) with A the genetic relatedness matrix, and the residuals

e�ects, {εi,f,g,h,m,n,k} ∼ N(0, Ide×VR). VA is the additive genetic variance and VR the residaul

variance. The covariance structure of the additive genetic e�ects was de�ned by a incomplete

pedigree information (paternal identity known for 33 % of the genotyped individuals, i.e. 12

% of all individuals ; Gauzere et al. (a) in prep). This linear mixed model de�ned at the indi-

vidual level is also called "animal model".

To analyse the traits presenting signi�cant maternal e�ects, we included to the models 4.1
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and 4.3 the maternal identity, mj , as a random e�ect :

Yi,f,g,h,m,n,j,k = µ+Pi+Tg+Hf(g)+Lh(f)+Bm(f)+En(g)+P.T ig+aj,k+mj+εi,f,g,h,m,n,j,k (4.2)

The population genetic di�erentiation and the plastic response of the traits were inves-

tigated by testing the signi�cance of the population, P , and treatment, T , �xed e�ects in

the model 4.1. We also investigated whether the plastic response of the traits di�ered bet-

ween populations by testing the population-by-treatment interaction e�ect, P.T . In presence

of signi�cant or marginal P.T e�ect we measured the population e�ects in each treatment

modality independently with the model :

Yi,f,h,m,n,k = µ+ Pi +Hf + Lh +Bm(f) + En + ak + εi,f,h,m,n,k (4.3)

Three of the studied traits were transformed to improve the adequacy with the hypothesis

of the linear mixed models : δH with a logarithm transformation, LM and LA with a square-

root transformation (Gauzere et al (b) in prep). We analysed these models using a restricted

maximum likelihood procedure with the "AsReml-R" package in R (Gilmour et al., 2006).

Fixed e�ects were tested with a conditional Wald F-test, using the function "wald.asreml".

Tests were considered signi�cant if their pvalue was lower than 0.05 and marginally signi�cant

if 0.05 < pvalue < 0.1.

Test for adaptive differentiation

We used the method recently developed by Ovaskainen et al. 2011 to detect signatures of

natural selection based on di�erentiation of traits. The method applies to phenotypic data of

o�spring measured in a common garden, collected from di�erent natural populations, and for

which the one-generation pedigree is known. This methods largely relies on the hierarchical

Bayesian framework that enables statistical inference from observations resulting from several

hierarchical levels of randomness (O'Hara et al., 2008). In this method, the molecular marker

data and the phenotypic data (mono-trait or multi-trait) are analyzed under a neutral model

that assumes that the genes coding for the trait(s) are as divergent as the neutral markers

(Qst = Fst case). Testing the occurrence of disruptive selection or stabilizing selection then

rely on a goodness-of-�t statistics S. We brie�y present the key steps of the method below

for a single quantitative trait.
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The �rst level of the statistical model considers the population mean genetic additive

values, assuming that they are normally distributed with the covariance between a pair of

population means being proportional to the pairwise average coancestry between these popu-

lations (thus assuming neutrality for the trait). This assumption mimics the decomposition

of the individual genetic values in the animal model :

AP ∼ N(0, 2VA × θP) (4.4)

with AP be the vector of the population-level e�ects , VA the additive genetic variance of the

trait, θP the matrix of pairwise population-level coancestry coe�cients. The validity of this

model depends on a low mutation rate.

The matrix θP is estimated from the molecular marker data using an admixture F Model

generalized from Gaggiotti & Foll (2010) (Karhunen & Ovaskainen, 2012). Although it can be

integrated in the hierarchical model and analyzed jointly with the trait data, it is estimated

in a previous step for practical reasons ("afm" of the package RAFM).

The second level of the statistical model considers the individual phenotypic values Zi as

the sum of the �xed e�ects (µi), the population-level additive e�ect (pi), the individual-level

additive e�ect (si) and the environmental e�ect (ei). The population-level additive e�ect (pi)

is determined by the mean genetic additive values in the populations of the parents of indivi-

dual i and the individual-level additive e�ects (si) are normally distributed with covariances

between si and s′i equal to 2VA times the relatedness between i and i′ generated by their com-

mon parents in the one-generation pedigree. The environmental e�ects (ei's) are independent

normal variables with variance VE . The individual-level additive e�ects (si) also include the

e�ect of inbreeding.

This second level thus corresponds to an animal model in which the additive value is decom-

posed into a population e�ect and an individual e�ect.

A Monte Carlo Markov Chain based on a Metropolis-Hastings algorithm is used to retrieve

posterior distributions for the parameters (VA and �xed e�ects) and the latent variables (in

particular the AP vector). To test the presence of selection on the trait, a test statistics S

is derived that computes whether the realized pattern of population mean genetic additive

values is likely under the neutral model (equation 4.4) :
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S = Pr(fP (AP ) < fP (N(0, 2VA × θP)), (4.5)

with fP the probability density of the distribution of equation 4.4 and AP the realized

pattern of population divergence. If the pattern of population divergence is not governed by

selection then the the probability density fP for AP will be similar to the one expected for a

random variable that follows 4.4 (i.e., S ∼ 0.5 indicates signal of neutral divergence). Other-

wise, S > 0.95 indicates signal of divergent selection ; S < 0.05 indicates signal of stabilizing

selection.

The method is implemented in R-packages using two-step procedures : �rst, the admixture

F-model for neutral divergence among populations is implemented in the function "afm" of the

package RAFM and provides θP (Karhunen & Ovaskainen, 2012) ; second, and the phenotypic

divergence is analyzed with the function "MH" of the package DRIFTSEL, which estimate µ,

VA, AP and S (Karhunen et al., 2013).

For our dataset, we applied "afm" on the microsatellite genetic data of the adult trees in the

natural populations. We also estimated the classical index of neutral genetic di�erentiation,

Fst. We used DRIFTSEL for the quantitative traits of the seedlings located in the watered

condition of the common garden. We used the �xed e�ects listed in the following model

(identical to the model used in Gauzere et al. (b) in prep) :

Pm,n,j,k = µ+Bm + Lh + En + pj,k + sj,k + εm,n,j,k (4.6)

where Bm is the block e�ect, Lh is the lane e�ect, En is the fertilizer e�ect and pj,k and

sj,k are the population-level and individual-level additive e�ects. The model was informed by

the pedigree information available from the paternity analysis conducted with Cervus 3.0.

These bayesian analyses were performed using 50 000 Monte Carlo Markov Chain (MCMC)

iterations with a burn in of 10 000 iterations and an interval of 3 iterations to sample in the

MCMC. We checked the convergence of the chains visually and by using the function "auto-

corr" of the package CODA which evaluates the autocorrelation of the MCMC chains : low

autocorrelation within the chains indicates that the space of the parameter values is e�ciently

explored and thus suggests no convergence problems.
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Results

In situ phenotypic variation

In situ, the dates of bud burst (tb2→3) and leaf senescence (ts1→2) and the vegetation sea-

son duration (V D) signi�cantly di�ered between populations, with tb2→3 increasing with the

altitude and ts1→2 and V D decreasing with elevation (Figure 4.3). The two years of bud

burst monitoring showed the same phenotypic trend along the elevational gradient. Along

the gradient, the phenotypic delay in phenology was almost equal to 12 days/1 kilometer for

tb2→3(2012), 6 days/1 kilometer for tb2→3(2013), 5 days/1 kilometer for ts1→2(2013) and 13 days/1

kilometer for V D(2013). For %N , a consistent pattern of phenotypic di�erentiation was found

by the analysis of the data sets 2 and 3, with a signi�cantly lower %N for population N2

compared to the two others (only the results of the dataset 3 were represented ; Figure 4.3).

However, for LA, LMA and δ13C only the analysis of the data set 3 revealed signi�cant or

marginal di�erences between populations : LA increased with the elevation, LMA decreased

with the elevation and δ13C tended to decrease with the elevation (Figure 4.3). There was no

in situ phenotypic di�erentiation between populations for LM and %C (results not shown).
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Genetic differentiation detected in the common environment

Signi�cant genetic di�erentiation between the populations was found for δH, δD, tb2→3(2011),

tb2→3(2012) and %C. Marginal population di�erentiation was found for ts1→2(2011) (Table 4.4).

Population N2 presented highest height and diameter growth. Population N1 presented the

highest %C (Figure 4.4). Phenological traits presented almost continuous pattern of genetic

variation with elevation, with tb2→3(2011), tb2→3(2012) and ts1→2(2011) decreasing with elevation

(Figure 4.4). For the phenological traits we can see that the genetic di�erences between the

populations were quantitatively low compared to the range of phenotypic variation found

in situ : between populations N1 and N4 we estimated a di�erence of 23 degree days for

tb2→3(2011), that is about 1.5 julian days, instead of an average of 9 days in situ (Figures 4.4).

Trait P e�ect T e�ect P.T e�ect Pwatered Pstressed

δHln 0.0037 ** 0.0502 . 0.4910 - -

δD < 0.0001 *** < 0.0001 *** 0.0883 - -

BioM 0.1599 < 0.0001 *** 0.8449 - -

tb2→3(2011) < 0.0001 *** 0.7234 0.3885 - -

tb2→3(2012) 0.0078 ** 0.0001 *** 0.9317 - -

ts1→2(2011) 0.0767 . - - - -

V D2011 0.4866 - - - -

LM√ 0.7691 < 0.0001 *** 0.0608 . 0.7738 0.6654

LA√ 0.4001 < 0.0001 *** 0.1145 - -

LMA 0.2027 < 0.0001 *** 0.0728 . 0.4421 0.2185

%N 0.1603 < 0.0001 *** 0.0107 * 0.7104 0.0405 *

%C < 0.0001 *** < 0.0001 *** 0.0636 . < 0.0001 *** 0.0007 ***

δ13C 0.3893 < 0.0001 *** 0.1137 - -

Table 4.4 � E�ect of the population of origin (P ), treatment condition (T ) and population-
by-treatment interaction e�ect (P.T ). Pwatered and Pstressed are the test of the population
e�ect in the watered and water stress conditions respectively using the model 4.3. ln and √

indicate that a transformation has been applied. Legend : "." 0.1 < pvalue < 0.05 ; "*" 0.01
< pvalue < 0.05 ; "**" 0.001 < pvalue < 0.01 ;"***" pvalue < 0.001.
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Plastic response measured ex situ

As expected, many traits were signi�cantly a�ected by the water treatment in the common

garden experiment (9 traits in total) : BioM , δD, tb2→3(2012), LM , LA, LMA, %C, %N and

δ13C. In the water stress condition, the biomass production and diameter growth were lower

than in the watered condition. In the stress condition, the leaves presented lower LM , LA

and LMA. The leaves also contained less nitogen and more carbon and their δ13C were less

negative than in the watered condition. The date of bud burst in 2012 was earlier in the water

stress condition than in the watered condition.

BioM δD tb2→3(2012) LM LA LMA δ13C %C %N

W 13.690 0.994 336.463 0.174 30.494 57.258 -29.033 46.429 2.149

S 11.725 0.948 334.699 0.143 26.584 53.957 -28.502 47.814 1.977

Table 4.5 � Mean trait estimates in the watered (W) and water stress (S) conditions of the
common garden experiment for the traits presenting signi�cant treatment e�ect. Signi�cance
of the treatment e�ect is detailled in Table 4.4.

Population-by-treatment effect detected ex situ

The leaf nitrogen content, %N , was the only trait presenting a signi�cant population-by-

treatment interaction e�ect. Marginal population-by-treatment e�ects were detected for LM√,
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Figure 4.5 � Representation of the population means in the di�erent water content treat-
ment for the trait presenting signi�cant population-by-treatment e�ect : %N .
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LMA, %C and δD. %N notably presented a signi�cant population di�erentiation in the wa-

ter stress condition but not in the watered condition (Table 4.4). This result can also be

interpreted as a highest plastic response to drought for the populations at the bottom of the

gradient (N1 and N2) ; population N4 presented nearly no plastic response (Figure 4.5).

Signal of natural selection

The MCMC chains of the "afm" and "MH" bayesian analyses presented very low autocorre-

lation structure suggesting that the convergence was easily achieved (results not shown). The

admixture F-model of Karhunen & Ovaskainen (2012) estimated a posterior Fst value of 0.026

[0.023 ; 0.029]. The diagonal of the θP matrix representing the coancestry within the popula-

tions indicated that population N1 tend to have the lowest population size and populations

N2 and N4 similar e�ective sizes (Figure 4.6). The o�-diagonal element of θP showed that

the two closest populations (N1 and N2) exchanged more gene �ow than did population N4

with the two others (θN1N2 > θN1N4 ∼ θN2N4 ; Figure 4.6). However, the coancestry estimates

were low (maximum θN1 = 0.065) indicating that e�ective population sizes were globally large.

θP =


0.06516 0.024380 0.0162200

0.024380 0.03204 0.015190

0.0162200 0.015190 0.03824


Figure 4.6 � Matrix of the coancestry coe�cients estimated by the admixture F-model of
Karhunen & Ovaskainen (2012).

Trait S Trait S

δHln 0.96 LM√ 0.27

δD 0.95 LA√ 0.42

BioM 1 LMA 0.58

tb2→3(2011) 0.99 %N 0.38

tb2→3(2012) 0.96 %C 0.95

ts1→2(2011) 1 δ13C 0.35

V D2011 1

Table 4.6 � Signal of selection (S) in three beech populations measured for each trait using
the method of Ovaskainen et al. (2011). S coe�cient above 0.95 indicates signi�cant signal of
divergent selection.
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For 8 traits among the 13 in total, we detected a strong signal of natural selection on

the pattern of phenotypic divergence between populations (i.e. S > 0.95) : δHln, δD, BioM ,

tb2→3(2011), tb2→3(2012), ts1→2(2011), V D2011 and %C. These traits were the same than pre-

viously detected by the test of the population e�ect in the quantitative genetic model, except

BioM and V D2011. The approach of Ovaskainen et al. (2011) thus indicated a signi�cant

genetic divergence for these traits, with increased length of vegetative season and biomass

production with elevation (Figure 4.7).
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Figure 4.7 � Genetic di�erenciation of the two traits signi�cantly detected under divergent
selection by the method of Ovaskainen et al. (2011) (S > 0.95) and that were not detected
as divergent with a classical quantitative genetic model (equation 4.1 ; results in Table 4.4).
N.B. : Phenological traits are represented in degree days

Discussion

Investigations of the genetic and plastic variation of functional traits related to tempera-

ture and drought response in tree populations are rare. Some studies have already measured

the genetic variation of ecophysiological traits in response to temperature variation in beech

populations (Vitasse et al., 2009; Bresson et al., 2011). However, to our knowledge, this study

is the �rst to investigate the di�erenciation of beech populations in drought limiting conditions

and to use a proper quantitative genetic approach to accurately test if the genetic divergence

between populations is adaptive.
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Genetic differentiation occurs despite gene flow

The low Fst value (Fst = 0.026) indicated that most of the genetic variation was contai-

ned within populations and only a moderate di�erentiation existed between the populations.

Similarly, Lander et al. (2011) estimated an overall Fst of 0.026 analysing 51 sites on three

regions of Mont-Ventoux using the same 13 microsatellites as those used in our study. This

low neutral di�erentiation between populations can be due to the large population sizes (Ne

= 1.82 × 103 ; Lander et al. 2011) and high gene �ow between populations (on average the

immigrant pollen �ow equals m = 53.3 % ; Gauzere et al. 2013a).

Along the elevational gradient, genetic di�erentiation between populations was detected

for 6 traits among the 13 studied : the height and diameter growth, bud burst, leaf senes-

cence and leaf carbon content (Table 4.4). More precisely, growth performances were highest

in the population at the middle of the gradient, bud burst and leaf senescence were earliest

at higher elevations and leaf carbon content was highest at the bottom of the elevational

gradient. The genetic di�erentiation of these traits was signi�cantly stronger than neutral

di�erentiation indicating an e�ect of natural selection. These results highlight that divergent

selective pressures are strong enough to conteract the homogenizing action of gene �ow on

population di�erentiation. Patterns of genetic divergence at restricted spatial scale has been

showed for many plant species (Linhart & Grant, 1996). But among these studies, patterns

of microdi�erentiation, i.e. at the scale of the meter to the kilometer, have mainly been found

for annual plant species (Linhart & Grant, 1996; Gonzalo-Turpin & Hazard, 2009). To our

knowledge patterns of adaptive divergence at the scale of 1 kilometer has never been reported

for a temperate tree species (for tropical tree species see Brousseau et al. 2013).

Our study also highlighted the interest of the method of Ovaskainen et al. (2011) to detect

adaptive divergence between a small number of populations. With our experimental design,

the classical Fst−Qst comparison method was not suitable to infer a signal of natural selec-

tion. Indeed, with only three populations we were not able to construct accurate con�dence

intervals around the Qst estimates. Moreover, we measured quantitatively low genetic diver-

gences between populations : for instance, the Qst value estimated for the bud burst phenology

was only of 0.06 (result not shown). Using a simulation approach, Karhunen et al. (2013) sho-

wed that for this range of genetic divergence the classical Fst − Qst methods generally fail

to detect a signal of natural selection. By using all the pairwise population comparison, the
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method of Ovaskainen et al. (2011) succeeded in these cases where the Fst − Qst methods

would fail.

Note however that we have not used yet the approach of Ovaskainen et al. (2011) by

informing the maternal e�ects in the quantitative genetic models. It probably explained why

we found a discrepancy between the results of the test of the genetic di�erenciation with the

informed quantitative genetic model (equation 4.2) and the S coe�cient of Ovaskainen et al.

(2011) for the total biomass production, since this trait was a�ected by a maternal e�ect

(pvalue population e�ect = 0.1599 ; Table 4.4 ; S= 1 ; Table 4.6 ; see section 3.3 for results

on maternal e�ects). However, for the vegetative season duration, not a�ected by maternal

e�ects, the discrepancy between the two approaches used is more tricky to explain (pvalue

population e�ect = 0.4866 ; Table 4.4 ; S= 1 ; Table 4.6). According to our previous results,

i.e. a genetic divergence of both the bud burst and leaf senescence phenology, we can expect

that the approach of Ovaskainen et al. (2011) accurately detect signal of natural selection

for extended duration of vegetative season at high elevations. However, the hypothesis that

DRIFTSEL is just more powerful to detect small e�ects as signi�cant is challenged by the

fact that V D2011 had not the smallest non signi�cant pvalue in Table 4.4 (the smallest pvalue

is found for %N but it does not appear as signi�cant with DRIFTSEL).

Plastic versus genetic response of functional traits to drought

As expected, the morphological and physiological traits presented di�erent average pheno-

typic value in the water treatment highlighting the high plastic response of leaf functional

traits for beech trees (Bresson et al., 2011). Overall, the water stress treatment the seedlings

presented lowest investment in total above-ground growth, leaf sizes and leaf nitrogen content,

but highest water use e�ciency and leaf carbon content. More surprisingly, we observed that

seedlings in the water stress treatment presented earliest bud burst. This plastic response

could allow to start photosynthesizing and accumulating carbon before drought occurs, and

thus would be an adaptative answer to drought occurence.

The plastic response to drought measured ex situ and the pattern of phenotypic variation

observed in situ can be compared to provide evidence that drought variation along the eleva-

tional gradient is one of the main environmental pressure shaping phenotypic variation. This
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comparison is notably relevant for the traits presenting no genetic divergence between popu-

lations, since in these cases the in situ phenotypic variation must be explained by plasticity

only. For LA and δ13C, the plastic responses to drought measured ex situ is consistent with

the patterns of phenotypic variation in situ : the lowest LA and highest δ13C were found at

the bottom of the elevational gradient, i.e. in presence of the driest conditions. Therefore, for

these two traits we can expect that the pattern of trait variation in situ was mainly driven by

a plastic response to a drought environmental cline. However, for %N and LMA the patterns

of phenotypic variation in situ can not be understood by the plastic response to drought only.

Indeed, if drought was the only ecological driver then the LMA and %N should be the lowest

in the driest population (N1). Thus, other environmental conditions than the humidity rate

must signi�cantly di�er between populations. The competitor densities, which has already

been shown to vary between populations (Gauzere et al., 2013a), is likely to be a main eco-

logical factors a�ecting the population phenotypic response in natural conditions (Bontemps,

2012).

For the traits measured both in situ and ex situ, we detected a pattern of cogradient varia-

tion (CoGV) for leaf senescence and diameter growth (Cailleret & Davi, 2011). In patterns of

CoGV, the phenotypic plasticity tends to accentuate the phenotypic divergences generated by

selection ; thus in these cases phenotypic plasticity is generally considered adaptive. However,

this notion of "adaptive plasticity" must be taken with caution, since Chevin et al. (2013)

recently showed that these patterns of plasticity, which helps to track the phenotypic opti-

mum, are expected to slow down the action of natural selection. Patterns of countergradient

variation (CnGV) were detected for bud burst phenology and the leaf carbon content. Note

that the plastic response completely hides the genetic variation of %C in situ. Thus, patterns

of CnGV are particularly interesting since they allow to understand apparent lack of pheno-

typic response to selection in nature (Conover & Schultz, 1995). The increasing number of

articles reporting patterns of CnGV for many morphological and physiological traits in plant

and animal species indicated that CnGV may be commun in nature (Conover et al., 2009).

Our results highlight the importance to understand causes of phenotypic similarities as well

as causes of phenotypic divergences in nature.

Finally, the detection of di�erent population reaction norms to drought for %N (as depic-

ted by the signi�cant population per treatment interaction ; Figure 4.5) suggests that adaptive
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response to drought can occur via plasticity. Gene-by-environment interactions, i.e. genetic

variance for plasticity, has already been reported for a variety of species, meaning that plasti-

city can evolve by responding to natural selection as any other trait (Scheiner, 1993; Pigliucci,

2005). Temporal variability of the environment is expected to select for more plasticity. Here,

we showed that the populations at the bottom of the gradient, i.e. populations that su�er the

summer droughts the more variable between years and that experience the driest environmen-

tal conditions, also presented the largest plastic responses. The di�erence in plastic response

among populations could thus be explained by a selection for widely plastic genotypes in

drought limiting conditions. However, we can wonder why this pattern is not observed for

other functional traits related to drought response, such as LMA or δ13C. Moreover, as the

leaf nitrogen content is a very integrative trait, its variation can be a�ected by many other

biological processes than the photosynthesis capacity ; it can notably depend on the capacity

of nitrogen absorption. Thus, independently of the variation of other leaf morphological or

physiological traits, it is quite di�cult to discuss the response of %N in the water stress

condition according to some adaptive response (i.e. to provide the evidence that this plastic

response allows to increase the �tness in this particular environment). More generally, the lack

of theoretical and empirical work on the evolution of plasticity still limits our understanding

of the role of the evolution of plasticity in adaptation (Chevin et al., 2013).

Adaptation of beech populations to Mediterranean climate

The traits expected to be the most directly linked to drought response (i.e. leaf morpho-

logy and water use e�ciency) were not genetically di�erentiated between beech populations

along the elevational gradient of Mont-Ventoux. The leaf carbon content is the only physio-

logical trait to present adaptive divergence. However, the variation of %C depends on too

many ecophysiological processes (e.g. leaf structure, carbon storage), which precludes an easy

interpretation with regards to adaptation to drought or another environmental pressure. A

�rst explanation of the lack of adaptive divergence for morphological and physiological traits

is that studied elevational gradient does not fully capture the spatial scale of variation for

drought stress (or, at least, less appropriately than for the sum of temperatures). Nourtier

et al. (2013) have notably shown that soil water storage capacity was highly variable within

sites. The microheterogeneity of the soil may thus prevent the genetic di�erentiation between

populations of leaf traits, which are moreover highly plastic. Secondly, we cannot rule out
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that population N1 e�ectively evolved traits confering it advantages under drought stress,

but that we could not detect this evolution, either because it involves functionnal traits that

we did not measure (such as hydraulic traits), or because it involves coordinated suite of traits

(whereas here we search for a single-trait signal of adaptation). Finally, traits were measured

in seedlings grown in a common garden outside of the Fagus sylvatica range ; we cannot rule

out that these envionmental conditions a�ect the expression of the additive genetic e�ects,

and blur a signal of genetic adaptation that could be revealed inside the natural populations.

On the other hand, the genetic di�erentiation of juvenile growth traits constitute strong

evidence of adaptation to limiting ecological conditions (Saenz-Romero et al., 2006). In this

study, the highest diameter growth was found in population N2 (Figure 4.4) and the highest

height growth were found at the middle and the top of the gradient. This pattern is oppo-

site to the one classically characterized for height growth along elevational gradient for beech

by common garden experiments : populations at lowest elevation classically presented the

highest height (Vitasse et al., 2009). Our results could suggest that in a sub-Mediterranean

ecosystem, beech populations at low elevation display a more conservative growth strategy,

probably associated to increase drought tolerance. This conservative strategy shlould allow to

invest more carbone in other performance traits, such as survival, vegetative or root biomass

production. Unfortunately, our experiment did not allow mortality to be analysed (because

of important frost damage in winter 2011) and the measure of vegetative production, via the

LMA, did not indicate that individuals from population N1 invested more in this performance

trait than populations at middle and high elevations.

Conclusion

Our study highlighted that (i) patterns of adaptive divergences can occur over very short

spatial scale and despite high immigrant gene �ow, (ii) morphological and physiological traits

presented plastic response to drought, (iii) adaptation to Mediterranean climate occurs via

conservative growth strategy. A better characterisation of adaptive di�erentiation of function-

nal traits in response to drought would require to account for the fact that the drought varia-

tion is less continuous than the temperature variation along the gradient of Mont-Ventoux.



170 Chapitre 4 - Différenciation génétique et réponse à la sélection

4.2 Capacités évolutives et contraintes multivariées à l'évolu-

tion

Introduction

Un des enjeux principaux de la biologie évolutive est de comprendre les mécanismes qui

contraignent ou favorisent l'adaptation des populations à leur environnement. Dans le contexte

du changement climatique actuel, il est devenu crucial de répondre à cette interrogation a�n

d'anticiper les conséquences qu'auront les changements environnementaux sur le maintien ou

l'extinction locale des espèces. Un des modèles les plus classiquement utilisés pour prédire le

taux d'évolution d'un trait est l'équation du sélectionneur : ∆z = VA × β, avec ∆z le chan-

gement moyen de la valeur du trait d'une génération à la suivante, VA la variance génétique

additive et β la force de la sélection exercée sur ce trait (Falconer & MacKay, 1996). Les va-

riances génétiques additives des traits sont souvent standardisées par rapport à leur variances

phénotypiques (VP ) a�n de dériver une mesure comparable entre traits, populations et espèces

appelée "héritabilité" : h2 = VA/VP (Falconer & MacKay, 1996). La réponse à la sélection

s'écrit alors : ∆z = VP ×h2×β. Cependant, de plus en plus d'incohérences sont rélevées entre

les taux d'évolution observés et ceux prédits par l'équation du sélectionneur (Merila et al.,

2001; Morrissey et al., 2010). Une première explication possible à ces incohérences est que la

mesure d'héritabilité n'est pas une mesure correcte pour évaluer le potentiel adaptatif d'une

population ; une deuxième provient du fait de considérer l'évolution d'un trait indépendam-

ment des autres traits pouvant répondre à la sélection.

De l'équation de réponse à la sélection, on peut dé�nir un paramètre d'évolutivité 1 d'un

trait comme étant : e = ∆z/β = VA. Classiquement, on utilise deux options pour standardiser

e : soit par rapport à la variance phénotypique totale du trait, soit par rapport à la moyenne

phénotypique du trait (m ; Hansen et al. 2011)

eσ = VA/VP = h2

eµ = VA/m
2 = IA

La variance additive standardisée par la moyenne du trait, IA, est directement reliée au

coe�cient de variation génétique additive, CVA, tel que dé�nit par Houle (1992) : IA =

1. "evolvability" en anglais
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(CVA/100)2. CVA a plus de sens que IA en tant que mesure de l'évolutivité car sa valeur

peut être interprétée comme le pourcentage de changement du trait sous une unité de force de

sélection. Alors que h2 et IA sont censées être deux mesures de l'évolutivité, leurs variations

sont quasi-indépendantes (Hansen et al., 2011). La standardisation n'est en réalité pas une

action anodine et notamment la standardisation de VA par VP n'a de sens que si d'autres

composantes de variances, possiblement incluses dans VP , ne varient pas avec VA (Hansen

et al., 2011). En théorie on s'attend pourtant à ce que les variances génétiques épistatiques

(VAA) et variance génétique de dominance (VD) soient reliées à VA (Figure 4.8 ; Merila &

Sheldon 1999), ce qui a pour conséquence de générer des relations complexes entre h2 et

l'évolutivité. De ce fait, de nombreux auteurs recommandent d'utiliser les estimations de IA

ou CVA plutôt que h2 pour caractériser l'évolutivité des traits (Houle, 1992; Hereford et al.,

2004; Hansen et al., 2011).

indeed there are strong theoretical reasons to expect such a
correlation6 In factE using the multilinear model of gene
interactionsE Hansen and Wagner bÀ’’Ty showed that there
exists a scaling relationship of the following form

VAA ¼ e
À
eV

À
ACÀ: ð/Þ

where ee
À is an average of squared pairwise epistasis

coefficients6 A pairwise epistasis coefficient in the
multilinear model determines how much a gene
substitution on one locus will change the effect of a gene
substitution at another locus6 If the genotypeFphenotype
map bthe phenotypic effects of changes in the genotypey
stays constantE but the additive variance is changed bby
changing allele frequenciesy this equation predicts that the
additiveFbyFadditive epistatic variance will increase with
the square of the additive variance6 In other wordsE the
heritability is

hÀ ¼
VA

VA þ eÀeV
À
ACÀ þ VE

: ðT’Þ

which turns into a decreasing function of additive variance
when the additive variance becomes sufficiently large
bFig6 8y6 Hansen and Wagner bÀ’’Ty further showed that a
kForder epistatic variance component will scale with the
k’ th power of the additive variance6 This should not be
surprising if we think of additive and epistatic effects as
firstF and higherForder approximations of the genotypeF
phenotype map6 When there is little variationE the firstF
order approximation is goodE and almost all the genetic
variance is additiveE but as we increase allelic variationE
secondF and higherForder terms become relatively more
important such that the fraction of variance described by

the firstForder effects eventually goes down even when the
absolute amount of variance goes up6 An added compliF
cation is that most estimates of VA also include some
contribution from VAAE which will further complicate the
relationship between hÀ and VA6
There are similarE albeit more erraticE relations between

additive and dominance variance6 We can illustrate this
with a single diallelic locus6 HereE

VA ¼ Àpq aþ d qÀ pð Þð ÞÀ: ðTTaÞ

VD ¼ Àpqdð ÞÀ: ðTTbÞ

where the trait values of the two homozygotes and the
heterozygote are F aE aE and dE respectivelyE and the two
alleles have frequencies p and q6 In Fig6 ja we show the
complex relation between VA and VD for three levels of
dominance6 In theabsenceof other sourcesof varianceE this
makes the relation between heritability and additive variF
ance strongly nonlinear and with little predictive value as
illustrated in Fig6 jb6
For many researchers the intuition behind variance scalF

ingmay rest on theassumption that environmental variance
is independent of the genetic variances6 This assumptionE
embedded in theoretical population geneticsE where enviF
ronmental variance is routinely treated as an invariant
parameterE and where predictions about additive variance
and heritability are not distinguishedE isE howeverE highly
problematic6 Therearemany biological reasonswhy genetic
and environmental variation should becorrelated6 Themost
fundamental isperhapsthat they arebothexpected todepend
on the complexity of the character6 A character with many
interrelated parts or complex development has many
potential targets where both genetic and environmental
perturbation can act bHoule T//ÀE T//3E À’’TyE and a charF
acter with a sensitive development will be similarly vulF
nerabletobothgeneticandenvironmental perturbations6We
also note that theoretical models tend to predict that genetic
and environmental canalization may happen under similar
circumstancesE and themajor driver of genetic canalization
may in fact be its link with environmental canalization
bWagner et al6 T//j: de Visser et al6 À’’Dy6 FinallyE stabiF
lizing selection can not distinguish between components of
variance and will reduce them all proportionally within a
generation6 HenceE regardlessof genetic architectureE stabiF
lizing selectionwill act directly to reduceadditivevarianceE
but leaveheritability unaffected6
In Fig6 3 weplot meanFscaled additive variancesagainst

meanFscaled residual variancescomputed as IE C IAbT F h
Àyk

hÀ6 This IE contains both environmental variation and
nonFadditive components of genetic variationE but we
choose to use this rather than a direct estimate of enviF
ronmental variationE as rather few studies achieve a good
separation of residual genetic and environmental variance6
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Fig6 8 Relationship between heritability and additive genetic variF
ance in the multilinear epistatic modelR On the xFaxis is additive
genetic variance in units of environmental variance6 The parameter eÀ

isameasureof thestrength of pairwiseepistasis bHansen andWagner
À’’T: also called hÀ in Carter et al6 À’’7y6 In the absence of epistasis
beÀ C ’yE heritability isaconcave function of additive variance6 In the
presence of epistasisE the heritability will reach amaximum and then
decline as additive variance is increased
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Figure 4.8 � Relation entre héritabilité et variance génétique additive dans un modèle
multilinéaire d'interaction de gènes. Le paramètre ε2 mesure l'intensité des e�ets épistatiques,
étant donné que la variance des e�ets épistatique est égale à VAA = ε2V 2

A/2. Plus les e�ets épi-
statiques sont forts et plus la relation entre h2 et VA atteint un maximum puis est décroissante
quand VA augmente. Figure extrait de Hansen et al. (2011)

D'autre part, les di�érents traits a�ectant la valeur sélective n'étant généralement pas indé-

pendants, leur évolution doit être considérée conjointement. Cette indépendance est d'autant

plus vraie que la sélection a pour e�et de réduire la variance génétique en générant des co-

variances négatives entre traits (e�et Bulmer ; Bulmer 1971). Si l'on considère les covariances

génétiques, le changement moyen multivarié de valeurs de traits sur une génération s'écrit
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alors : ∆z = G× β, avec ∆z = {∆z1,∆z2, ...,∆zn} le vecteur des changements moyens de n

traits, G la matrice de variance-covariance additive génétique des traits et β = {β1, β2, ..., βn}

le vecteur des gradients de sélection directionnels des n traits (Lande & Arnold, 1983). Les

gradients de sélection étant di�ciles à mesurer en populations naturelles (car cela nécessite

d'avoir des mesures de �tness et de traits indépendantes des e�ets environnementaux), les

études s'intéressant au potentiel évolutif des populations s'attachent d'abord à caractériser la

matrice G. Classiquement, des tests de descendances en environnement contrôlé sont utilisés

a�n de découpler les e�ets génétiques et environnementaux dans l'estimation des variances et

covariances composant G.

L'approche empirique la plus commune pour étudier les contraintes évolutives est de carac-

tériser les corrélations génétiques entre traits. L'avantage de la standardisation des covariances

génétiques par les écarts-types génétique (
√
VA) est une fois de plus d'avoir des variables

plus parlantes biologiquement (e.g. non dépendantes de l'échelle de mesure) et comparables.

Cependant, les corrélations génétiques sont de mauvais prédicteurs de la réponse évolutive

puisque qu'elles varient en fonction de deux paramètres clefs de l'évolution : les variances et

covariances entre traits

rz1z2 =
covz1z2√
Vz1×Vz2

En e�et, on peut démontrer numériquement que deux matrices G produisant des corrélations

génétiques similaires entre traits peuvent avoir des réponses à la sélection di�érentes et, à l'in-

verse, que deux matrices G avec des corrélations génétiques entre traits di�érentes peuvent

générer la même réponse à la sélection (Conner, 2012).

A�n d'éviter ces erreurs d'interprétations et d'avoir une compréhension plus globale des

contraintes multitraits, une approche consiste à étudier la dimensionnalité de la matrice G

(Hine & Blows, 2006; McGuigan, 2006; Kirkpatrick, 2009). Un paramètre important pour

caractériser G est notamment son nombre e�cace de dimensions. Ce nombre e�cace de

dimensions traduit le fait que le nombre de combinaisons de traits qui peuvent évoluer sous

e�et de la sélection peut être inférieur au nombre de traits, même si ces derniers présentent

une variance génétique signi�cative. Ainsi, théoriquement, les covariances génétiques entre

traits peuvent contraindre les populations à évoluer dans certaines directions privilégiées dans

l'espace des traits, aussi appelées "lignes de moindre résistance", contenant le maximum de la
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variance génétique (Figure 4.9 ; Schluter 1996). L'in�uence de ces lignes de moindre résistance

dans l'évolution à long-terme des populations a déjà été démontrée (Schluter, 1996) mais leur

rôle sur la réponse évolutive à court-terme reste peu connu.

-2 -1 0 1 2

-2
-1

0
1

2

Tr
ai

t 1

Trait 2

gmax

β1

β2

Figure 4.9 � Représentation géométrique du potentiel évolutif de deux traits dans une po-
pulation et illustration du concept de "ligne de moindre résistance". gmax est l'axe contenant
le plus de variance génétique additive et β1 et β2 deux vecteurs représentant des gradients de
sélection directionnels. Une covariance génétique signi�cative entre les deux traits se traduit
par une représentation elliptique de G. Ici, β1 représenterait une pression de sélection qui
s'alignerait quasiment sur la direction d'évolution privilégiée par les covariances génétiques et
β2 une pression de sélection qui à l'inverse irait à l'encontre de la covariance génétique entre
traits.

Dans cette étude nous nous sommes intéressés aux capacités évolutives de trois popula-

tions de hêtre commun situées le long d'un gradient altitudinal. L'étude de 60 descendances

maternelles issues de ces populations nous a auparavant permis d'évaluer que les traits po-

tentiellement adaptatifs présentaient une héritabilité signi�cative et que 6 traits parmi les 12

mesurés présentaient une di�érenciation vraisemblablement due à l'action de la sélection. À

l'aide de ce même jeu de données nous avons cherché à savoir :

- Quel était le potentiel adaptatif des populations ?

- Existe t-il des di�érences signi�catives de variances génétiques additives et des matrices G

di�érentes entre populations du fait de l'action de la sélection ?
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- Et en�n est ce que les covariances génétiques entre traits peuvent favoriser ou ralentir la

réponse évolutive des populations ?

Matériel et méthodes

Matériel d'étude

Sur le versant nord du Mont-Ventoux, nous avons étudié le potentiel évolutif de 3 popula-

tions de hêtre commun situées le long d'un gradient altitudinal (Table 4.1 ; Gauzere et al.

(c) in prep). Plus précisément, sur 20 arbres au sein de chacune de ces 3 populations ont

été échantillonnés 60 familles maternelles issues de pollinisation libre en 2009. Ces familles

maternelles ont été placées en test de descendance dans la pépinière d'état d'Aix les Milles

selon un schéma en blocs complets randomisés (protocole décrit dans la section 3.3 ; Figure

4.2). Les 5475 semis ayant été plantés avec succès (soit 91,25 en moyenne par famille) ont

été suivis sur deux années de croissance (2010 et 2011). Douze traits fonctionnels potentielle-

ment adaptatifs ont été mesurés dans ce dispositif en environnement contrôlé. Ces traits sont

décrits dans Gauzere et al. (b) in prep (section 3.3) et les e�ectifs phénotypés détaillés dans

la Table 4.2 de l'article Gauzere et al. (c) in prep (section 4.1). Tous ces traits présentent

une héritabilité signi�cative à l'échelle du versant nord du Mont-Ventoux et 3 d'entre eux

présentent des e�ets maternels signi�catifs (BioM , δD et tb2→3 ; section 3.3).

Un sous-ensemble de 2088 semis (en moyenne 34,8 par famille) a été génotypés pour 13

marqueurs microsatellites décrits dans Gauzere et al. (2013a). L'ensemble des adultes poten-

tiellement reproducteurs au sein de chacune des 3 populations étudiées ont été génotypés pour

ces mêmes marqueurs moléculaires a�n de réaliser des assignations de paternité. Un père a

pu être identi�é pour 1000 descendants (section 3.3). Seule l'information des phénotypes et

génotypes des individus contenus dans la modalité arrosée du dispositif en pépinière a été

utilisée dans cette étude, sachant que l'expression des variances génétiques et phénotypiques

peut être modi�ée en environnement stressant (Charmantier & Garant, 2005).

Modèle de génétique quantitative univarié

A�n d'identi�er si les traits potentiellement adaptatifs présentaient des variances génétiques

di�érentes entre populations, nous avons utilisé le modèle mixte univarié suivant :
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Yi,f,h,m,n,k = µ+ Pi +Hf + Lh(f) +Bm(f) + En + ak + εi,f,h,m,n,k (0)

avec Pi l'e�et de la population d'origine, Hf l'e�et de la planche, Lh(f) l'e�et de la bande

hiérarchisée dans la planche, Bm(f) l'e�et du bloc hiérarchisé dans la planche et En l'e�et

de l'absence ou présence du fertilisateur dans les pots contenant les semis. Tous ces e�ets

environnementaux et populationnels sont considérés comme des e�ets �xes. ak et εi,f,h,m,n,k

sont les composantes aléatoires du modèle, avec ak l'e�et génétique additif de l'individu k et

εi,f,h,m,n,k les résidus du modèle. Les e�ets aléatoires sont supposés normalement distribués

et les éléments ak sont supposés être tirés dans {ak} ∼ N(0,A × VA), avec A la matrice

des apparentements et VA la variance génétique additive, et les éléments εi,f,h,m,n,k tirés dans

{εp,m,n,j,k} ∼ N(0, Ide × VR), avec Ide la matrice identité et VR la variance résiduelle du

modèle.

En conservant ces e�ets �xes, nous avons complexi�é la partie aléatoire du modèle (0),

en considérant que (i) la variance des e�ets génétiques additifs, VA, varie selon la population

d'origine des individus, (ii) la variance des résidus, VR, varie selon la population d'origine et

(iii) VA et VR varient selon la population d'origine, en dé�nissant les modèles suivants :

Yi,f,h,m,n,k = µ+ Pi +Hf + Lh(f) +Bm(f) + En + ak(i) + εi,f,h,m,n,k (i)

Yi,f,h,m,n,k = µ+ Pi +Hf + Lh(f) +Bm(f) + En + ak + εi,f,h,m,n,k(i) (ii)

Yi,f,h,m,n,k = µ+ Pi +Hf + Lh(f) +Bm(f) + En + ak(i) + εi,f,h,m,n,k(i) (iii)

Ne disposant pas de l'information nécessaire pour correctement dissocier VA de la variance

due aux e�ets maternels (VM ; section 3.3), nous avons préféré négliger les e�ets maternels

dans les modèles ci-dessus. Ces modèles ont été appliqués sur des variables transformées pour

3 traits : δH, LM et LA.

Ces modèles ont été analysés en utilisant la version R du logiciel AsReml (Gilmour et al.,

2006) et l'information sur les relations de parentés connues sous forme de pedigree. Les modèles

hiérarchisés (0), (i), (ii) et (iii) ont été comparés avec un test de ratio de vraisemblance

(Wilson et al., 2010). Les tests ont été considérés signi�catifs lorsque leurs pvaleur étaient

inférieures à 0.05 et marginalement signi�catifs si 0.05 < pvaleur < 0.1.
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Modèle de génétique quantitative multivarié

Nous avons estimé les matrices de variance-covariance génétiques additives des traits quanti-

tatifs, aussi appelées matrices G, pour chaque population indépendamment grâce au modèle

suivant :

Y = µ+ L+B + E + a+ ε (4.7)

avec Y le vecteur des observations phénotypiques standardisées, µ le vecteur des moyennes

phénotypiques, L le vecteur des e�ets �xes bande, B le vecteur des e�ets �xes bloc, E le

vecteur des e�ets �xes de la présence de fertilisateur. Pour les e�ets aléatoires, a est le vec-

teur des valeurs génétiques additives et ε le vecteur des e�ets résiduels. Les e�ets aléatoires

sont supposés normalement distribués et les a sont supposés tirés dans a ∼ N(0,A ⊗ G),

où ⊗ est le produit de Kronecker, et ε tirés dans ε ∼ N(0, Ide ⊗ E), où E est la matrice de

variance-covariance des résidus. Nous avons choisi d'appliquer ce modèle uniquement à un

sous-ensemble des 12 traits mesurés au total pour faciliter l'interprétation des matrices G.

Les 5 traits analysés, qui sont δD, tb2→3(2011), ts1→2(2011) , LMA et %N ont été choisis de

manière à ce que chacune des grandes catégories fonctionnelles soit représentée et au vu des

résultats précédemment obtenus sur la di�érenciation adaptative des traits (Gauzere et al. (c)

in prep). La statistique du z-ratio (z-ratio = estimation / erreur standard) nous a permis de

détecter les covariances génétiques entre traits signi�cativement (z-ratio > 2) ou marginale-

ment di�érentes de zéro (z-ratio > 1,7).

Pour étudier la dimensionnalité des matrices G, nous avons suivi l'approche proposée par

Kirkpatrick (2009), qui est une extension de la notion d'évolutivité proposée par Houle (1992)

à plusieurs traits. Ainsi, nous avons calculé les covariances génétiques entre les traits i et j

sans dimension comme :

G̃ij = rij
√
GiiGjj/(zizj) = cov(zi, zj)/(zizj) (4.8)

et les variances génétiques sans dimensions pour chaque trait comme :

G̃ii = Gii/(z
2
i ) = VAi/(z

2
i ) (4.9)

avec rij la corrélation génétique entre les traits i et j, Gii la variance génétique du trait i et

zi la moyenne du trait i. Á partir de la matrice de variance-covariance génétique normalisée,
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G̃, nous avons calculé trois indices statistiques décrivant le potentiel évolutif pour chaque

population : nD, emax et νT (Kirkpatrick, 2009). Les valeurs propres de G̃, λi, ont tout

d'abord été utilisées pour calculer le nombre e�cace de dimensions, nD :

nD =
n∑
i=1

λi
λl

où n est le nombre de traits analysés et λl est la valeur propre la plus forte.

La racine carrée de la première valeur propre nous a permis de calculer le maximum de l'évo-

lutivité (emax), ce maximum étant obtenu lorsque la sélection et l'axe contenant la plus forte

VA (appelé gmax) sont alignés : emax =
√
λl (Kirkpatrick, 2009). En�n, la variance génétique

totale (νT ) a été calculée comme étant la somme des valeurs propres de G̃ : νT =
n∑
i=1

λi

(Kirkpatrick, 2009). Graphiquement, on peut représenter la matrice G̃ par une ellipsoïde plus

ou moins aplatie et recouvrant l'espace des valeurs de traits selon le nombre e�cace de di-

mensions et la variance génétique totale (Figure 4.10).

Les modèles multivariés ont été analysés avec AsReml-R (Gilmour et al., 2006), toujours

en utilisant l'information des apparentements paternels disponible sous forme de pedigree.

Figure 4.10 � Patrons de variation multivarié avec n = 3 traits par rapport au nombre de
dimension e�cace (nD) et de la variance génétique totale (νT ). Figure tirée de (Kirkpatrick,
2009).
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L'analyse des valeurs propres et vecteurs propres des matrices G̃ s'est faite en utilisant la

fonction "eigen" du logiciel R.

Résultats

Variation des VA entre populations

L'analyse univariée des traits montre que 8 traits présentent des variances additives signi�ca-

tivement di�érentes entre populations (Table 4.7). Notamment, les traits morphologiques et

physiologiques foliaires présentent des variances génétiques réduites en population N1 et N4

(δD, LM√, LA√, LMA et %N ; Figure 4.11). Les patrons de variation de VA pour les traits

d'accroissement ne montrent pas de tendance systématique claire, avec pour le trait d'accrois-

sement en diamètre des VA réduites en N1 et N4 et pour le trait de production de biomasse

une VA réduite en N2 (Figure 4.11). Les traits phénologiques présentent des VA réduites en

population N4 (et N2 pour la durée de saison de végétation ; Figure 4.11). Le fait de dé�nir

VR par population améliore le modèle pour 8 traits (Table 4.7).
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H0 H0 H0 Meilleur

Trait VAN1 = VAN2 = VAN4 VRN1 = VRN2 = VRN4 VAN1 = VAN2 = VAN4 modèle

VRN1 = VRN2 = VRN4

δHln 0,1591 0,0659 0,0320 (ii)

δD < 0,0001 < 0,0001 < 0,0001 (iii)

BioM < 0,0001 < 0,0001 < 0,0001 (iii)

tb2→3(2011) 1 1 0,11207 (0)

tb2→3(2012) 0,0492 0,1232 0,0255 (i)

ts1→2(2011) 0,5208 0,7908 0,1639 (0)

V D2011 0,5398 0,2305 0,0130 (iii)

LM√ 0,0120 0,8021 0,0132 (iii)

LA√ 0,0144 0,4158 < 0,0001 (iii)

LMA 0,4343 0,5313 0,0360 (iii)

%N 0,0265 0,0141 0,0132 (i)

%C 0,2692 0,7672 0,0762 (0)

δ13C 0,0052 0,0006 0,0005 (ii)

Table 4.7 � Test des modèles hiérarchiques supposant di�érentes structurations des va-
riances génétiques additives (VA) et résiduelles (VR) par le niveau du facteur population (N1,
N2 et N4). Ici nous avons représenté les résultats du test de 3 hypothèses H0 et indiqué quel
modèle expliquait le mieux la variance des traits. Pour rappel, le modèle (0) suppose des VA
et VR indépendantes de la population, le modèle (i) suppose que VA varie entre populations,
le modèle (ii) suppose que VR varie entre populations et le modèle (iii) suppose que VA et VR
varient entre populations. ln et √ indiquent les transformations qui ont été appliquées pour
l'analyse des traits.
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Matrices G par populations

Une tendance générale sur le patron de variation de l'évolutivité par classe fonctionnelle de

trait se retrouve entre populations : l'évolutivité du trait d'accroissement en diamètre est

bien plus forte (CVAδD = 2,95 en moyenne) que celles des traits de débourrement végétatif

et morphologique (CVAtb2→3
= 1,26 et CVALMA =0,99 en moyenne), elles-mêmes plus fortes

que l'évolutivité du trait physiologique (CVA%N = 0,64 en moyenne ; Table 4.8). Le trait avec

la plus faible évolutivité est le trait de sénescence foliaire (CVAts1→2 = 0,13 en moyenne). La

faible évolutivité pour ce trait peut certainement s'expliquer en partie par la qualité de sa

mesure phénotypique. En e�et, du fait de la di�culté de caractériser des stades de sénescence

foliaire, seuls 2 stades ont été utilisés pour décrire cette phénologie foliaire, ce qui a eu pour

conséquence de très faiblement faire ressortir les variations individuelles de ce trait (trait avec

un des plus faibles coe�cients de variation phénotypique CV ; voir Table 3.10 Gauzere et al.

(b) in prep).

Population N1 Population N2 Population N4

IA CVA IA CVA IA CVA

δD 3,811 1,952 18,943 4,352 6,524 2,554

tb2→3(2011) 3,009 1,735 1,442 1,201 0,731 0,855

ts1→2(2011) 0,051 0,226 0,005 0,071 0,009 0,092

LMA 1,027 1,014 1,449 1,204 0,572 0,756

%N 0,421 0,649 0,416 0,645 0,396 0,629

Table 4.8 � Évolvabilité (×100), IA, et coe�cient de variance génétique additive, CVA
(CVA =

√
IA × 100), pour les traits étudiés dans l'analyse multivariée.
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Peu de covariances génétiques signi�catives sur la base du z-ratio sont détectées au sein

des populations (Table 4.10). L'essentiel des covariances entre traits sont retrouvées en popu-

lation N1 et ne sont que marginalement signi�catives. Les intervalles de con�ance assez larges

autour de l'estimation des composantes de G (Table 4.9) indiquent que nous manquons de

puissance statistique pour détecter plus de covariances génétiques entre traits du fait du faible

nombre de familles étudiées par population (20 familles/population). La seule covariance re-

trouvée dans toutes les populations indique qu'il existe une forte corrélation négative entre

le LMA et %N (rLMA:%N = -0.73 en moyenne ; Table 4.10). Cette covariance pourrait être

expliquée par un e�et de dilution de l'azote plus important dans les feuilles larges et épaisses

(et donc aux forts LMA). En population N1, on retrouve une forte corrélation négative entre

Population N1

tb2→3 LMA δD %N ts1→2

tb2→3 1

LMA -0,634 1

δD -0,310 0,419 1

%N 0,463 -0,551 -0,259 1

ts1→2 -0,126 -0,139 -0,231 0,486 1

Population N2

tb2→3 LMA δD %N ts1→2

tb2→3 1

LMA -0,005 1

δD 0,191 0,041 1

%N -0,097 -0,882 -0,198 1

ts1→2 -0,410 0,064 0,013 -0,173 1

Population N4

N4 tb2→3 LMA δD %N ts1→2

tb2→3 1

LMA -0,413 1

δD 0,202 -0,343 1

%N -0,043 -0,709 0,390 1

ts1→2 0,449 -0,097 0,360 0,343 1

Table 4.10 � Table des corrélations génétiques entre traits par population. Les cellules
rouges et jaunes indiquent les corrélations génétiques signi�cativement et marginalement dif-
férentes de zéro respectivement d'après le z-ratio.
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LMA et la phénologie du débourrement (rLMA:tb2→3 = -0,63 en N1 ; Table 4.10), ainsi que de

nombreuses corrélations marginales, dont une corrélation négative entre δD et tb2→3 et posi-

tive entre δD et LMA. Ces corrélations traduisent le fait que les individus au débourrement

végétatif précoce ont des accroissements en diamètre plus forts et de plus forts LMA, donc

investissent plus dans le développement végétatif. La corrélation positive entre le contenu en

azote des feuilles et la sénescence pourrait s'expliquer par une longue re-mobilisation de l'azote

des feuilles quand celui-ci est en forte concentration avant la chute des feuille.

Dimensionnalité des matrices G̃

Pour toutes les matrices G̃ nous estimons un faible et relativement similaire nombre e�cace

de dimensions (nD < 2 ; Table 4.12). Ce résultat se retrouve par le fait que la composante

principale de G̃ (gmax) contient toujours plus de la moitié de la variance génétique totale pour

chacune des populations (Table 4.11).

L'analyse du premier vecteur propre des matrices G̃ indique que pour toutes les popu-

lations, la ligne de moindre résistance est très largement associée au trait de croissance en

diamètre (rδD:gmax = 0,67 en N1, rδD:gmax = 0,99 en N2 et rδD:gmax = 0,93 en N4 ; Table

4.11). Ce résultat est cohérent avec le fait que δD présente la plus forte évolutivité dans toutes

les populations (Table 4.8). Pour la population N1, la composante principale de G̃ est éga-
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Figure 4.12 � Patron de décroissance des cinq premières valeurs propres (λi) de G̃ pour
chaque population.
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Population Pourcentage de variance
expliqué par gmax

δD tb2→3(2011) ts1→2 LMA %N

N1 0,61 0,67 -0,05 -0,18 0,62 -0,45

N2 0,85 0,99 0,19 0,013 0,04 -0,20

N4 0,81 0,93 -0,21 -0,36 0,36 -0,40

Table 4.11 � Caractéristiques de la première valeur propre et premier vecteur propre des
matrices G̃ estimées par populations. gmax est l'axe contenant le plus de variance génétique
additive. Les cinq dernières colonnes de la table représentent les corrélations de chacun des
traits avec la composante principale de G̃ (i.e. le poids des traits dans gmax).

Population nD emax νT

N1 1,64 0,23 0,08

N2 1,17 0,44 0,22

N4 1,23 0,26 0,08

Table 4.12 � Statistiques résumant le patron de variance génétique pour les 5 traits étudiées
dans chacune des populations. nD est le nombre e�cace de dimensions de la matrice G̃, emax
le maximum de l'évolutivité et νT la variance génétique totale.

lement associée au LMA et %N (rLMA:gmax = 0,62 et r%N :gmax = -0,45 ; Table 4.11). G̃N2

est la matrice avec la plus faible dimensionnalité (nD = 1,17), mais c'est aussi la population

où on trouve les plus fortes VA (emax = 0,44 et νT= 0,22 ; Table 4.12). A l'inverse, G̃N1, qui

possède le plus fort nD (nD = 1,64), présente le moins de VA (emax = 0,23 et νT= 0,08).

G̃N4 présente quand à elle à la fois un faible nombre e�cace de dimensions et peu de variance

génétique comparativement aux autres populations.

Discussion

La sélection naturelle érode la variance génétique au sein des popu-

lations

La mesure d'héritabilité a souvent été utilisée pour comparer la variation génétique de di�é-

rents traits adaptatifs et interpréter ses variations en regard de la variabilité des régimes de

sélection sur les traits (Houle, 1992; Stirling et al., 2002). En théorie les allèles défavorables

devraient être rapidement éliminés par la sélection (Merila & Sheldon, 1999). Globalement, il

se dégage de ces analyses que les traits d'histoire de vie présentent des héritabilités plus faibles
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que les traits moins reliés à la valeur sélective, comme les traits morpholoiques (Stirling et al.,

2002). Cependant, lorsque les mesures d'évolutivités standardisées par la moyenne des traits

sont comparées, i.e. IA ou CVA, le patron de variation inverse est observé : les traits les plus

reliés à la �tness sont également les plus variables (Houle, 1992). Cette observation est sou-

vent expliquée par le fait que les traits reliés à la �tness auraient un déterminisme génétique

plus complexe que les autres traits (Merila & Sheldon, 1999). Ainsi, les faibles héritabilités

mesurées pour ces traits ne traduiraient pas une plus faible VA, mais une plus forte in�uence

de l'environnement sur leur variation phénotypique (VE ; Price & Schluter 1991). Dans notre

étude l'évolutivité plus élevée est trouvée pour le trait d'accroissement en diamètre, un trait de

performance (Violle et al., 2007), qui s'avère être fortement relié aux fertilités chez les arbres

(Oddou-Muratorio et al., 2005). Cependant, la forte évolutivité de ce trait pourrait en partie

s'expliquer par l'in�uence signi�cative d'e�ets maternels qui ont pour e�et de sur-estimer les

valeurs de variance génétique additive (section 3.3). Ainsi, nos résultats ne permettent pas de

véri�er les attendus empiriques de variation de IA par catégorie fonctionnelle de traits.

Ces études soulèvent également la question de quels sont les facteurs qui érodent signi�-

cativement la variance génétique au sein des populations. Dans les populations de faible taille

e�cace, la dérive génétique peut fortement réduire les niveaux de diversité génétique. Dans

notre système d'étude nous avons vu que la dérive génétique n'était pas à l'origine de la dif-

férenciation génétique des traits entre populations. Le faible niveau de divergence génétique

neutre entre population (Fst = 0.026) suggère que la dérive génétique réduit faiblement la

diversité génétique au sein des populations, et surtout nos précédents résultats ne suggèrent

pas que la population N2, présentant la plus forte évolutivité totale, ait une taille e�cace

supérieure à celle de N1 et N4 (NepN1 = 12,3, NepN2 = 15,1 et NepN1 = 29,2 ; Chapitre 2 ;

et sur l'apparentement intra-population : θN1 = 0,065, θN2 = 0,032 et θN4 = 0,038 ; section

4.1). De plus, parmi les 8 traits présentant des VA di�érentes entre populations, 4 ont montré

un signal de sélection divergente (δD, BioM , tb2→3(2012) et V D2011) et 3 autres présentent

des réponses plastiques signi�cativement ou marginalement di�érentes entre populations qui

pourraient être dues à une action de la sélection sur la plasticité des traits (%N , LM et

LMA ; section 4.1). Il est donc vraisemblable que le facteur principal réduisant la VA au sein

des populations soit l'action de la sélection naturelle. Dans ce cas, les patrons de variation de

VA indiquent qu'à haute altitude les pressions de sélection s'exercent sur l'ensemble des traits

phénologiques, physiologiques et morphologiques (sauf pour la production de biomasse) et à
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basse altitude les pressions de sélection s'exercent plus sur les traits physiologiques et morpho-

logiques (sauf également la production de biomasse). À part pour les traits phénologiques et

la production de biomasse, la population N2 semblerait subir moins de pression de sélection.

Les variances génétiques globalement plus élevées en N2 pourraient également être dues à

des pressions de sélection plus hétérogènes au sein de cette population. En e�et, bien qu'une

analyse précise de l'hétérogénéité micro-environnementale n'ait pas été menée sur le gradient,

la population N2 est celle qui semble présenter la plus forte hétérogénéité environnementale

qui se manifeste par la structure du peuplement et la densité plus faible dans cette population

(Chapitre 2).

Pour la majorité des traits, les modèles qui spéci�ent que VR est structurée par popu-

lation sont meilleurs que les modèles avec VR global. Ce résultat indique qu'il est probable

que VR des traits inclus d'autres composantes génétiques de variances, comme des variances

épistatiques ou de dominance, dépendant de VA et pouvant varier entre populations. Ainsi,

pour étudier l'évolutivité des traits il est ici d'autant plus pertinent de standardiser VA par

la moyenne phénotypique plutôt que par la variance phénotypique totale des traits.

Les covariances génétiques limitent les combinaisons de traits pou-

vant évoluer sous effet de la sélection

Le nombre e�cace de dimensions des matrices de variance-covariance génétiques pour chaque

population indique que les possibilités d'action de la sélection sont réduites et que les ma-

trices G se résument par moins de deux directions privilégiées d'évolution des traits. Cette

interprétation est donc assez pessimiste sur les capacités d'évolution des populations de hêtre

sur le Mont-Ventoux à court terme. Ceci peut paraître étrange au vu du faible nombre de

covariances génétiques entre traits détectées comme signi�cativement ou marginalement dif-

férentes de zéro (Table 4.10). D'une part, il se pourrait que le fait que la statistique du nD ne

prenne pas en compte les incertitudes autour des estimations de G̃ conduisent à sous-estimer

le nombre de dimension e�cace. D'autre part, la valeur de nD ne dépend pas seulement des

covariances génétiques entre traits mais aussi de la proportion d'évolutivité totale expliquée

par chacun des traits. Ainsi, si un trait présente une très forte évolutivité comparés aux autres

(ce qui est le cas dans notre étude avec δD) un très faible nombre e�cace de dimensions per-

met de caractériser G (e.g., la Figure 4.10 représente des matrices à très faible nD en présence
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d'une covariance nulle entre les 3 traits).

Dans le papier présentant pour la première fois la mesure sans dimension du nombre ef-

�cace de dimensions, nD, Kirkpatrick (2009) avait utilisé ce paramètre pour étudier 5 jeux

de données sur des espèces di�érentes ; il avait alors remarqué que le nombre de dimension

e�cace des matrices était faible (nD < 2) et relativement constant entre études. Cette statis-

tique ayant été encore peu appliquée, il est di�cile d'en savoir plus sur le patron général de

variation de nD, en revanche nous ne pouvons pas exclure que cette statistique ne soit pas la

plus pertinente pour di�érencier le potentiel adaptatif de di�érentes populations et espèces.

Les deux autres statistiques descriptives de G̃, emax et νT , présentent une plus forte gamme

de variation entre populations. Les mesures de νT estimées ici pour chaque population va-

rient autant que les estimations faites par Kirkpatrick (2009) entre populations de di�érentes

espèces. Au travers de cette statistique, qui ne dépend pas des corrélations génétiques entre

traits, nous retrouvons que la population N2 est celle où l'évolutivité totale est la plus forte,

probablement car cette population subit moins de pressions de sélection ou des régimes de

sélection plus hétérogènes.

L'analyse des valeurs et vecteurs propres de G̃ révèle la forte in�uence du trait d'accrois-

sement en diamètre dans la direction principale d'évolution. L'évolution des traits covariants

avec δD pourrait donc être fortement conditionnée par cette ligne de moindre résistance dans

l'espace des traits. De telles covariances n'ont été détectées qu'en population N1 avec les traits

LMA et tb2→3. Il est très probable qu'en milieu chaud et sec (i.e. dans les conditions rencon-

trées en N1) le fait de débourrer précocement (avoir de plus faibles tb2→3) et d'avoir une forte

masse surfacique foliaire augmente la valeur adaptative des individus. Ainsi, la covariance de

ces traits avec δD devrait faciliter l'évolution de ces traits à basse altitude.

L'inconvénient de l'approche qui ne consiste qu'à analyser les composantes principales de

G̃ est qu'elle ne permet que d'évaluer les contraintes potentielles à l'évolution, et non pas

les contraintes e�caces. En e�et, seule la connaissance des gradients de sélection (β) au sein

de chacune des populations permettrait de pouvoir déterminer si les covariance génétiques

vont e�ectivement modi�er l'action de la sélection. Une approche intéressante pour évaluer le

rôle des covariances génétiques dans l'évolution en connaissant β est de mesurer la réponse à

la sélection de manière classique (∆z = G× β), puis en contraignant les covariances de G à
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être nulles (∆zi = Gii × βi) (Agrawal & Stinchcombe, 2009; Conner, 2012; Teplitsky et al.,

2014). Une perspective importante à ce travail consiste donc à aller mesurer les gradients de

sélection β dans les di�érentes populations.

Analyse critique des méthodes pour évaluer l'évolutivité et les contraintes

évolutives

Même s'il est clair que l'héritabilité n'est pas une mesure idéale du potentiel évolutif, la mesure

d'évolutivité IA (ou CVA), qui pour rappel implique une standardisation par la moyenne du

trait, n'est pas non plus une mesure parfaite du potentiel évolutif et ne doit pas être utilisée

sans un regard critique. Notamment, et de manière très problématique dans notre cas, cette

mesure n'a pas beaucoup de sens lorsqu'elle est appliquée aux traits qui n'ont pas de zéro

naturel, ce qui est la cas des traits correspondant à des dates de l'année. Dans notre cas, bien

qu'il s'agisse de traits très impliqués dans l'adaptation locale des populations, les évolutivités

des mesures de phénologies ne peuvent donc pas être comparées avec celles des autres traits.

Les analyses sur la dimensionnalité des matrices G̃ de cette partie devraient donc être reprises

sans inclure les traits phénologiques. On voit ici une des contraintes majeure de la mesure

d'évolutivité standardisée par la moyenne des traits qui ne permet pas d'être appliquée de

manière pertinente à tous les traits adaptatifs.

Malgré des preuves empiriques que l'évolution puisse être contrainte par la variance gé-

nétique disponible et les covariances génétiques entre traits (Etterson & Shaw, 2001), les

approches de génétique quantitative visant à étudier les limites de la sélection en populations

naturelles sont de plus en plus remises en cause (Conner, 2012). En e�et, en reprenant les

données de la littérature, Agrawal & Stinchcombe (2009) ont récemment montré que globale-

ment les covariances génétiques avaient peu ou pas d'e�et sur les taux d'évolutions des traits.

De manière plus problématique encore, d'autres études montrent qu'une sélection arti�cielle

perpendiculaire aux directions de moindre résistance entre traits peuvent générer une réponse

rapide (Frankino et al., 2005). Ainsi, les analyses multivariées ne permettraient toujours pas

de prédire de manière �able le changement des traits et les facteurs qui contraidront l'évolu-

tion.

Une critique aux approches de génétique quantitative est qu'il n'existe pas de moyen de
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prouver que la variance génétique de certains traits soit exactement nulle puisqu'il restera

toujours de la variance autour des estimations (Conner, 2012; Kirkpatrick, 2009). Or, au tra-

vers du nombre e�cace de dimensions de G c'est à la question cruciale de savoir si certaines

dimensions de l'analyse en composante principale ne contiennent aucune variance génétique

et donc s'il existe certaines combinaisons de traits qui sont inaccessibles à l'évolution à la-

quelle on aimerait répondre. Théoriquement, une manière de tester cela serait de déterminer

si certaines valeurs propres de G sont nulles (Kirkpatrick, 2009). Cependant, les développe-

ments statistiques permettant de réaliser ce test se heurtent à de nombreuses di�cultés et

biais expérimentaux et il n'existe aucun moyen de certi�er qu'une valeur propre est nulle. De

plus, toutes les inférences qui sont faites sur les capacités évolutives des populations se basent

sur l'hypothèse que G n'évolue pas dans le temps, ou à des échelles de temps plus élevées que

le temps nécessaire à la di�érenciation moyenne des traits. Cependant, G peut théoriquement

évoluer par l'action de tous les processus a�ectant les fréquences alléliques : la sélection, la

migration, la mutation et la dérive (McGuigan, 2006). Á l'heure actuelle, les incertitudes sur

les capacités évolutives de G sont un frein supplémentaire à notre compréhension des causes

et conséquences des contraintes sur l'évolution des traits.

Conclusion

L'estimation de la variance génétique au sein des populations est intéressante à la fois pour

comprendre l'histoire évolutive des populations et pour déterminer leur capacités à répondre

à des pressions de sélection futures. Ici, la forte érosion de VA sur des traits présentant des

valeurs moyennes ou e�ets plastiques divergeant entre populations révèle que l'action de la

sélection a vraisemblablement diminué les capacités adaptatives des populations aux deux

extrémités du gradient altitudinal étudié (N1 et N4). L'analyse des composantes principales

des matrices G standardisées par la moyenne des traits (G̃) indique que les covariances entre

traits peuvent potentiellement limiter les combinaisons de traits pouvant évoluer sous e�et

de la sélection. Notamment, la forte évolutivité du trait d'accroissement en diamètre pourrait

fortement impacter les directions d'évolution des traits qui lui sont corrélées dans la popula-

tion à plus basse altitude sur le gradient.



Chapitre 5

Effets des flux de pollen sur les

capacités adaptatives des

populations d'arbres

191



192 Chapitre 5 - Effets des flux de gènes sur le potentiel adaptatif



Synthèse 193

Synthèse

Dans ce chapitre, je me suis intéressée aux �ux de gènes en tant que processus permettant

de ré-alimenter les populations en diversité génétique. Malgré de nombreuses études théo-

riques ayant balisé les attendus sur les e�ets de la migration sur les capacités d'adaptation

des populations, très peu d'études empiriques ont démontré que l'arrivée de migrants dans

une population apportait des phénotypes "atypiques" ou "innovants" que la sélection pourrait

ensuite favoriser.

Nous avons précédemment vu que les populations de hêtre sur le versant nord du Mont-

Ventoux recevaient de fortes quantités de pollen immigrant (malgré des distances de dispersion

relativement faibles ; Chapitre 2) et que de nombreux traits fonctionnels présentaient une dif-

férenciation adaptative entre ces populations (Chapitre 4.1). Ces résultats permettent donc

de démontrer que les e�ets défavorables des �ux de gènes sur l'adaptation génétique n'étaient

pas prédominants. Ici, les données génétiques disponibles pour les descendants récoltés et les

pères potentiels au sein des populations ont été utilisées a�n d'assigner les descendants à deux

catégories selon l'origine de leur père : une catégorie "Non-migrant" regroupant les individus

issus de reproduction avec un père local et une catégorie "Migrant" regroupant les individus

issus d'un évènement de reproduction avec du pollen extérieur à la population. La comparai-

son des valeurs génétiques de ces deux catégories de descendants m'a ainsi permis de tester

par une approche directe les e�ets de la migration pollinique sur les capacités d'adaptation

des populations de hêtre.

Les résultats préliminaires exposés dans ce chapitre indiquent que la migration pollinique

peut augmenter les variances génétiques des traits di�érenciés le long du gradient d'altitude.

Cependant, les e�ets �ux de pollen restent complexes puisque n'a�ectant pas tous les traits

di�érenciés et toutes les populations. Une meilleure compréhension des e�ets béné�ques des

�ux de pollen semble nécessiter de pouvoir mieux caractériser l'origine du pollen migrant, et

notamment les évènements de dispersion à longue distance.
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Introduction

Le maintien de diversité génétique au sein des populations naturelles expérimentant des

pressions de sélection reste une question centrale en biologie évolutive (Le Corre & Kremer,

2012). Une interprétation classique du "théorème fondamental de la sélection naturelle" de

Fisher est que la variance génétique (VA) des traits fortement reliés à la valeur sélective des

individus devrait être faible ou nulle (Merila & Sheldon, 1999; Stirling et al., 2002). Paradoxa-

lement, on mesure des variances génétiques signi�catives pour la grande majorité des traits

dans les populations naturelles, y compris pour les traits d'histoire de vie (Houle, 1992). Des

approches théoriques ont montré que la mutation, la variation temporelle des pressions de

sélection, les �ux de gènes entre populations localement adaptées ou encore les contraintes

génétiques entre traits peuvent expliquer le maintien de variance génétique au sein des popu-

lations et donc leur capacité à répondre à de nouvelles pressions de sélection (Barton, 2001;

Johnson & Barton, 2005). Cependant, on ne connait toujours pas le poids de ces di�érents

processus sur l'augmentation de VA dans les populations naturelles.

Ici, nous nous sommes plus particulièrement intéressés à l'e�et des �ux de gènes sur le

maintien de la variance génétique intra-population et les capacités adaptatives des popula-

tions. Le long de clines environnementaux, on observe que les pressions de sélection spatia-

lement hétérogènes peuvent générer des patrons de di�érenciation génétique et conduire à

l'adaptation locale des populations (Savolainen et al., 2007; Leimu & Fischer, 2008). Dans les

cas où l'intensité des �ux de gènes ne contraint pas l'adaptation locale (Lenormand, 2002),

les �ux de gènes sont supposés fortement contribuer à l'augmentation des variances géné-

tiques (Bridle & Vines, 2007). Le modèle théorique de Barton (2001) a permis de montrer

que cette augmentation des variances génétiques est attendue comme d'autant plus forte que

les populations connectées par les �ux de gènes sont di�érenciées génétiquement. Le contexte

de changement climatique actuel, soulève la question des capacités d'évolution à de nou-

velles conditions environnementales des espèces localement adaptées (Harte et al., 2004). Les

modèles climatiques prédisent un décalage des enveloppes thermiques dans l'espace (Loarie

et al., 2009). Dans ce cas particulier d'environnement variable à la fois dans l'espace et dans le

temps, on peut penser que les �ux de gènes entre populations localement adaptées pourraient

favoriser la di�usion d'allèles favorables pré-adaptés aux conditions environnementales futures

(Aitken et al., 2008; Davis & Shaw, 2001). Les évènements de dispersion à longue-distance



Flux de pollen et capacités adaptatives 195

pourraient tout particulièrement favoriser ces di�usions d'allèles (Kremer et al., 2012).

Les arbres constituent de bon modèles pour étudier l'interaction entre �ux de gènes à

longue distance et adaptation. En e�et, les populations d'arbres présentent généralement de

forts taux d'immigration (immigration par pollen égale à 44 % en moyenne chez les espèces

anémophiles ; Ashley 2010) favorisés par des distances de dispersion par graine et pollen éle-

vées (Ashley, 2010). Chez les arbres, la dispersion à longue distance se fait généralement par

pollen : chez les espèces anémophiles les distances de migration peuvent facilement atteindre

la centaine de mètres et de rares événements de dispersion sur une dizaine de kilomètres chez

certaines espèces (Petit & Hampe, 2006; Ashley, 2010). En outre, l'importance des événe-

ments de dispersion sur de très longues distances pourrait avoir été largement sous-évaluée

du fait de la di�culté d'observer ou mesurer ces événements (Savolainen et al., 2007). Les

traits d'histoire de vie des arbres laissent donc penser que les e�ets favorables de la migration

jouent un rôle important dans l'adaptation de ces espèces (Savolainen et al., 2007; Kremer

et al., 2012). Les �ux de gènes permettraient notamment d'expliquer les forts taux de diver-

sité génétique mesurés au sein des populations d'arbre (Hamrick & Nason, 1986). Chez ces

espèces à cycle de vie long pour lesquelles la manipulation expérimentale est di�cile (e.g.

croisements contrôlés), peu d'études empiriques ont testé les attendus théoriques en terme

d'apport de VA au sein de populations localement adaptées. À ma connaissance, seules deux

études ont permis de démontrer que la migration pouvait a�ecter les valeurs génétiques des

traits chez les arbres. Dans une première étude sur Pinus sylvestris, Nilsson (1995) a montré

que, sur des traits di�érenciés le long d'un gradient latitudinal, les descendants récoltés après

un évènement de reproduction présentaient des moyennes génétiques décalées par rapport à

la moyenne de leurs mères. Ces di�érences de moyennes génétiques permettaient de déduire

que la migration pollinique provenait majoritairement de populations de plus hautes lati-

tudes. Dans une étude plus récente sur 142 populations de Pinus contorda, Yeaman & Jarvis

(2006) ont démontré que l'hétérogénéité régionale des conditions climatiques expliquait les

niveaux de variance génétique mesurés au sein des populations. Cependant, ces deux études

caractérisaient l'e�et de la migration dans les populations naturelles sans réaliser de mesures

directe de la migration et donc en utilisant des approches que l'on peut quali�er d'indirectes.

Le problème de ces approches est qu'elles peuvent possiblement être a�ectées par des e�ets

confondants mal pris en compte. Ces études sont donc encore très insu�santes pour conclure

l'importance des e�ets favorables de la migration en terme d'augmentation de VA dans les
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populations naturelles d'arbres, et notamment pour comprendre à partir de quelle échelle et

quels niveaux de di�érenciation génétique ces e�ets peuvent être non-négligeables.

Les populations de hêtre commun (Fagus sylvatica) sur le versant nord du Mont-Ventoux

sont des sites expérimentaux pertinents pour mesurer les e�ets de la migration sur les capacités

d'adaptation des populations. En e�et, les 3 populations étudiées sur ce gradient présentent

une di�érenciation génétique pour de nombreux traits phénologiques, physiologiques et d'ac-

croissement tout en étant très proches géographiquement (∼ 1 km sépare les deux populations

les plus extrêmes sur le gradient) et en recevant de forte quantité de pollen immigrant (m =

56 % en moyenne ; Gauzere et al. 2013a ; Chapitre 2). Les fenêtres phénologiques impactant

la quantité de pollen immigrant reçue à l'échelle individuelle et les populations présentant des

taux moyen d'immigration en augmentation avec l'altitude, nous avions précédemment conclu

que le décalage des fenêtres phénologiques à l'échelle des populations pouvait générer des �ux

de pollen directionnels, du bas vers le haut du gradient, sur le versant nord du Mont-Ventoux

(Gauzere et al., 2013a). Si cette hypothèse est correcte, les �ux de gènes favoriseraient tout

particulièrement la di�usion vers le haut du gradient de gènes pré-adaptés aux conditions

environnementales sèches et chaudes rencontrées en bas du gradient et permettraient aux
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Figure 5.1 � E�ets hypothétiques de la réception de pollen immigrant.m1,m2, var1 et var2
représentent les moyennes et variances génétiques de deux groupes d'individus provenant de
croisements avec du pollen local (bleu) ou migrant (rouge). Le cas (a) correspond à l'attendu
théorique d'augmentation de variance génétique par �ux de gènes entre populations localement
adaptées. Le cas (b) correspond à l'attendu empirique de décalage des valeurs génétiques
moyennes par �ux de gènes directionnel entre populations localement adaptées.
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populations de hautes altitudes de répondre plus rapidement aux changements climatiques

prédits pour les prochaines décennies (Keller et al., 2013).

L'objectif de cette partie de ma thèse a été de tester ces attendus sur l'impact des �ux de

pollen à la fois sur l'apport de variance génétique et sur le décalage des valeurs génétiques :

(a) dans le cas de �ux de gènes non-directionnels on s'attend à ce que les individus issus

de croisements avec du pollen migrant soient plus variables génétiquement que les individus

provenant de croisements avec du pollen local (Figure 5.1) ; (b) dans le cas de �ux de gènes

directionnels on s'attend à ce que la moyenne génétique des individus migrants soit décalée

par rapport à celle des individus locaux (Figure 5.1). Pour cela, nous avons utilisé 60 familles

maternelles récoltées en 2009 sur les 3 populations de hêtre et distingué di�érentes catégories

selon si les descendants pouvaient être assignés ou non-assignés à un père local. De manière

originale, nous avons ensuite testé si ces deux catégories de descendants présentaient di�é-

rentes valeurs génétiques et/ou variances génétiques pour plusieurs traits fonctionnels.

Matériel et méthodes

Matériel d'étude

Le matériel d'étude qui a été utilisé pour cette étude est le même que celui décrit dans les

précédents chapitres de cette thèse : 5475 semis issus de pollinisation libre, récoltés sur 60

arbre-mères au sein de trois populations de hêtre commun (20 familles/population) situées

à di�érents niveaux altitudinaux, et placés en test de descendance (voir la Table 4.1 pour

la description des populations ; Figure 4.2 pour la description du test de descendance ; Table

4.2 pour le détail du phénotypage). Un sous-ensemble de 2088 semis (en moyenne 34,8 par

famille) a été génotypé pour 13 marqueurs microsatellites décrits dans Gauzere et al. (2013a).

L'ensemble des adultes potentiellement reproducteurs au sein de chacune des 3 populations

étudiées ont été génotypés pour ces mêmes marqueurs moléculaires.

Pour n= 10, 20 et 20 arbres adultes en population N1, N2 et N4 respectivement nous

disposons de données sur le débourrement végétatif en 2012 et 2013. Même si peu d'individus

ont été mesurés sur ces suivis de phénologie, ces derniers ont été spéci�quement choisis sur

des critères de précocité ou tardiveté du débourrement a�n de couvrir complètement de la
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gamme de variation du débourrement au sein des populations. Chez le hêtre commun, les

phénologies du débourrement végétatif et de �oraison sont très liées (Milleron et al., 2012),

celles-ci se produisant presque simultanément (Figure 5.2). L'étalement des dates de débour-

rement végétatif nous a donc permis de caractériser indirectement les fenêtres de �oraison les

di�érentes populations le long du gradient.

Fleur femelle

Fleur femelle

Fleur mâle
Bourgeon
éclos

Figure 5.2 � Photographies de débourrement végétatif chez des arbres adultes de F. syl-
vatica. Photographies prises par Fabrice Bonne.

Assignation de paternité et caractérisation des migrants

À partir du génotypage sur 13 marqueurs microsatellites de 2088 descendants et de l'ensemble

des arbres adultes potentiellement reproducteurs au sein des populations, nous avons réalisé

des assignations de paternité grâce au logiciel CERVUS version 3.0 (Marshall et al., 1998).

Nous avons utilisé les mêmes critères d'assignation que ceux décrits dans Gauzere et al. (b)

in prep, mis à part le fait que nous avons autorisé les assignations de descendants à des pères

n'étant pas issus de la même population d'origine que le descendant. Ces assignations de pa-

ternité nous ont permis d'identi�er pour chaque semis génotypé une catégorie parmi "Non

migrant", "Migrant" et "Inconnu". Les descendants assignés à un père se trouvant dans la

population d'origine de leur mère ont été catégorisés "Non migrant". Les descendants ne trou-

vant aucun père dans les populations ont été catégorisés "Migrant". En�n, les descendants

n'ayant pas été génotypés sur assez de marqueurs (moins de 6), ayant été assignés à plusieurs

pères ou à des pères ne se trouvant pas dans la population d'origine des mères ont été catégo-
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risés "Inconnu". Ce choix des critères d'assignation et la dé�nition des di�érentes catégories

nous permet d'être conservatif sur les statuts "Migrant" et "Non migrant".

Apparentement au sein des nuages polliniques

L'information moléculaire disponible pour les 2088 descendants a également été utilisée pour

estimer l'apparentement paternel moyen au sein des nuages polliniques "migrant" et "non-

migrant" par population. Connaissant le génotype des mères, nous avons pu extraire l'haplo-

type paternel pour chaque descendant génotypé (voir la section 3.3). Ces haplotypes paternels

ont été utilisés pour calculer les apparentements paternels par paire d'individus, f̃k,k′ , à l'aide

du logiciel SPAGEDI (Hardy & Vekemans, 2002). Puis, sur la base des catégories dé�nies

par les assignations de paternité, nous avons estimé la moyenne des apparentements paternels

pour chaque catégorie au sein des populations :

ρ̃p,h =
∑

k 6=k′∈{population(p),catgorie(h)}

ρ̃k,k′
nph(nph−1)/2

avec j et h les facteurs dé�nissant l'appartenance aux groupes p = {N1, N2, N4} et h =

{"Migrant", "Non-migrant"}.

A�n de calculer l'apparentement paternel moyen au sein du groupe "Non-migrant" les

individus issus d'autofécondation ont été supprimés de l'analyse. Ainsi, le nombre e�cace de

pères, Nep = 1/ρ̃p,h, a pu être calculé pour représenter la diversité des pères contribuant aux

nuages polliniques "Migrant" et "Non-migrant" dans chaque population.

Analyse des traits par catégorie "Migrant"-"Non migrant"

A�n d'évaluer l'e�et de la dispersion pollinique à moyenne et longue distance sur les valeurs

phénotypiques des descendants nous avons utilisé des modèles génétiques intégrant l'informa-

tion sur la provenance migrant ou non migrante du pollen (Mp) par population :

Yg,f,h,m,n,p,k = µ+ Tg +Hf(g) + Lh(f) +Bm(f) + En(g) +Mp + ak + εg,f,h,m,n,p,k (0)

Yg,f,h,m,n,p,k = µ+ Tg +Hf(g) + Lh(f) +Bm(f) + En(g) +Mp + ak(p) + εg,f,h,m,n,p,k (M)

avec Tg l'e�et du traitement, Hf(g) l'e�et de la planche hiérarchisé dans le traitement, Lh(f)

l'e�et de la bande hiérarchisé dans la planche, Bm(f) l'e�et du bloc hiérarchisé dans la planche
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et En(g) l'e�et de l'absence ou présence du fertilisateur dans les pots contenant les semis. Tous

ces e�ets environnementaux et de l'origine du pollen sont considérés comme des e�ets �xes.

ak et εg,f,h,m,n,p,k sont les termes aléatoires des modèles, avec ak l'e�et génétique additif de

l'individu k et εg,f,h,m,n,p,k les résidus du modèle. Les e�ets aléatoires sont supposés normale-

ment distribués et les éléments ak sont supposés être tirés dans {ak} ∼ N(0, A× VA), avec A

la matrice des apparentements et VA la variance génétique additive, et les éléments εi,f,h,m,n,k

tirés dans {εp,m,n,j,k} ∼ N(0, Ide × VR), avec Ide la matrice identité et VR la variance rési-

duelle du modèle. Dans le modèle (M), ak(p) a pour variance VAp, avec deux paramètres de

VA di�érents pour les catégories "Migrant" et "Non-migrant".

Le modèle (0) décrit un e�et de l'origine du pollen sur la moyenne phénotypique des des-

cendants à travers l'e�et �xe Mp ; le modèle (M) décrit en plus un e�et de l'origine du pollen

sur la variance génétique additive du trait Y , par la présence de deux paramètres de variance

VA di�érents. Pour chaque trait, nous avons tout d'abord comparé les modèles hiérarchisés

(0) et (M) avec un test de ratio de vraisemblance (Wilson et al., 2010). Puis, à partir du

meilleur modèle (sur un critère de pvaleur < 0.05), nous avons testé l'e�et de la provenance

d'origine du pollen sur la moyenne phénotypique des individus (test de l'e�et �xe Mp). Les

tests ont été considérés signi�catifs lorsque leurs pvaleur étaient inférieures à 0.05 et marginale-

ment signi�catifs si 0.05 < pvaleur < 0.1. Du fait du grand nombre de tests réalisés (autant que

de traits × populations), nous avons choisi de ne discuter que les tests ayant une pvaleur < 0.02.

Ces modèles ont été appliqués au sous-ensemble de semis qui ont été à la fois génotypés

et identi�és dans une des deux catégories "Migrant" ou "Non-migrant". A�n d'utiliser toute

l'information disponible, les individus présents dans les deux modalités du dispositif ont été

analysés. Les modèles ont été analysés en utilisant la version R du logiciel AsReml (Gilmour

et al., 2006) et l'information sur les relations de parenté connues sous forme de pedigree. Pour

les traits présentant des e�ets maternels (δD, BioM et tb2→3(2011)), où l'information sur les

apparentements paternels a un e�et non-négligeable sur l'estimation de VA (voir Gauzere et

al. (b) in prep ; Chapitre 3.3) nous n'avons utilisé que l'information sur les apparentements

maternels a�n de ne pas biaiser les analyses (l'information sur les apparentements paternels

n'étant connue que pour les individus "Non-migrant" par construction).
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Résultats

Composition des nuages polliniques migrant et non migrant

La représentation des fenêtres de débourrement végétatif par population nous permet de re-

trouver le patron classique de variation des dates de débourrement avec l'altitude, i.e. des

débourrements plus précoces à basses altitudes (N1 et N2) qu'à haute altitude (N4 ; Figure

5.3). Globalement, nous observons que les populations les plus proches géographiquement,

N1 et N2, sont aussi celles qui ont les fenêtres de débourrement les plus chevauchantes. Ce-

pendant, entre années les fenêtres phénologiques peuvent être plus ou moins chevauchantes

entre populations (Figure 5.3). En 2012 notamment, les populations N1 et N4 se retrouvent

complètement décalées phénologiquement.
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Dates de débourrement végétatif en 2012
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Figure 5.3 � Fenêtres de débourrement végétatif en population N1, N2 et N4 évaluées
sur un sous-échantillon d'arbres adultes au sein de ces populations. Dates de débourrement
représentées en jour julien.

Globalement, ces résultats laissent penser que les croisements entre individus le long du

gradient altitudinal sont en général possibles. Au vu de la variation inter-annuelle des dates

de débourrement, il aurait été préférable de pouvoir analyser les phénologies des arbres en po-

pulations naturelles en 2009, l'année où ont été échantillonnées les descendances maternelles.

Malheureusement, l'année 2009 nous ne disposons pas d'un suivi phénologique assez impor-

tant en population N2 a�n de pouvoir mesurer des dates de débourrement pour les adultes
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de cette population.

Les assignations de paternité ont permis de caractériser 1000 individus "Non migrant",

758 "Migrant" et 330 "Inconnus". Les individus au sein de ces catégories sont répartis de

manière équilibrée dans les di�érentes modalités du traitement du dispositif en pépinière. La

majorité des pères assignés aux descendants sont des pères qui se trouvent dans la même

population que l'arbre-mère (en moyenne 89 % d'assignation intra-population ; Table 5.1). En

comparaison, les cas où le père assigné provient d'une autre population que celle de l'arbre-

mère (i.e., assignation inter-population) est seulement de 11 % en moyenne. Ces assignations

inter-populations ne nous permettent pas de déduire de direction privilégiée de dispersion

pollinique. En revanche, nous pouvons remarquer que les assignations inter-populations sont

plus fortes pour les descendants de la population N2 que les deux autres (presque 8 % de

plus ; Table 5.1).

Population Père

Population Mère N1 N2 N4

N1 91,90 3,47 4,63

N2 7,25 83,19 9,57

N4 4,61 4,32 91,07

Table 5.1 � Proportion d'individus assignés intra-population et inter-population par popu-
lation d'origine des arbre-mères.

L'estimation des apparentements paternels moyens par catégorie "Migrant"/"Non-migrant"

et par population indique que les nuages polliniques migrants ont tendance à être moins ap-

parentés, i.e. plus diversi�és, que les nuages polliniques non migrants (Figure 5.2). Cette

di�érence entre les nuages polliniques "Migrant" et "Non migrant" n'est pas variable entre

populations, ce qui paraît étonnant puisqu'on aurait pu s'attendre à ce que la localisation

des populations sur le gradient altitudinal impacte la diversité du pollen pollinique reçue. En

e�et, si comme le suggèrent nos résultats précédents (Chapitre 2) la dispersion pollinique se

réalise de manière privilégiée du bas vers le haut du gradient altitudinal, la population N1,

localisée à basse altitude, aurait pu recevoir un nuage pollinique migrant moins diversi�é que

les populations N2 et N4, à plus hautes altitudes.
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Population

Catégorie N1 N2 N4

Non migrant 19,8 18,0 19,8

Migrant 20,3 20,7 21,7

Table 5.2 � Nombre e�cace de père (Nep = 1/ρ̃p,h) moyen au sein de chacune des catégories
"Migrant" et "Non migrant" par population.

Variances génétiques chez les migrants et non-migrants

Globalement, peu d'e�et de la provenance du pollen sur les variances génétiques des traits

est détecté (Table 5.3). De plus, ces e�ets, lorsqu'ils sont signi�catifs pour certains traits, ne

se retrouvent pas sur toutes les populations. Plus précisément, le seul trait qui présente un

signal fort de l'e�et de l'origine du pollen sur la variance génétique par rapport au seuil de

N1 N2 N4

Trait Meilleur Modèle pvaleur Meilleur Modèle pvaleur Meilleur Modèle pvaleur

tb2→3(2011) (0) - (M) 0,002 (0) -

%N (M) 0,041 (M) 0,085 (0) -

Table 5.3 � E�et de la provenance d'origine du pollen sur la variance génétique des des-
cendants. Seuls les résultats pour les traits où le modèle (M) est signi�cativement meilleur
(avec une pvaleur < 0.05) que le modèle (0) pour au moins une population sont représentés.
Legend : "-" pvaleur > 0.10 ; "." 0.1 < pvaleur < 0.05 ; "*" 0.01 < pvaleur < 0.05.
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Figure 5.4 � Variance génétique additive (VA) par catégorie "Migrant" et "Non migrant"
pour le trait de débourrement végétatif en population N2.
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pvaleur < 0,02 est la date de débourrement en population N2 (Table 5.3). Dans cette popu-

lation, on peut voir que le groupe d'individus issus de croisements avec du pollen immigrant

est plus variable génétiquement que le groupe d'individus issus de croisements avec un père

local (Figure 5.4).

Effet moyen d'appartenance au pool migrant

L'e�et de la migration pollinique sur les moyennes génétiques n'est détecté que pour 2 trais

et non généralisable entre populations (Table 5.4). Avec un seuil de pvaleur = 0,02, seul l'e�et

de la migration sur la moyenne de l'accroissement en diamètre dans la population N2 peut

être considéré signi�catif. Pour ce trait on peut voir que la moyenne génétique des individus

migrants est plus forte que celle des individus non-migrants (Table 5.4).

N1 N2 N4

Trait pvaleurMp NM M pvaleurMp NM M pvaleurMp NM M

δD 0,0912 . 0,60 0,67 0,008 * 0,66 0,78 - - -

V D2011 - - - 0,031 * 2883 2864 - - -

Table 5.4 � Test de l'e�et de l'origine du pollen (Mp) sur la moyenne génétique des descen-
dants. "pvaleurMp" est la statistique du test, "M" la valeur génétique moyenne des individus
issus de croisement avec un père non-local et "NM" la valeur génétique des individus issus de
croisement avec un père local. Seuls les résultats pour les traits présentant un e�et signi�catif
de Mp (avec une pvaleur < 0.05) dans une des populations sont représentés. Legend : "." 0.1
< pvaleur < 0.05 ; "*" pvaleur < 0.05 ; "-" pvaleur > 0.10.

Discussion

Cette étude nous a permis de démontrer que les �ux de pollen provenant de moyenne et

longue distance pouvaient impacter les valeurs génétiques des traits fonctionnels. Plus précisé-

ment, pour la phénologie du débourrement (tb2→3), les individus issus de croisements avec du

pollen migrant sont plus variables génétiquement que les individus issus de pollen local dans

la population centrale N2. Pour l'accroissement en diamètre (δD), les individus migrants ne

sont pas plus variables mais présentent une moyenne génétique di�érente de celles des non-

migrants en population N2. Ces deux impacts de la migration pollinique conduisent au même

e�et global qui est d'augmenter la variance génétique disponible pour la sélection au sein de
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la population N2.

Dans le chapitre précédent, nous avons vu que δD et tb2→3 présentaient une di�éren-

ciation adaptative signi�cative entre populations (section 4.1). La divergence génétique des

traits dans le paysage est donc bien ici un pré-requis pour que la migration ait un e�et sur

les variances génétiques. Une première question qui émerge de ces résultats est pourquoi la

migration n'a�ecte qu'un sous-ensemble des traits présentant une di�érenciation génétique

sur le gradient (e.g. la sénescence foliaire, accroissement en hauteur, le contenu en carbone

des feuilles sont également sous sélection divergente). Une première explication porte sur la

puissance statistique dont nous disposons pour aller tester cet e�et ; étant donnée la di�éren-

ciation relativement modeste à l'échelle du versant, les tests réalisés ici (Tables 5.3 et 5.4) ont

une probabilité assez élevée de ne pas détecter les di�érences génétiques entre les migrants et

non-migrants qui elles-même doivent être quantitativement faibles. Une deuxième explication

est que la divergence génétique de δD et tb2→3 est plus forte que celle des autres traits sous

sélection (Barton, 2001). Nos résultats actuels ne nous permettent pas de pouvoir comparer

quantitativement la divergence des traits entre populations et donc de tester cette hypothèse.

Par la suite, il pourrait être intéressant de parvenir à classer les traits étudiés en utilisant

une mesure de Qst. Cependant, les fortes incertitudes sur les mesures de variances génétique

inter-population, dues au fait que nous ne travaillons que sur trois populations, pourraient

fortement contraindre cette comparaison et l'interprétation plus �ne de nos résultats. Une

autre explication à ces résultats est que les traits sur lesquels ont observe un e�et de la migra-

tion pourraient être des traits directement reliés aux capacités de dispersion à longue distance

chez les arbres. Pour la phénologie par exemple, le décalage des phénologies de débourrement

et �oraison le long du gradient pourrait conduire à ce que les arbre-mères de la population

N2 ne se reproduisent qu'avec des mâles tardifs à basse altitude et des mâles précoces à haute

altitude, ce qui aurait pour conséquence d'augmenter la variance génétique de ce trait. Tou-

jours de manière hypothétique, si les traits d'accroissement juvéniles sont reliés au diamètre

dé�nitif des arbres adultes, alors on pourrait imaginer les diamètres des arbres, en a�ectant

la fertilité de ces derniers (Oddou-Muratorio et al., 2005), a�ectent également leurs capacités

de dispersion à longue distance.

Un autre résultat important de cette étude est que les e�ets de la migration pollinique

n'ont été détectés que sur les capacités d'adaptation de la population N2. Nous avons vu que
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dans cette population, localisée au milieu du gradient altitudinal étudié, la proportion d'as-

signation inter-population était plus importante que dans les deux autres populations (Table

5.1). De plus, nous avons observé précédemment que les distances de dispersion pollinique

avaient tendance à être plus fortes au sein de de cette population que dans les deux autres

(δN2 = 63 m, δN1 = 39 m, δN4 = 35 m ; Chapitre 2). Une interprétation possible à ce résultat

serait donc que l'e�et de la migration dépend plus de la qualité (i.e. pollen de plus ou moins

longue distance) que de la quantité de pollen immigrant intercepté par les populations (la po-

pulation N2 ne présente en e�et pas les plus forts taux d'immigration mais pourrait recevoir

du pollen de plus longue distance ; Chapitre 2).

De manière similaire à l'étude de Nilsson (1995), l'origine du pollen immigrant peut a

priori se déduire de la moyenne génétique des individus migrants et de la divergence gé-

nétique moyenne des populations sur le gradient. Pour le trait δD, les précédents résultats

montraient que la population N2 présentait les plus fortes valeurs d'accroissement en dia-

mètre sur le gradient (Figure 5.5). Ainsi, les �ux de gènes provenant de plus basses ou hautes

altitudes devraient tout deux apporter des allèles réduisant l'accroissement en diamètre. Or,

nous observons que la valeur génétique des individus migrants pour δD est supérieure à celle

des individus non-migrants. Ce résultat, qui s'oppose à notre attendu que les �ux de pol-

len proviendraient majoritairement de plus basses altitudes du fait des décalages de �oraison
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Figure 5.5 � Patron de di�érenciation génétique mesuré en jardin common pour les traits
d'accroissement en diamètre et phénologie du débourrement. Graphiques repris du Chapitre
4 section 4.1.
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mâle et femelle, pourrait s'expliquer de deux manières. D'une part, les populations étudiées

se trouvant dans une forêt quasi-continue de hêtre de 750 m à 1700 m d'altitude, l'origine du

pollen migrant peut être variée et notamment provenir d'un même niveau altitudinal. D'autre

part, il est possible que le suivi de trois populations sur le gradient ne nous permette pas de

pouvoir dé�nir assez �nement le niveau altitudinal auquel les hêtres sont à leur optimum de

croissance. Notamment, l'optimum écologique du hêtre et les meilleurs capacités de croissance

pourraient se trouver entre les populations N2 et N4, et dans ce cas les �ux de pollen prove-

nant d'altitudes légèrement plus hautes pourraient expliquer nos résultats. Ainsi, dans notre

cas la di�érence de moyenne génétique du δD entre individus migrants et non-migrants ne

permet donc pas de conclure sur l'origine du pollen. Les valeurs d'accroissement plus fortes

pour les individus migrants pourraient également s'expliquer par des e�ets de vigueur hybride

(Costa e Silva et al., 2014). Mais la population N2 n'est pas la population où on s'attendrait

à ce que ces e�ets soient les plus forts sachant qu'elle présente un nombre e�cace de pères

similaire aux autres populations et surtout un coe�cient d'apparentement intra-population

faible (θN1 = 0,065, θN2 = 0,032 et θN4 = 0,038 ; section 4.1).

Globalement, nos résultats soulignent la nécessité d'aller vers une meilleure caractérisation

des �ux réalisés à l'échelle du versant et notamment une meilleure caractérisation de l'origine

des migrants a�n de mieux comprendre l'e�et de la migration sur les capacités évolutives

en utilisant des approches directes. Premièrement, il est important de souligner que les as-

signations réalisées par Cervus et les dé�nitions des catégories qui ont été utilisées pour ces

premières analyses avaient été réalisées dans le but de construire des pedigrees avec le moins

d'erreur possible et de correctement estimer les VA et h2 dans les chapitres précédents (Cha-

pitres 3 et 4). En revanche, ces assignations étaient moins appropriées pour analyser l'e�et

de la migration ; les assignations de paternité mériteraient donc d'être reprises pour mieux

dé�nir les catégories "Migrant" et "Non migrant", notamment a�n de prendre en compte

les individus assignés à des pères extérieurs à leur population dans la catégorie "Migrant".

Deuxièmement, une distinction plus �ne des individus migrants pourrait être faite a�n mieux

prendre en compte l'e�et de la dispersion à longue distance dans ces analyses. En e�et, notre

catégorisation "Migrant" fait que les individus issus d'un croisement avec un père avoisinant

la population des mères et un père plus lointain sont considérés de manière égale. Sur la base

du modèle de croisement dans le voisinage développé par Klein et al. (2008) et des données

microsatellites nous avons tout de même pu dériver une mesure quantitative de l'e�et migrant
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(νM ) pour chaque descendant génotypé, traduisant la vraisemblance d'appartenir au pool mi-

grant local ou global, qui nous permettra d'assigner avec plus de certitude des individus dans

la catégorie "Migrant" :

νM = log
(
p(M/FAglobal)
p(M/FAlocal)

)

avec p(M/FAglobal) la vraisemblance d'appartenir au pool migrant sachant les fréquences al-

lèliques globales sur tout le versant nord du Mont-Ventoux, et p(M/FAlocal) la vraisemblance

d'appartenir au pool migrant sachant les fréquences allèliques de la population d'origine de la

mère. Cependant, il est probable que cette variable soit également peu informative ; en e�et la

faible di�érenciation génétique des populations aux marqueurs étudiés (Fst = 0.026) restreint

probablement notre capacité à pouvoir distinguer l'origine des pères grâces aux marqueurs

moléculaires.

Une autre approche qui peut être utilisée a�n de comprendre nos résultats est de comparer

les observations empiriques réalisées durant cette thèse aux prédictions faites par des modèles

mécanistes représentant explicitement les processus étudiés. L'idée serait donc de parvenir à

développer un modèle de dispersion pollinique à l'échelle du versant nord (e.g., en s'appuyant

sur la connaissance de la densité de hêtre en chaque point du versant : données IFN, car-

tographies réalisées par l'URFM), gradient environnemental sur lequel les valeurs génétique

des traits seraient distribuées spatialement (en extrapolant spatialement les résultats obtenus

dans la section 4.2). Ce modèle alimenté par nos informations empiriques sur l'héritabilité

et le niveau de divergence génétique des traits fonctionnels permettrait de prédire l'e�et de

la dispersion pollinique au sein des populations de hêtre. La mise en place de ce type d'ap-

proche nécessite alors de caractériser la dispersion sur le versant nord du Mont-Ventoux. Une

première solution consisterait à utiliser les fonctions de dispersion du pollen estimées dans

le Chapitre 2 et de véri�er si leur utilisation à l'échelle du versant aboutit à des taux de

migration prédits cohérents avec ceux estimés dans ce même chapitre. Une deuxième solution

consisterait à développer des méthodes plus mécanistes permettant de tracer les mouvements

polliniques (basées sur des modèles utilisant des données météorologiques sur les vents et de

la topographie ; Kremer et al. 2012). Ces ré�exions sont actuellement abordées dans le cadre

du projet ANR MECC.
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Conclusion

En utilisant une approche originale de caractérisation des migrants, nous avons pu dé-

montrer empiriquement que les �ux de gènes pouvaient avoir un rôle favorable sur l'apport de

variance génétique au sein des populations naturelles. De manière très intéressante, ces e�ets

favorables de la migration par pollen sur les capacités d'adaptation ont pu être détectés sur

un évènement de reproduction, à une échelle micro-locale et sur des populations présentant

de faibles niveaux de divergence génétique avec leur voisinage. L'e�et de la migration semble

cependant complexe, les migrants pouvant apporter de la variance génétique totale et décaler

les moyennes génétiques des descendants. Globalement, le peu d'e�et de la migration détecté

et uniquement au sein de la population la moins dense, suggère qu'une meilleure caractérisa-

tion de l'origine des migrants et de la dispersion pollinique à l'échelle du Mont-Ventoux sont

nécessaires pour pouvoir tirer des conclusions sur l'e�et de la migration dans les populations

naturelles.
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Quels sont les facteurs favorisant l'adaptation génétique des populations naturelles à un

environnement changeant ? Quels sont ceux la limitant ? Quels sont ceux maintenant la di-

versité génétique dans les populations soumises à sélection ? Autant de questions centrales

en biologie évolutive dont une des réponses est : les �ux de gènes entre populations locale-

ment adaptées. Cette constatation souligne les e�ets très divers que peuvent avoir les �ux

de gènes sur l'adaptation. Dans le contexte actuel de changements climatiques rapides, une

question majeure est celle du poids des e�ets favorables et défavorables des �ux de gènes sur

l'adaptation future des populations aux changements environnementaux. Bien que les modèles

théoriques aient abordé ces questions dans la littérature (Kirkpatrick & Barton, 1997; Barton,

2001; Duputié et al., 2012), les études empiriques se sont beaucoup focalisées sur la mesure

des e�ets défavorables des �ux de gènes sur l'adaptation locale, i.e. leur e�et homogénéisant

(e.g., Hendry & Taylor 2004; Sambatti & Rice 2006). Plus globalement, les études sur ces

questions sont généralement basées sur des approches indirectes, i.e. ne mesurant pas direc-

tement la migration mais simplement la distance ou divergence génétique neutre (Fst) entre

les populations, ou des manipulations d'évolution expérimentale (Swindell & Bouzat, 2006).

Finalement, le rôle des e�ets favorables des �ux de gènes sur l'adaptation dans les populations

naturelles est très mal connu.

L'objectif principal de ma thèse a été de comprendre l'e�et des �ux de gènes par pollen

sur les capacités adaptatives de trois populations de hêtre situées sur un gradient altitudinal.

Plus précisément, nous avons évalué les e�ets de la dispersion pollinique sur les variances

génétiques (VA) des traits fonctionnels adaptatifs. Préalablement, nous avons démontré que

notre système d'étude était pertinent pour explorer cette question.

En e�et, nous avons tout d'abord démontré que 1) les populations étudiées recevaient de forts

�ux de pollen immigrant (m =56 %). Les caractéristiques des courbes de dispersion indiquent

que la dispersion pollinique se réalise essentiellement dans le voisinage proche des arbres

adultes (δ = 46 m ; Chapitre 2), même si des évènements de dispersion à longue-distance sont

non-négligeables.

Nous avons ensuite démontré que 2) tous les traits fonctionnels étudiés présentaient une base

génétique signi�cative qui pouvait donc être transmise d'une génération à l'autre (Chapitre

3).

Et en�n, 3) nous avons détecté une divergence génétique signi�cative entre les trois popu-

lations, vraisemblablement due à l'action de la sélection divergente pour la moitié des traits
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fonctionnels étudiés. Ce résultat est obtenu malgré les faibles distances séparant les popula-

tions (Chapitre 4).

Forts de ces trois résultats, une approche originale a été mise en ÷uvre pour mesurer l'apport

contemporain de variance génétique par la migration pollinique. Celle-ci a consistée à compa-

rer les valeurs génétiques d'individus migrants et non-migrants par pollen. Ainsi, un e�et des

�ux de pollen sur l'augmentation de la variance génétique de deux traits di�érenciés généti-

quement le long du gradient a pu être détecté au sein de la population localisée au milieu du

gradient altitudinal (N2 ; Chapitre 5). Ces résultats permettent de démontrer que les e�ets

favorables de la migration par pollen sur les capacités d'adaptation peuvent être détectés sur

un évènement de reproduction, à des échelles micro-locales et sur des populations présentant

de faibles niveaux de divergence génétique avec leur voisinage.

Plus globalement, les parties de cette thèse apportent di�érentes informations sur les capa-

cités évolutives des populations de hêtre étudiées. Dans cette discussion générale, je synthéti-

serai donc ces résultats a�n d'éclaircir la question des capacités d'adaptation des populations

d'arbres aux changements environnementaux. Je discuterai également de points méthodolo-

giques et d'éléments de perspectives soulevés par ce travail de thèse.

6.1 Vue d'ensemble des capacités adaptatives des populations

d'arbres aux changements environnementaux

Un des concepts les plus di�ciles à dé�nir en biologie évolutive est celui de "potentiel

adaptatif". Bien qu'il n'existe pas de dé�nition universelle, une dé�nition large et consen-

suelle du potentiel adaptatif d'une population est : "la capacité à maintenir de la diversité

génétique malgré des variations environnementales dans l'espace et le temps" (Scotti, 2010).

Selon cette dé�nition, l'ensemble des résultats de cette thèse suggère que la population N2,

localisée au milieu du gradient altitudinal étudié, présente un fort potentiel adaptatif. En ef-

fet, cette population présente à la fois une forte évolutivité totale (µT = 0,22) et la migration

pollinique au sein de cette population augmente les variances génétiques de deux traits adap-

tatifs importants, la phénologie du débourrement et l'accroissement en hauteur. À l'inverse,

les populations aux deux extrêmes du gradient, N1 et N4, présentent de faibles évolutivités

totales (µT = 0,08), probablement à cause d'un e�et plus fort de la sélection naturelle sur ces
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populations, et aucun e�et de la migration n'a pu être détecté sur la variance génétique des

traits. Cependant, de nombreuses études suggèrent que l'existence de variance génétique pour

les traits ne garantit pas la réponse de ces traits à la sélection, notamment si les changements

évolutifs sont trop importants ou si l'interaction entre les traits contraint trop la réponse

(Etterson & Shaw, 2001; Blows & Ho�mann, 2005). Même si l'étude du nombre e�cace de

dimensions souligne peu de di�érences entre les populations étudiées (section 4.2), la matrice

G de la population N1 présente plus de covariances génétiques signi�catives ou marginales

entre traits que les autres populations. Ces covariances entre traits pourraient alors fortement

a�ecter les taux d'évolution dans cette population. De plus, la population N1, qui se trouve

au plus bas niveau altitudinal étudié, est dans une situation que l'on pourrait quali�er de

"marge arrière" dans le sens où cette population marque le début de la présence du hêtre sur

les pentes du Mont-Ventoux et subit des conditions écologiques proches de celles rencontrées

dans la limite sud de son aire de distribution (climat Méditerranéen). Cette position pourrait

fortement contraindre la réponse de cette population qui ne peut probablement pas recevoir

de �ux de gènes pré-adaptés de plus basses altitudes ou latitudes qui favoriseraient son évo-

lution future. Même si à l'heure actuelle les �ux de gènes immigrants en N1 ne contraignent

vraisemblablement pas l'action de la sélection (section 4.1), la détérioration des conditions

environnementales pourrait accentuer les e�ets défavorables des �ux de gènes provenant de

plus hautes altitudes. De plus, nos résultats sur le régime de reproduction des populations et

sur l'apparentement génétique intra-population ont montré que la population N1 était égale-

ment la population qui avait tendance à présenter les plus faibles nombres de pères e�caces

et la plus forte consanguinité (NepN1 = 12 ; Chapitre 2 ; θN1 = 0.065 ; Chapitre 4.1). Les

e�ets combinés du manque d'e�et favorable des �ux de pollen, des covariances génétiques

et des faibles variances génétiques dans la population N1 semblent donc indiquer que cette

population est relativement plus vulnérable aux changements climatiques que les populations

N2 et N4.

Les résultats de cette thèse nous permettent de comparer le potentiel adaptatif relatif

entre populations. L'évaluation du potentiel adaptatif absolu des populations nécessiterait

dans un premier temps de connaître les pressions de sélection à l'÷uvre au sein de chacune

des populations. Durant sa thèse, Aurore Bontemps avait utilisé une approche de génétique

quantitative en population naturelle pour évaluer la réponse à la sélection de cette population

N1 (Bontemps, 2012). Sur la base de l'estimation de gradients de sélection standardisés et
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d'héritabilités, l'application de l'équation du sélectionneur montrait une forte réponse poten-

tielle à la sélection pour les di�érents traits fonctionnels suivis (phénologie du débourrement,

LM , δ13C et %N). L'intensité de cette réponse était notamment expliquée par la mesure

de fortes pressions de sélection sur les traits comparativement à la distribution des gradients

de sélection issue de la méta-analyse de Kingsolver et al. (2001). Il se dégageait donc globa-

lement de cette thèse que la population N1 présentait des capacités adaptatives su�santes

pour répondre aux fortes pressions de sélection existantes. Cependant, Bontemps (2012) avait

également détecté de nombreuses covariances génétiques entre traits au sein de la population

N1 qui justi�ent la nécessité d'estimer des réponses à la sélection multi-traits plutôt qu'uni-

variées. Ce travail en cours devrait permettre de mieux comprendre comment les covariances

génétiques entre traits en population N1 a�ectent les taux d'évolution des traits. Pour aller

plus loin, il serait notamment intéressant de mesurer les gradients de sélection dans les popu-

lations N2 et N4 et de les confronter aux matrices G estimées durant ma thèse.

Une deuxième étape pour caractériser le potentiel adaptatif absolu des populations est

de tenir compte des conséquences démographiques sur l'action de la sélection. Les études réa-

lisées jusqu'à présent sur le hêtre du Mont-Ventoux se sont particulièrement intéressées aux

mécanismes pouvant contraindre ou faciliter l'adaptation génétique des populations d'arbres

dans le but de comprendre les capacités micro évolutives de cette espèce (cette thèse, Bon-

temps 2012). Or, les modèles théoriques de sauvetage évolutif 1 montrent que la probabilité

d'extinction d'une population est également fonction de la taille des populations (Gonzalez

et al., 2013). La compréhension des capacités de survie des populations ne doit donc pas se

limiter à la simple caractérisation du potentiel évolutif des traits, mais doit intégrer l'étude du

lien complexe qu'il existe entre adaptation génétique et démographie (Kinnison & Hairston,

2007), notamment pour les populations de faibles tailles. Généralement, les espèces d'arbres

présentent de fortes tailles de population qui devraient empêcher la chute démographique jus-

qu'à des seuils critiques où les probabilités d'extinction sont fortes. Néanmoins, le maintien

de tailles de population viables dépendra fortement des capacités de reproduction et régé-

nération des populations d'arbres. Le recrutement des semis, permettant la régénération des

forêts, est connu pour être une phase clef de l'évolution des populations d'arbres, car, chez ces

espèces, une forte purge démographique a lieu lors du stade juvénile (Petit & Hampe, 2006).

Par ailleurs, chez des peuplements de hêtre en zone Méditerranéenne, un e�et du changement

1. "evolutionary rescue" en anglais
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climatique sur le déplacement des hêtraies a déjà observé (Penuelas & Boada, 2003). Ce dé-

placement se produit notamment via une isolation progressive des populations "arrières" dans

lesquelles on mesure une accentuation de la défoliation et une diminution du taux de recru-

tement (Penuelas & Boada, 2003). Les changements de conditions climatiques ont donc bien

un impact mesurable à des échelles de temps courtes sur la démographie et le fonctionnement

des peuplements forestiers. Sur le Mont-Ventoux, les premiers signes de mortalité du hêtre

ont été mesurés récemment (Hendrik Davi, communication personnelle).

Dans cette thèse je me suis particulièrement focalisée sur le test empirique des e�ets hy-

pothétiques des �ux de gènes par pollen sur l'adaptation locale. Cependant, la dispersion,

et notamment le déplacement des individus, peut également avoir des e�ets sur la démogra-

phie des populations et peut fortement a�ecter la persistance des populations. En e�et, la

migration, en maintenant les tailles de populations, peut avoir des e�ets favorables sur leur

persistance (Figure 6.1). L'augmentation de la persistance des populations peut ensuite aug-

menter les chances d'adaptation aux nouvelles conditions environnementales (Garant et al.,

2007). La compréhension des facteurs écologiques générant des dysfonctionnements du régime

de reproduction, de la migration ou entrainant la mortalité semble cruciale pour pouvoir, en

complément à l'évaluation du potentiel adaptatif, comprendre la persistance des populations

d'arbres malgré les changements climatiques.
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Figure 6.1 � E�ets complexes de la migration par pollen et graines sur les capacités d'adap-
tation génétique et la démographie de populations connectées par des �ux de gènes. Inspiré
de Garant et al. (2007).
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Une manière de caractériser les processus génétiques et démographiques impliqués dans

l'évolution de populations dans l'espace et le temps est notamment d'utiliser des approches de

modélisation. Chez les espèces d'arbres, pour lesquelles l'évolution des traits phénotypiques

ne peut pas être mesurée empiriquement, ces approches ont l'intérêt de permettre la com-

préhension des facteurs génétiques, écologiques et environnementaux participant à la mise

en place de l'adaptation locale et au maintien des populations. Chez les arbres, ces modèles

"démo-génétiques" ont déjà souligné l'importance des dynamiques démographiques dans la

réponse aux changements environnementaux, notamment via la mortalité (Kuparinen et al.,

2010; Oddou-Muratorio & Davi, 2014). Ainsi, il a pu être démontré que, chez les populations

d'arbres, la mortalité agit à la fois en accentuant les risques d'extinction locale et en o�rant de

nouvelles opportunités à l'adaptation génétique grâce au remplacement plus rapide des géné-

rations mal adaptées (Kuparinen et al., 2010). Les modèles basés sur les processus soulignent

également la nécessité de travailler sur des traits fonctionnels a�n de mieux caractériser les

aires de distributions actuelles et mieux prédire la réponse des populations aux changements

climatiques (Chuine & Beaubien, 2001; Benito Garzon et al., 2011). Les approches empiriques

étudiant le déterminisme et la di�érenciation génétique de traits fonctionnels dans des tests de

provenance ou tests de descendances (comme dans cette thèse) sont donc essentiels et doivent

être liées à des approches de modélisation a�n de déterminer les réponses de ces populations

aux changements climatiques futurs (Benito Garzon et al., 2011).

6.2 In�uences de la gestion sur l'adaptation des forêts

Les forêts n'étant pas des systèmes complètement naturels dans le sens où elles sont

généralement exploitées par l'homme, l'in�uence des activités anthropiques sur la réponse

adaptative des forêts est une composante importante à prendre en compte lorsque l'on souhaite

évaluer le potentiel de réponse des populations d'arbres aux changements climatiques. L'échelle

locale à laquelle le potentiel évolutif des populations et les e�ets des �ux de gènes ont été

caractérisés durant cette thèse est pertinente car elle correspond à l'échelle à laquelle les

peuplements forestiers sont gérés. Dans un article de revue auquel j'ai contribué, Lefèvre

et al. (2013) discutent des aspects de gestion adaptative locale qui peuvent être mis en ÷uvre

pour limiter la vulnérabilité des arbres aux changements climatiques (Annexe A). A�n de

mesurer l'intérêt et les conséquences des pratiques de gestion adaptative, il semble crucial de
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comprendre comment les pratiques de gestions classiques, telles que la diminution de la densité

des peuplements par éclaircies ou l'élagage des arbres, a�ectent le potentiel évolutif des arbres

(Figure 6.2). Dans cette thèse, nous avons vu que la densité des peuplements (conspéci�que

et totale) semblait être l'un des principaux déterminants écologiques a�ectant le régime de

reproduction et notamment la réception de pollen migrant à longue distance (Chapitre 2

et Chapitre 5 ; e�et déjà connu dans la litérature, e.g., Robledo-Arnuncio & Gil 2004). La

réduction des densités, en population N1 et N4 notamment, permettrait peut être d'accentuer

les e�ets béné�ques de la dispersion pollinique à longue distance sur les capacités évolutives

de ces populations. En revanche, cette réduction de densité, si elle passe par une réduction

de densité conspéci�que, peut également diminuer le nombre de pères e�caces contribuant

à la reproduction dans les populations (Nep) et avoir des e�ets défavorables sur la variance

génétique (VA) et le niveau de consanguinité (F ) via la taille e�cace de la population (Ne ;

Figure 6.2).
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by reducing selection intensity TiHK and it does not exploit
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FigM 6 Expected effectsof forestry practiceon evolutionary processesO
schematic pathway from the forestry management in natural regeneraP
tion systems to the selection and genetic drift parametersM See text for
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varianceK β selection gradient for natural selectionK i selection intensity
for direct selectionK s selfing rateK Nep effective pollen pool sizeK V
variance of reproductive successK Ne effective population sizeK F
inbreedingH

EvolutionPoriented forestry

Figure 6.2 � E�ets attendus des pratiques de gestion forestière sur les processus évolutifs
(avec Nep le nombre e�cace de pères, Ne la taille e�cace de la population, σ2P la variance
phénotypique, σ2A la variance génétique, β le gradient de sélection et F le coe�cient de consan-
guinité). Tiré de Lefèvre et al. (2013).

Une autre pratique qui permettrait d'aider l'adaptation des populations à de nouvelles

conditions climatiques est la pratique des �ux de gènes assistés, qui consiste à gérer le mouve-

ment des individus ou gamètes entre populations au sein de l'aire de distribution de l'espèce

(Aitken & Whitlock, 2013). En e�et, pour les espèces à aires de distribution étendues, on

peut imaginer que les génotypes les mieux adaptés aux conditions climatiques nouvellement

appliquées à une population se trouvent en fréquence élevée dans une autre localité subissant
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déjà les conditions prédites. Plus globalement, cette pratique permettrait d'aller ré-injecter

de la diversité génétique dans les populations "à risques" (e.g. populations de faibles tailles

e�caces) et d'augmenter ainsi leur probabilité de persistance. Les pré-requis pour utiliser

cette pratique de gestion sont l'existence de patrons d'adaptation locale et l'existence d'un

minimum de connexion génétique par �ux de gènes naturels entre les populations pour évi-

ter des e�ets d'outbreeding depression (Aitken & Whitlock, 2013). Les populations d'arbres

correspondent à ces critères puisqu'elles présentent généralement de forts niveaux de diver-

gence adaptative malgré des forts �ux de gènes entre populations (Savolainen et al., 2007).

Cependant, le poids des e�ets défavorables des �ux de gènes assistés versus ceux de la mal

adaptation causée par le changement climatique est di�cilement mesurable. Dans cette thèse,

nous avons montré que les e�ets favorables des �ux de gènes pouvaient se mesurer à des

échelles micro-locales, indiquant que les programmes de �ux de gènes assistés pourraient être

réalisés chez les arbres entre populations relativement proches géographiquement, en limitant

ainsi les e�ets potentiels de l'outbreeding depression.

6.3 Le cadre Bayésien : un outil statistique pour propager l'in-

certitude

Dans les études en écologie et évolution, la faible taille des jeux de données disponibles

et la complexité des questions qui sont abordées avec ces jeux de données font que les pro-

blèmes sont souvent divisés en parties utilisant di�érentes méthodes indépendantes entre elles.

L'incertitude des données est alors mal prise en compte aux di�érentes étapes du processus.

Le développement des statistiques bayésiennes et leur application récente dans di�érents do-

maines de la biologie ont permis de considérablement complexi�er les modèles statistiques en

permettant la formalisation de modèles hiérarchiques, i.e. des modèles où la vraisemblance des

observations peut être facilement écrite par rapport à des niveaux intermédiaires de variables

non observées reliées elles-mêmes aux paramètres à estimer. Au delà de la complexi�cation, les

approches bayésiennes ont surtout permis de proposer des méthodes qui propagent naturelle-

ment les erreurs à travers le modèle jusqu'à l'estimation des paramètres, qui sont considérés

comme des variables aléatoires (O'Hara et al., 2008). Les champs d'application des approches

bayésiennes aux analyses en écologie et évolution sont larges et promettent à la fois de pouvoir

mieux utiliser l'information contenue dans les données et d'améliorer la prise en compte de
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l'incertitude, donc d'avoir des estimations et des inférences plus robustes.

Dans le domaine de l'écologie et de la génétique des populations, le développement bayésien

du modèle de croisement spatialement explicite, utilisé dans le chapitre 2 de ma thèse (Klein

et al., 2008), o�re un exemple de l'intérêt d'utiliser une approche bayésienne pour estimer les

composantes du régime de reproduction conjointement à la dispersion pollinique. En e�et, la

structure hiérarchique de ce modèle avec la prise en compte et l'estimation des fertilités in-

dividuelles des adultes reproducteurs (variables non-observées) sur le régime de reproduction

justi�ait tout particulièrement l'intérêt d'une approche bayésienne. Dans le chapitre 2 de cette

thèse, nous montrons comment ce modèle a pu être amélioré pour estimer les composantes

individuelles du régime de reproduction. D'un point de vue pratique, la maximisation d'un

modèle à autant de paramètres avec une approche classique serait di�cile, voire impossible,

selon la taille du jeu de données. Ce modèle pourrait encore être amélioré pour exploiter tout

le potentiel o�ert par le cadre Bayésien, en dé�nissant une variance des paramètres du ré-

gime de reproduction par population et en tirant les valeurs individuelles de ces paramètres

dans des distributions à priori. De plus, l'in�uence des facteurs écologiques sur le régime de

reproduction pourrait directement être prise en compte au sein du modèle sous forme de cova-

riables a�ectant la variation du régime de reproduction à l'échelle individuelle. Ces avancées

répondraient à un vrai besoin pour tester les di�érences de régime de reproduction ou fonction

de dispersion entre populations en prenant bien en compte le niveau individuel de variation

(Klein et al., 2011; Chybicki & Burczyk, 2013).

En génétique quantitative, les approches bayésiennes sont également de plus en plus uti-

lisées, que ce soit dans le cadre d'assignations de parenté pour prendre en compte di�érentes

sources d'informations sur les relations de parenté entre individus (e.g. statut social des ani-

maux, informations spatiales ; Had�eld et al. 2006), utiliser le modèle animal sur des données

non-gaussiennes (Had�eld, 2010) ou encore estimer les réponses à la sélection multi-traits en

prenant en compte les incertitudes autour de l'estimation des matrices G et des covariances

génétiques entre traits et valeur sélective (Stinchcombe et al., 2014). Dans le chapitre 3 de

cette thèse, nous nous sommes questionnés sur l'utilisation d'information moléculaire incom-

plète dans les modèles de génétique quantitative. Le cadre Bayésien permettrait de créer

un modèle sur l'apparentement génétique entre individus qui prendrait en compte à la fois

des informations moléculaires et la connaissance a priori des pédigrées (par observation ou
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Figure 6.3 � DAG hypothétique d'un modèle de génétique quantitative reliant les deux
approches classiquement utilisées pour mesurer la variance génétique d'un trait phénotypique :
un modèle sur l'apparentement génétique et un modèle animal. Inspiré de O'Hara et al. (2008).

échantillonnage de familles) et de coupler ce modèle avec le modèle animal mesurant la va-

riance génétique d'un trait (Figure 6.3). Alors que l'approche classique consisterait à réaliser

deux types d'analyses, puis à les confronter, l'approche hiérarchique bayésienne permettrait

de prendre en compte l'incertitude sur les apparentements génétiques des individus dont les

phénotypes sont mesurés.

En�n, toujours dans le domaine de la génétique quantitative, l'approche de Ovaskainen

et al. (2011) donne un bel exemple du niveau de complexité et d'intégration que permettent

d'obtenir les modèles hiérarchiques analysés par des approches bayésiennes. En e�et, ce mo-

dèle, en intégrant à la fois un modèle sur l'évolution des marqueurs neutres (modèle F ) et un

modèle sur la divergence génétique des traits (modèle animal), permet d'utiliser toute l'infor-

mation contenue dans les données et ainsi de gagner en puissance sur le test de détection de

la sélection dans les cas où les approches classiques de Fst−Qst échouent, i.e. les situations

où peu de populations sont étudiées. Ces exemples et beaucoup d'autres soulignent les im-

portantes avancées méthodologiques qu'a permises l'application des statistiques bayésiennes

aux études s'intéressant à l'écologie et évolution des populations naturelles. Ces modèles sont

d'autant plus intéressants qu'ils permettent d'inclure di�érentes sources d'informations (e.g.,
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a priori, génétique, spatiale, environnementale), de prendre en compte l'incertitude liée à

l'utilisation de jeux de données restreints et de propager cette incertitude dans des modèles

hiérarchiques. Cependant, les approches bayésiennes n'ont pas toujours lieu d'être, et notam-

ment à complexité égale et prior non informatifs, l'utilisation d'une approche bayésienne à la

place d'une approche classique n'apportera aucun béné�ce, avec un temps de calcul rallongé :

par exemple, l'utilisation d'un modèle bayésien (MCMCglmm ; Had�eld 2010) ou d'un modèle

de maximum de vraisemblance restreint (REML ; Gilmour et al. 2006) pour étudier des traits

gaussiens produit des résultats équivalents (Villemereuil et al., 2013).

6.4 Vers une approche combinant la génétique quantitative et

génomique des populations : comprendre le déterminisme

génétique et l'évolution des traits écologiquement impor-

tants

Au cours des dernières décennies, le développement de marqueurs génétiques polymorphes

et de méthodes permettant d'utiliser ces données moléculaires a joué un rôle majeur dans le

domaine de l'écologie et de la biologie évolutive. En e�et, comme nous avons pu le voir dans

les di�érents chapitres de cette thèse, un faible nombre de marqueurs moléculaires très poly-

morphes, tels que les microsatellites, permettent de caractériser le régime de reproduction et de

retracer les apparentements entre individus par des méthodes de reconstruction ou d'assigna-

tion de parenté (Blouin, 2003). Plus récemment, l'amélioration des méthodes de séquençage

à haut débit a permis le marquage dense du génome sur des zones de polymorphisme nu-

cléotidique, ou SNP 2, même chez des espèces non-modèles. Les approches de génomique des

populations qui utilisent ces données promettent ainsi de pouvoir identi�er le polymorphisme

génétique à l'origine de la variation des traits reliés à la valeur sélective et les gènes impliqués

dans l'adaptation locale en général.

Sur des gradient où les populations présentent peu de variation quantitative aux traits,

comme c'est le cas sur le versant nord du Mont-Ventoux, l'adaptation locale implique pro-

bablement de faibles variations des fréquences allèliques aux gènes codants, qui rendent les

2. Single Nucleotide Polymorphism
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méthodes classiques de détection de SNPs sous sélection peu e�caces (Le Corre & Kremer,

2012). Durant sa thèse, Hadrien Lalagüe a eu l'occasion de développer des marqueurs géno-

miques chez le hêtre et d'utiliser des approches de détection de trace de sélection sur SNPs sur

les versants nord et sud du Mont-Ventoux (Lalague, 2013). Il a notamment permis d'identi�er

3 SNPs outliers ainsi que de nombreuses paires de gènes sélectionnés conjointement, traces

de sélection épistatique, entre les populations de hêtre sur le versant nord du Mont-Ventoux.

Parmi ces gènes candidats potentiellement impliqués dans la réponse aux variations environ-

nementales sur le gradient, certains seraient a priori impliqués dans la réponse aux stress

abiotiques et dans la phénologie. Cependant, chez le hêtre, espèce non-modèle, les fonctions

des gènes restent largement inconnues ce qui limite l'interprétation conjointe des approches

phénotypiques (réalisées durant ma thèse) et génomiques (Lalague, 2013). De manière consis-

tante, les approches de génomique et de génétique quantitative parviennent à détecter des

signaux de sélection divergente sur le gradient altitudinal de faible taille étudié.

Bien que les approches utilisant les marqueurs génomiques pour étudier la micro évolution

en soient encore à leurs débuts, spécialement pour les espèces non-modèles, les outils et ré-

sultats de la génomique des populations ont déjà considérablement révolutionné la génétique

quantitative. En e�et, les marqueurs génomiques permettent aujourd'hui de pouvoir estimer de

manière �able des coe�cients d'apparentement (ou identité par état) entre individus. Jusqu'à

présent, l'estimation des apparentements sur marqueurs était très peu utilisée par manque de

performance quand trop peu de marqueurs étaient utilisés (Gay et al., 2013). Les marqueurs

SNP o�rent aujourd'hui l'opportunité d'aller étudier la base génétique des traits quantitatifs

sans avoir de connaissance sur le pedigree et de pouvoir partitionner la variance génétique en

composantes additives et non-additives (Visscher et al., 2006), ce qui constitue une avancée

majeure sur l'application des méthodes de génétique quantitative aux populations naturelles.

De plus, la génomique a apporté à la génétique quantitative une nouvelle compréhension du

déterminisme génétique des traits. En e�et, les approches de génomique ont déjà démontré

l'in�uence des nombreux e�ets épistatiques, épigénétiques ou encore d'un nombre limité de

gènes sur le déterminisme des traits chez de nombreuses espèces, remettant en cause le modèle

in�nitésimal utilisé en génétique quantitative et les hypothèses simpli�catrices souvent faites

sur le déterminisme non-additif des traits (Nelson et al., 2013).

Dans ce contexte, on peut se demander quel est le devenir de la génétique quantitative, une
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discipline qui a été théorisée il y a près d'un siècle maintenant. Il ne faut pas oublier qu'avec

des modèles simples, la génétique quantitative a permis et permet toujours d'apporter des

réponses sur les grands mécanismes qui régissent l'évolution des traits fonctionnels. Utiliser

une approche de génomique déconnectée des traits, c'est également considérer tout polymor-

phisme génétique non-neutre comme adaptatif. Or, les approches multi-traits en génétique

quantitative nous ont par exemple permis de savoir qu'un trait non directement a�ecté par la

sélection pouvait évoluer par simple corrélation avec un trait soumis à sélection. Plus globa-

lement, la génétique quantitative et génomique doivent évoluer conjointement si elles veulent

permettre de comprendre comment le génotype a�ecte le phénotype. C'est la rencontre de ces

deux disciplines qui permettra, d'une part, aux modèles de génétique quantitative de ne pas

se retrouver dépassés par la connaissance actuelle sur le déterminisme génétique des traits et,

d'autre part, à la génomique des populations de ne pas tomber dans le travers d'avoir une

vision de l'action de la sélection complètement déconnectée de la réponse des traits.
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Abstract
& Context Managing forests under climate change requires
adaptation. The adaptive capacity of forest tree populations
is huge but not limitless. Integrating evolutionary consider-
ations into adaptive forestry practice will enhance the ca-
pacity of managed forests to respond to climate-driven
changes.
& Aims Focusing on natural regeneration systems, we pro-
pose a general framework that can be used in various and
complex local situations by forest managers, in combination
with their own expertise, to integrate evolutionary consid-
erations into decision making for the emergence of an
evolution-oriented forestry.
& Methods We develop a simple process-based analytical
grid, using few processes and parameters, to analyse the
impact of forestry practice on the evolution and evolvability
of tree populations.
& Results We review qualitative and, whenever possible,
quantitative expectations on the intensity of evolutionary
drivers in forest trees. Then, we review the effects of actual

and potential forestry practice on the evolutionary processes.
We illustrate the complexity of interactions in two study cases:
the evolutionary consequences for forest trees of biotic in-
teractions and of highly heterogeneous environment.
& Conclusion Evolution-oriented forestry may contribute
adapting forests to climate change. It requires combining
short-term and long-term objectives. We propose future
lines of research and experimentation.

Keywords Genetic resources . Silviculture . Adaptation .

Climate change . Evolution-oriented forest management

1 Introduction

Ecosystem functioning depends on the adaptation of living
organisms to their physicochemical environment. In partic-
ular, the maladaptation of trees to local conditions can
provoke ecosystem dysfunctions such as forest dieback or
failure of regeneration, and it can also affect biotic interac-
tions between trees and associated species. Multi-site
common-garden experiments, which allow modelling the
reaction norm of current tree populations to climatic param-
eters, suggest that climate change will lead to a high risk of
maladaptation of tree species, at least in some parts of the
current distribution range (Savolainen et al. 2007; St Clair
and Howe 2007). To maintain forest services under climate
change, tree stands will have to respond within one to ten
generations to (1) more frequent and more intense extreme
climatic events, (2) changing mean climatic parameters and
(3) other related changes such as parasite outbreaks (IPCC
2007). Consequently, ecological services of the forests will
depend on the intensity and velocity of the evolution of tree
populations in response to climate change (Rehfeldt et al.
2001). Thus, adaptation should be considered in a dynamic
perspective, as a bouquet of evolutionary processes that
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change populations and communities to fit their environ-
ment. Among these processes, genetic adaptation, i.e. ge-
netic change of a population responding to selection, can be
rapid and contribute to the ecological success of species
facing climate change including forest trees (Aitken et al.
2008; Hoffmann and Sgrò 2011). A recent review stressed
the high potential of evolutionary response to climate
change in trees (Alberto et al. 2013). However, evidence
of lack of adaptation does also exist, e.g. niche limits and
empty niches, including for tree species that have large
population size and produce huge quantities of seeds
(Bradshaw 1991).

During the last century, foresters have succeeded in
adapting forest genetic resources to bioclimatic conditions
very different from their native range, obtaining good sur-
vival, growth and reproduction in the new environments.
Emblematic examples are the worldwide transfer of Pinus
radiata (Yan et al. 2006) and the south to north translocation
of Picea abies (Skrøppa et al. 2010). This adaptation was
achieved in very few generations of trees, and it proceeds
from plasticity and/or evolution. For each adaptive trait, the
phenotypic plasticity and the capacity of evolution depend
on the genetic content and the environment of the popula-
tion, which can both evolve (Pigliucci 2008). Within each
population, genetic changes of mean trait value, plasticity
and evolvability result from the combination of random and
selectively oriented processes that can be affected by forest-
ry practice. Whether immediate response to selection can
hamper future evolutions, e.g. due to erosion of the genetic
diversity, remains an open question. Evidence from breed-
ing experience shows that the genetic responsiveness of
populations submitted to continuous selection can be
maintained through time for some traits: Evolvability was
maintained over more than 100 generations of selection for
protein and oil content in the Illinois maize breeding popu-
lation (Moose et al. 2004). No such long-term empirical
evidence is available for trees. However, local adaptation
that commonly emerged in most tree species over the course
of post-glacial recolonisation provides another illustration of
achieved evolution (Savolainen et al. 2007). Noticeably, this
local adaptation did not completely erode within-population
genetic variation of adaptive traits (Mimura and Aitken
2007; Alberto et al. 2013). The long-term maintenance of
evolvability also depends on the genetic architecture of the
traits under selection, and in the case of polygenic inheri-
tance, Kremer and Le Corre (2012) showed that evolution-
ary changes first result from the selection of the fittest
combinations of gene alleles before it reduces the allelic
diversity at individual gene loci.

However, adaptation is not limitless. Futuyma (2010)
reviewed the factors that can limit adaptation from the short
term to the phylogenic time scale. Focusing on an ecological
rather than geological time scale, we can retain here seven

constraints to evolutionary changes. Firstly, developmental
constraints result from functional interactions among traits
involved in the elaboration of the performance. We use here
‘performance’ as a generic term, referring either to fitness
components in an ecological perception or to forestry objec-
tives like wood quantity or quality in an agronomic perspec-
tive, or to any combination of these traits. Secondly, genetic
constraints result from the genetic architecture of traits, with
complex epistatic interactions between several genes on one
trait or pleiotropic effects of one single gene on several traits.
Actually, forestry practices have little (but not null) impact on
these first two limiting factors. Then, Futuyma (2010) identi-
fied four limiting factors of adaptation on which forestry
practice may have direct or indirect impact: lack of genetic
diversity, demographic stochasticity (counter-acting direction-
al selection), random genetic drift and asymmetric gene flow
(e.g. at niche limits). In addition to these, Kuparinen et al.
(2010) identified another limiting factor potentially affected
by forestry practice: low mortality.

Deciphering the factors that determine adaptation in the
real forest, from the genes to the traits and from the traits to
the performance, is complex. Each environment cannot be
reduced to only one parameter, e.g. altitude combines tem-
perature, soil, rainfall, biotic factors etc. Similarly, each
performance, e.g. survival in stress conditions, can be
achieved by different combinations of functional trait
values. Finally, each value of a functional trait can be
obtained by different combinations of gene alleles and in-
teractions. As a consequence, one can hardly attribute a
fixed intrinsic adaptive value to each physiological trait or
to each gene allele. This complexity is also a chance for
adaptation because it provides flexibility and there are mul-
tiple biological pathways to reach an ecological solution.

Forest management can enhance forest adaptation to cli-
mate change in three ways. Firstly, a full-control strategy
consists in replacing the local population by a presumably
better fit population. This is achieved through plantation of so-
called forest reproductive material, which either comes from a
breeding program or from a selected seed stand. This strategy
allows for drastic stepwise evolutions, but it requires mini-
mizing uncertainties about the ecological integration of the
alien resource in the new site under future climates. Secondly,
a driving strategy consists in guiding, i.e. supporting and
accelerating, natural evolutionary processes using the local
genetic resource, ecologically integrated within its current
environment. This is achieved through natural regeneration.
This strategy only produces progressive changes, limited by
the evolutionary potential of the local resource, but it is
flexible and relaxes the ecological uncertainty related to intro-
duction of alien material. Thirdly, a combined strategy would
follow the driving strategy after enrichment of the local re-
source with a certain amount of alien material in order to
increase the evolutionary potential and to accelerate evolution

F. Lefèvre et al.



while limiting the ecological uncertainty due to introduction.
Since the first approach has already been treated elsewhere
and deserves a complete treatment, e.g. see St Clair and Howe
(2007) for a concrete experience inPseudotsuga menziesii, we
focus here on the second and third strategies. Three main
questions emerge in this context: (1) How fast can tree
populations respond to changes? (2)Will the populations keep
their capacity to adapt to both continuous and unpredictable
changes? (3) How can forestry practice affect, positively or
negatively, the properties of adaptation and adaptability
through time? Due to the complexity of evolutionary mecha-
nisms interacting with highly diverse local conditions and
climate change scenarios, the first two questions can only
receive case-specific answers. Here, we call evolution-
oriented forestry a particular form of adaptive forestry that
integrates the enhancement of evolutionary processes among
its possible objectives, and we propose a process-based ap-
proach to investigate the impact of silviculture on the evolu-
tion and evolvability of tree populations facing climate
change.

In a first part, we describe the basic evolutionary mech-
anisms using a limited number of parameters in order to
define a simple analytical grid. We show how these few
parameters can help understand complex situations. The
analytical grid also provides a mechanistic interpretation of
the evolutionary constraints mentioned above. Secondly, we
use this analytical grid to evaluate the potential effects of
current forestry practice and to suggest other silvicultural
options that could preserve as much as possible the objec-
tives of forestry while driving the tree populations into faster
evolutionary changes. Finally, we review the possible ge-
netic tools available for monitoring adaptive changes and
evolutionary processes and conclude with future perspec-
tives for experimental management and research.

2 The basic mechanisms driving genetic changes
as an analytical grid

Genetic diversity is continuously changing: Each sexual re-
production event generates new and unique genotypic combi-
nations, some of which are then eliminated by selection and
random processes. The strength of selection and genetic drift
can be efficiently approached with a limited number of pa-
rameters. A wide range of evolutionary scenarios can be
obtained when considering the interactions between selection,
genetic drift, gene flow and plasticity. Due to the short term
considered here, we neglect the effect of mutation.

2.1 Single and multitrait response to selection

Selection is the elimination of the less fit, due to low
reproduction or mortality. A selection pressure on one

trait can change the mean of the population (directional
selection), or its variance (stabilizing or disruptive se-
lection), or both. Although it does not integrate all the
biological processes that effectively operate, the model
of quantitative genetics (Falconer 1960), which as-
sumes that a large number of genes interact with the
environment to determine the phenotypic variation of
each trait, has long proven a remarkable predictive
value throughout all the practical achievements in plant
and animal breeding programmes since mid-twentieth
century. This model predicts the rate of change of trait
mean per generation under direct directional selection
as:

R ¼ i:h:σA

or; expressed in phenotypic standard deviation units;
R0 ¼ R=σP ¼ i:h2

where

i Is the intensity of selection, i.e. mean differential
between the adults that contribute and those that do not
contribute to the next generation expressed in standard
deviation units (i directly relates to the proportion of
selected individuals)

h Is the square root of the narrow sense heritability,
which is the ratio between the additive genetic
variance and the phenotypic variance (h2 ¼ σ2

A=σ
2
P)

σ2
A Is the additive genetic variance

σ2
P Is the phenotypic variance

Natural selection does not operate directly on the traits
but on the global fitness of the individuals. Therefore, the
response of each trait to natural selection is a type of indirect
selection, and the previous equation is slightly modified as:
R ¼ b:σ2

A where β is the partial regression coefficient of the
fitness on the trait, or selection gradient. This formulation
extends to the multitrait case where the response on each
trait integrates its correlations with other selected traits
(Lande and Arnold 1983). Finally, selection is summarized
with only four basic parameters:σ2

P,σ
2
A, i (direct selection) or

β (natural selection).
Based on a review of empirical studies in all kinds of

organisms, Gingerich (2009) found relatively high rates
of evolution (R′) in the magnitude of 0.1 to 0.3 pheno-
typic standard deviation per generation, similar for long-
term evolution and micro-evolution. Figure 1 shows the
expected rate of change of a single trait under direct
selection with different values of heritability and selec-
tion intensity. As explained in the next section, forest
management can modify i and, therefore, proportionally
change R′.
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A trait will respond to selection if three conditions are
simultaneously met (Endler 1986): (1) there is phenotypic
variation within the population, (2) this variation is heritable
and (3) this variation is correlated with the variation of
fitness. Each term in the equation above is not fixed, but it
varies depending both on the environment (Charmantier and
Garant 2005) and the genetic background of the population
(Carter et al. 2005). Natural selection in trees is a complex
process because the selection pressure varies between years
and it can drastically change between life stages both in
direction (e.g. shift in selective forces between a dense
seedling patch under the canopy and the adult stage) and
in intensity (e.g. mortality rate is much higher at juvenile
stage while selection on reproductive success only occurs at
adult stage). Thanks to this variability of the parameters, the
response to selection does not systematically correlates with
a total exhaustion of the genetic variation within
populations: The partitioning of the genetic variance of
adaptive traits into between- and within-population compo-
nents (Qst approach) has revealed that a large part of the
genetic variance of functional traits is maintained within
population (Alberto et al. 2013, for a review), and an ab-
sence of within population genetic variance for a quantita-
tive trait has exceptionally been reported in trees (Sáenz-
Romero et al. 2006). Interestingly, the genetic architecture
of a trait, i.e. the system of genes involved in the variation of
the trait and their interactions with other traits, simulta-
neously determines long-term persistence of evolvability
by a capacity to release cryptic variation in a new environ-
mental or genetic context (Le Rouzic et al. 2007) as well as a
potential limit to selection in case of detrimental genetic
correlations (Walsh and Blows 2009). Functional con-
straints, resulting in environmental correlations between

traits, can also limit the response to selection. Not included
into this predictive model, epigenetic effects, i.e. environ-
mentally determined heritable modification of gene expres-
sion, can also contribute to adaptation to sudden changes
(Bossdorf et al. 2008; Skrøppa et al. 2010).

2.2 Random changes due to genetic drift and mating system

Genetic drift accounts for the reduction of genetic diversity
that occurs in small populations, in absence of selection,
mutation or migration, due to the variation of allele frequen-
cies after random sampling from one generation to the next.
Furthermore, small populations are prone to increased in-
breeding due to the higher probability of mating between
relatives. Inbreeding has a twofold effect: It reduces fitness
whenever inbreeding depression is present, and it retains
non-random association of gene alleles (linkage disequilib-
rium) at higher rate which represents a reduction in the
diversity of genotypic combinations. Non-random mating
system can also affect inbreeding: The mating system varies
among individuals and populations, including selfing rate
(most of tree species are not dioecious) and diversity of
pollen donors, depending on the relative fecundity and
spatial distribution of reproducing trees.

Under the assumptions of Wright–Fisher's model popula-
tion (Wright 1931), the reduction of gene diversity and the
increase of inbreeding are driven by one single parameter,
population size. Using this model as a reference, the effective
population size (Ne) of a real population of size N that has a
per-generation rate of reduction of gene diversity (ΔHe) or
increase of inbreeding (ΔF) is such that: ΔHe=−1/2Ne or
ΔF=1/2Ne. It can be shown that, in the absence of dominance,
Ne also measures the per-generation rate of reduction of

Fig. 1 Expected rate of change
per generation (R′) for a single
selected trait under direct
selection, expressed in
phenotypic standard deviation
units, for different values of
heritability (h2) and different
selection intensities (i).
Assuming a Gaussian
distribution of the trait,
elimination of 25, 50 or 75 % of
the population corresponds to
values of i=0.42, 0.80 or 1.27,
respectively. The range of
empirical values of R′ found in
the literature by Gingerich
(2009) lies between the dotted
lines
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additive variance:Δσ2
A ¼ �1=2Ne.Ne is defined on the rate of

change of gene diversity or inbreeding, not on the actual
population size N. Ne is most often not directly estimable in
natural populations (unless longitudinal estimates of gene
diversity, He or σ2

A, or inbreeding, F), but its changes can be
predicted and decreasing Ne means intensifying the intensity
of genetic drift. When the actual population only departs from
the theoretical model by relaxing the assumption of
Poissonian distribution of reproductive success, it can be
shown that: Ne=(4N−2)/(V+2) where V is the actual variance
in reproductive success, i.e. Ne decreases substantially in
proportion to this variance.

Tree populations are generally assumed to have large
effective population size (Petit and Hampe 2006), in part
because they are outcrossing and disperse their genes over
long distances in particular through pollen (Ashley 2010);
thus, they should not be too much affected by genetic drift.
In their review, Schoen and Brown (1991) found Ne esti-
mates for tree species in the range of other outbreeding
plants: mean values around 3,000 for Pseudotsuga menziesii
and >8,000 for Pinus sylvestris and Picea abies, with high
variations among populations within each species.
However, locally, seed and pollen contributions to reproduc-
tion are highly uneven among individuals (Burczyk et al.
2002; Krouchi et al. 2004; Oddou-Muratorio et al. 2005),
and the great majority of the pollen disperses only in the
close neighbourhood, which can greatly reduce the effective
population size. In their review, Smouse and Sork (2004)
found that the effective pollen pool size Nep, defined as the
inverse of the probability that a female draws two offsprings
from the same father, ranges from 2 to 200 in tree
populations. Nep can be very small in some populations:
Fragmented populations of wind pollinated species of
Quercus humboldtii (Fernandez-M and Sork 2005) and
Quercus alba (Smouse et al. 2001) exhibit estimates of
Nep around 6 and 8, respectively. By contrast, in continuous
forest populations, several examples estimate high values of
Nep: Robledo-Arnuncio et al. (2004) estimated a Nep>70 in
a Spanish population of Pinus sylvestris. Fragmented
populations, isolated populations and populations at low
density have a higher risk of extinction due to the erosion
of diversity by genetic drift (Goodell et al. 1997; Hardy et al.
2004; Robledo-Arnuncio et al. 2004; Aguilar et al. 2008).

2.3 Interactions between selection, drift, gene flow
and phenotypic plasticity

A well-known interaction between drift and selection is the
vortex of extinction (Gilpin and Soule 1986): when there is a
genetic load in the population, a rapid decrease in population
size leads to increased genetic drift and increased inbreeding,
resulting in reduced mean fitness that further reduces

population size, which over time will result in extinction in a
geometric decline. However, there is no experimental evi-
dence to our knowledge that this kind of extinction vortex
ever occurred in trees. Alternatively, resistant genotypes that
emerge in the population increase their contribution to the
next generation and can restore population growth if not
eliminated at random, a process known as evolutionary rescue
(Gomulkiewicz and Holt 1995). Whether populations can be
rescued depends on population size, genetic diversity and the
degree of maladaptation to the new environment.

In the case when the environment changes both in space
and time, gene flow can bring into the population pre-adapted
genes (Pease et al. 1989; review by Kremer et al. 2012).
Kuparinen et al. (2010) showed that pollen and seed dispersal
at longer distance speed up the adaptation process. In tree
populations, it is expected that pollen-mediated rather than
seed mediated gene flow will contribute to this processes, with
average pollination distances commonly being hundreds of
meters (Ashley 2010), and maximum distance of 100 km
measured in Pinus sylvestris airborne transported pollen
(Robledo-Arnuncio 2011). In this species, along a latitudinal
gradient, Nilsson (1995) showed that long-distance pollen
migration brings into the population new phenotypes with a
phenology specific of other locations. Local individuals with
extreme phenotypic values, in particular for flowering phenol-
ogy, are keen to catch more long-distance pollen grains be-
cause they are better synchronized with source population of
interest and also because they are less saturated by local pollen.

Abundant theoretical literature exists on the role of pheno-
typic plasticity in evolution; recent reviews of predictions on
the interaction between selection and plasticity in the context
of climate change can be found in Chevin et al. (2010, 2012),
the second review also provides key references of empirical
studies of plasticity in trees. Maladaptive plasticity is obvi-
ously detrimental to adaptation. When adaptive plasticity is
not genetically variable, it is expected to slow down the
genetic response to directional selection in each generation
but also to allow the phenotypes to track the environmental
change more closely. The sustainability of this process of
adaptation depends on the fitness cost of plasticity. When
adaptive plasticity varies genetically, i.e. there is G×E inter-
action and plasticity can evolve, the amount of genetic vari-
ance of the plastic trait depends on the environment: If the new
environment increases the genetic variance, then plasticity
tends to accelerate the genetic response to selection and plas-
ticity is itself selected for (Lande 2009). Considering a steep
spatial environmental gradient, where gene flow interacts with
selection and plasticity, the evolution of plasticity is expected
to allow the population to explore a larger range, and marginal
habitats are expected to show higher plasticity (Chevin and
Lande 2011). A further degree of complexity arises when
considering the interplay between abiotic environment,
biotic interactions and evolutionary processes (Box 1).
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3 Potential effects of forestry practice on the rate
of evolution of trees

3.1 A global framework to assess the evolutionary impact
of silviculture

Considering the evolutionary impact of silviculture is thus an
additional requisite to adaptive forestry. While facing climate
change and uncertain future, forestry practice should simulta-
neously accelerate genetic adaptation by helping tree
populations to track the known environmental changes and
preserve the genetic diversity as a reservoir of future options to
respond to the next unknown changes. This is a classical
challenge in breeding programs: obtaining a rapid genetic gain
while keeping the potential for long-term response to selec-
tion. Breeders solve this problem by combining selection and
recombination. Genetic adaptation occurs if better performing
genotypes emerge during reproduction and if the best
performing genotypes spread in the population before extinc-
tion. Therefore, we can assign three objectives to evolution-
oriented forestry practice: (1) increase the chance of emer-
gence of ‘innovative’ genetic combinations, (2) facilitate the
spread of the best adapted genotypes and (3) preserve genetic
diversity for long-term response to selection. Acting simulta-
neously on the demography and the environmental conditions,
silviculture has an impact on the parameters of selection and
genetic drift. Due to the multiplicity and complexity of the
processes involved and to the huge diversity of biological and
environmental features among forests, it is more reliable to
predict the effects of silviculture on the parameters of evolu-
tion rather than on the final state of the genetic diversity. Thus,
silviculture should aim to limit the intensity of genetic drift,
increase the diversity of mating pairs, avoid counter-selection
and maintain selection pressure in the right direction, reduce
inbreeding etc. Here, we briefly consider the evolutionary
benefits, or risks, associated to current or future forestry
practice. A more quantitative prediction of their balanced
effects could rely on simulation studies using process-based
models that explicitly integrate demographic, genetic and
biophysical processes and allow to simulate interventions
(Kramer et al. 2008).

3.2 Foreseen evolutionary impact of common forestry
practice

A general consequence of silviculture on the drivers of
evolution is the change of environmental conditions: com-
petition and, possibly, other biotic or abiotic environmental
factors. As mentioned above, the environmental conditions
determines not only the phenotypic variance (σ2

P) of the traits

but also the genetic variance (σ2
A), in case of G×E interac-

tions, and the selection gradient that relates trait value to
fitness (β) (Fig. 2). Furthermore, increased canopy closure

also affects pollen dispersal and mating system parameters:
selfing rate (s), effective pollen pool size (Nep) and variance of
reproductive success (V) (García et al. 2005; Milleron et al.
2012).

Beyond these general effects, thinning, whether system-
atic or selective, will affect the spatial clustering of geneti-
cally related reproducing trees and their allocation to
reproduction and, therefore, the mating system (Fig. 2). By
removing neighbouring-related individuals, thinning may
reduce spatial genetic structure and, consequently, inbreed-
ing in the regeneration (Dounavi et al. 2002). Sagnard et al.
(2011) showed that, when the density of seed trees is low
(<16 treesha−1), a clustered distribution of seed trees will
produce less spatial genetic structure in the seedlings than a
random or dispersed distribution. Robledo-Arnuncio et al.
(2004), in Pinus sylvestris, and Restoux et al. (2008), in
Abies alba, found at seed stage that low densities of repro-
ductive trees simultaneously increase the probability of
selfing (from <5 to >20 %) and the diversity of the
outcrossing pollen (Nep), which can be mechanistically
explained by a higher rate of long distance pollen pollina-
tion (Klein et al. 2006). Therefore, lower seed trees density
can result in higher genetic diversity at seedling stage,
whenever pollen is not limiting and purge of inbreeding
occurs early, but it can be a risk when pollen is limiting,
which must be considered in the context of climate
change.

When the local population size is limited, a genetic drift
effect may result from the reduction of the number of
reproducing trees, leading to a loss of rare alleles (among
which currently deleterious genes). Such effect was ob-
served in old-growth forests of Pinus strobus comparing
pre- and post-harvest stands (>100 and <30 trees, respec-
tively) (Buchert et al. 1997; Rajora et al. 2000), as well as in
Picea rubens old growth forests (Mosseler et al. 2003).
Konnert and Hussendörfer (2001) compared 16 even-aged
and nine uneven-aged management systems in A. alba,
several forests for each group and also the two management
systems within the same forest: They found a slightly higher
number of rare alleles but smaller number of different ga-
metic combinations in the uneven-aged forests. However,
there are too few studies of this type to draw general con-
clusions on an eventual intrinsic difference between these
two management systems regarding their effects on the
genetic diversity. The drift effect is not a priori limited to
the managed population but it may also affect secondary tree
species as observed for Abies amabilis, Tsuga heterophylla,
Thuya plicata and Pinus monticola in Pseudotsuga
menziesii forests by El-Kassaby and Benowicz (2000).

In naturally regenerated stands, reproductive trees usually
result from successive selective thinnings for their pheno-
typic value such as stem vigour, health consideration, lack
of defects like thick branches or forked or twisted trunk, as
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well as for their spatial distribution in order to reduce compe-
tition. In Fagus sylvatica, selective thinning favouring the
most vigorous trees was found to increase the heterozygosity
by 4 to 9 % (Lauber et al. 1997; Dounavi et al. 2002), even
when selection occurs at a very early stage (Thiebaut et al.
1992). However, this effect was not detected in other
studies on A. alba (Hussendörfer and Konnert 2000) or
Pinus contorta (McDonald et al. 2001). We must re-
mind here that an increase in heterozygosity during
maturation of forest stands is frequently observed and
that natural selection of seedlings can start at a very
early stage in overstocked young regeneration (Pichot et
al. 2006). Selective thinning favouring the best growing
trees may act as selection for competing ability:
Assuming a Gaussian distribution of tree height, the
elimination of the 25 % (resp. 50 %) smallest individ-
uals represents a selection intensity i=0.42 (resp. 0.80)
on this trait. Selective thinning may also integrate a
direct selection on other traits chosen by the forester
(Fig. 2). We need to understand more clearly which
functional traits are indirectly selected for and how
these traits relate to future fitness in the context of
changing climate. One main question that still needs to
be addressed is how far silviculture will intensify selec-
tion for juvenile vigour and, if this is the case, how far
juvenile vigour is genetically positively or negatively
correlated with drought resistance.

The intensity of genetic drift, through the variance in
reproductive success, and the mating system not only de-
pends on the number and spatial distribution of reproductive
trees but also on their allocation to reproduction. As indi-
cated in Fig. 2, this allocation is influenced by local stand
density as well as other practices like pruning (Ayari et al.
2012). Thinning and pruning also affect the plasticity, which
will interact with selection processes as previously

mentioned: The question here is whether the plastic re-
sponse induced by the silviculture is adaptive or maladap-
tive regarding future climate change.

Multiple forestry practices may also be combined and
interact to modify the microenvironmental conditions of
development, generally as to reduce stress and competition
in order to favour growth (Forrester et al. 2012). Thus, after
an extreme drought event in 1976, stand decline was re-
duced in Picea abies stands that had previously been
thinned in 1971 (Misson et al. 2003): Compared to the
control plot, heavy thinning had a more beneficial impact
than moderate thinning (thinning from 36 to 14 or to 20 m2

ha−1 basal area, respectively). We are not aware of any study
of the effects this could have on plasticity (e.g. reduced
acclimation to future stress) and selection. As a case study,
we present the analysis of evolution and potential effects of
silviculture in the situation of highly heterogeneous envi-
ronment within the forest (Box 2).

3.3 Evolutionary benefits and risks expected from some
silvicultural recommendations related to climate change

New forestry practice is progressively implemented to re-
duce ecological and economic risks related to climate
change (Legay and Mortier 2005; Yousefpour et al. 2012).
From an evolutionary point of view, reducing environmental
stress has a twofold effect. On the one hand, it reduces the
damages and therefore contributes to increase the effective
population size (Ne), which is a crucial issue when popula-
tion size is already small or is expected to decrease drasti-
cally due to severe damages. But, on the other hand, it also
slows down the genetic improvement in the next generation
by reducing selection intensity (i), and it does not exploit
potential adaptive plasticity (no acclimation to future stress),
which is an important issue to consider in large populations.

Fig. 2 Expected effects of forestry practice on evolutionary processes:
schematic pathway from the forestry management in natural regenera-
tion systems to the selection and genetic drift parameters. See text for
explanation of the paths (σ2

P phenotypic variance, σ2
A additive genetic

variance, β selection gradient for natural selection, i selection intensity
for direct selection, s selfing rate, Nep effective pollen pool size, V
variance of reproductive success, Ne effective population size, F
inbreeding)
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We briefly consider here some of these practices, or changes in
practices, from the evolutionary point of view and illustrate
their possible balanced effects. In all cases, whenever apply-
ing new practice, it is crucial to keep precise records of what is
done, how and when, in order to facilitate future evaluation ex
post, in particular after marked climatic events.

Shortening rotation reduces the probability of the risk,
e.g. to extreme climatic events, but it can also increase the
vulnerability to the risk if shorter rotations select for higher
juvenile vigour and if juvenile vigour is genetically nega-
tively correlated with stress resistance. Both of these condi-
tions still have to be investigated. The answer will probably
depend on the species, on the environment and on the
management system considered.

Reducing the density of stands is envisaged to reduce the
effective drought stress supported by the trees. However,
this immediate positive effect may be partly balanced by a
long-term detrimental effect on selection by inducing a
maladaptive phenotypic response and by reducing selective
mortality (see first section). This risk is reduced if time is
left for sufficient natural selection to proceed before thin-
ning. More generally, from the evolutionary point of view,
interventions occurring at juvenile stage raise the question
of age–age correlations. Apart from the temporal changes in
environmental conditions, life stages differ in their physiol-
ogy and development. During the complex and temporally
changing selection process in trees, juvenile–adult genetic
correlations contribute to determine how far a selection
pressure (or release of selection) during the juvenile stage
will genetically affect the adult population. This issue can
hardly be addressed in situ. Partial answer, here again,
comes from the breeding experience and early selection
schemes. Studies on growth and wood density in different
Pinus species revealed that genetic age–age correlation >0.8
is generally achieved from the age of 10–12 years (Hannrup
and Ekberg 1998; Gwaze et al. 2000; Wu et al. 2007;
Bouffier et al. 2008). It varies greatly with environmental
conditions, and in Pinus radiata, this level of correlation can
be reached as soon as 2–5 years in certain sites (Gwaze et al.
2000; Wu et al. 2007). Matheson et al. (2002) showed that
genetic age–age correlations in Pinus radiata also vary with
the genetic background with higher correlations in presence
of inbreeding. Thus, silviculture may have an effect on
age–age correlations through its effects on the environ-
mental conditions and on the genetic background.
Further investigations on age–age correlations of func-
tional traits are deeply needed.

In the case of massive dieback, sanitary logging is nec-
essary to reduce the spread of primary or secondary para-
sites, and it can also be necessary for fire prevention or for
the protection of forest users. However, excessive elimina-
tion of surviving trees could result in the elimination of
resistance to the pathogen (Burke 2011).

3.4 Evolution-oriented forestry, why not?

We imagined some specifically evolution-oriented forestry
practices in the case of natural regeneration management
system (Table 1). These interventions should not be directly
considered as recommendations or guidelines as such; we
rather propose them as case studies to illustrate innovative
adaptive forestry that would take into account short- and
long-term evolutionary potential, still to be associated with
other clues. This is not an exhaustive list, and any combi-
nation of the proposed interventions can be envisaged.

In order to reduce the intensity of genetic drift (increase
Ne) in small populations, silviculture may be oriented to-
wards reduced variance of fecundity (V) between trees:
Reducing V will not only increase Ne within each annual
seed production, as mentioned above, but it will also reduce
the fluctuation of effective contributions across years and
thus increase pluri-annual Ne estimates (Krouchi et al. 2004)
. This would be another objective assigned to thinning and
pruning. It requires a balance between keeping sufficient
number of seedling trees and sufficient spacing between
them (optimisation should be made on a case-by-case basis,
depending on dispersal capacities). Due to the tree×year
interaction effect on the variation in fecundity generally
observed in trees, a general recommendation would be to
cumulate reproduction during several years. Actually, cur-
rent practice may already be optimal for this purpose. A
negative side effect is to slow down the elimination of
detrimental alleles (Couvet and Ronfort 1994) and reduce
the response to selection. A compromise between preserving
the genetic diversity for the future (reduce genetic drift) and
accelerating the immediate response to selection could be to
equalize the mating success per patch, in particular when the
environment is spatially heterogenous (Box 2).

In order to reshuffle the local genetic diversity and in-
crease genetic recombination, silviculture could enhance
local gene flow, either through artificial dispersal of local
seeds or by assisting pollen dispersal. With the same objec-
tive, isolated seed trees should be considered with care:
From one side, they may have a higher selfing rate but, on
the other side, they can capture long distance pollen flow. If
selfed seeds are eliminated at an early stage of development
(e.g. empty seeds in some conifer species), the fertile seeds
hamper a large genetic diversity. In the case of heteroge-
neous environment within the forest, areas for wood
production and areas for evolution could be spatially
dissociated while maintaining gene flow between these
entities (Box 2).

In an environmental cline, typically an altitudinal cline, a
strategy might be to accelerate the migration of the popula-
tion towards more favourable areas. The velocity of migra-
tion depends on the effective dispersal, and effective
dispersal is highly dependent on the local conditions for
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seedling establishment conditions (Amm et al. 2012). We
can imagine to enhance seed germination and seedling
growth by preparing the soil or controlling competition
and predation at distance from the core of the population,
in the direction wanted for migration. For zoochorous spe-
cies, we can also imagine to attract seed dispersers along the
wanted migration route (Oddou-Muratorio et al. 2004;
García et al. 2009; Schleuning et al. 2011).

Genetic enrichment of the local genetic resource by the
introduction of a limited amount of allochthonous material
from a putatively pre-adapted origin, through seed or pollen
introduction, could present a twofold benefit of introducing
gene alleles of interest and increasing the global genetic
diversity. To avoid gene swamping effect and reduction of
the effective population size, it is essential to use a large
genetic base of the introduced material (Lefèvre 2004). For
long-lived organisms, it is also important to anticipate a
possible trade-off between adaptation to long-term climatic

trend and adaptation to current conditions and/or to annual
fluctuations, such as vulnerability to late frost of early
flushing genotypes.

As a complete utopy, we can imagine future access to
intensive genotypic data on each adult tree. Inspired from
the marker-assisted selection strategies used in plant and
animal breeding, marker-assisted selective thinning could
combine the objectives of increasing the adaptive change
for the target traits that are unambiguously identified while
preserving the maximum diversity in the rest of the genome.

4 Genetic monitoring and study tools

In a recent publication, Hansen et al. (2012) reviewed the
different tests and approaches for genetic monitoring of
adaptive changes using phenotypic or molecular tools.
Their focus was on the capacity to demonstrate the adaptive

Table 1 Some examples of evolution-oriented forestry practice, including re-orientation of usual interventions (no supplementary cost) and
additional interventions

Forestry practice Expected benefits Associated costs and risks

Ne-oriented regulation of the density and spatial
distribution to equalize reproductive success
between trees in small populations

Reduce the variance in reproductive
success to reduce genetic drift

No supplementary cost

Reduce spatial genetic structure in the
seedlings and inbreeding in next
generation

Risk to slow down the elimination of detrimental
genes, prefer equalization of mating success per
patch (compatible with the next line)

In heterogeneous environment, dissociate areas of
production and areas of evolution (selection
patches in harsh areas) and allow gene flow
between these entities

Increase the reproductive contribution
of the trees that have survived to
drastic selection pressure

Limited supplementary cost

Requires preliminary simulation studies to
estimate benefits in various contexts (strength
and spatial structure of the environmental
heterogeneity)

Save the lone tree, which cumulates long distance
dispersal (in allo-pollinated seeds) and can be
adapted to marginal conditions; collect seeds for
local assisted regeneration

Diversify the mating pairs to favour the
emergence of new genotypic
combinations

Limited supplementary cost
Requires a protocol for assisted regeneration

Promote adaptation to marginal
conditions

Risk of inbreeding if self-pollinated seeds are not
purged at a very early stage (e.g. seed abortion)

Assisted local seed dispersal (e.g. collecting,
possibly over several years, mixing and
replanting seeds within the stand) or pollen
dispersal (e.g. air flow used in seed orchards)

Enhance local gene flow to diversify
the mating pairs and favour the
emergence of new genotypic
combinations

Potentially significant supplementary cost

Requires preliminary studies to estimate benefits
in various contexts (genetic diversity and spatial
structure)

Reduce inbreeding Requires a protocol for assisted regeneration

Enhance local migration capacity by favouring
seed dispersal and germination at distance from
the main stand

Speed-up colonisation of locally
favourable habitats in an
environmental gradient

Potentially significant supplementary cost

Genetic enrichment by introduction of a limited
amount of seeds or pollen from presumably pre-
adapted allochthonous origins

Introduce pre-adapted genotypes Potentially significant supplementary cost

Increase local genetic diversity Risk of gene swamping and reduction of effective
population size (Ne) if local population is small
and if introduced material has low genetic
diversity

Risk of unforeseen local maladaptation

Marker-assisted selective thinning (futurist) Increase selection intensity on target
major genes while retaining genetic
diversity in the rest of the genome

High supplementary cost

Requires accurate genetic knowledge and high-
throughput genotyping capacities

See text and Box 2 for further explanation
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response and rule out alternative hypotheses that might
explain the genetic change. In this section, we investigate
how far recent genetic monitoring methods and tools can
help to rationalize evolution-oriented forestry.

4.1 What is new in molecular and phenotypic tools?

A comprehensive review of the genetic markers and their
use in trees was published by Prat et al. (2006). Almost all
kinds of markers have been developed on one or several tree
species, and they were mainly used to infer on the neutral
genetic diversity and neutral processes (drift, mating system,
dispersal). With the classical genome sequencing projects,
which started in the 1990s for trees, a gap in terms of
available tools had progressively appeared between a very
limited number of model tree species and the other species.
In the last 3 years, recent advances in DNA sequencing have
revolutionized the field of genomics making it possible to
generate a large amount of sequences and markers in time-
and cost-effective way. Nowadays, thanks to the emergence
and evolution of the so-called next generation sequencing
techniques and related bioinformatics (Metzker 2009;
Kircher and Kelso 2010), full-genome sequencing,
reduced-representation sequencing and targeted sequencing
are in progress not only for model species but also for non-
model species where molecular monitoring is becoming
worth considering from scratch. Evidence of genetic
changes at molecular level in trees has recently emerged
from the direct study of genome wide DNA polymorphisms:
evidence of the correlations between genotype frequencies
and environmental gradients (Eckert et al. 2010) or climate-
related traits (Grivet et al. 2011), sometimes completed with
functional information on the detected genes (Holliday et al.
2010). See also Alberto et al. (2013) for a recent review of
single nucleotide polymorphisms associated to climate re-
lated traits in trees. However, as Rockman (2012) very
wisely stated, the extraordinary potential of these ap-
proaches should not be misleading: Due to the genetic and
environmental sensitivity of the response to selection as
previously discussed, we should not expect to find many
single gene alleles having large, constant and uniform effect
in all populations. If such nucleotides are detected, we
should not reduce the genetic variation to them because
most of the genetic diversity of interest for adaptation to
climate change will remain cryptic. These approaches will
nevertheless be very useful in providing genetic indicators
of the selection pressure.

The phenotypic approach of adaptation has also evolved
in two directions. Firstly, the physiologists have produced
proxies of physiological functions that can be measured in
large sample size (hundreds of individuals). The relation
between the measured trait and the actual function is gener-
ally indirect and requires careful interpretation, e.g. carbon

isotope discrimination or ring density used as proxies of the
response to drought (Osório and Pereira 1994; Tene et al.
2011). It is probably worth reminding that splitting an
integrated phenotypic trait into simpler functional compo-
nents does not resolve the complexity, e.g. functional com-
ponents do not necessarily have higher heritability or
simpler genetic determinism than the integrated trait, be-
cause new interactions and regulations appear at finer scale.
Secondly, methodologies combining phenotypic and geno-
typic information have been developed to estimate genetic
parameters (variances and correlations) in situ, i.e. in the
natural environment, at any life stage and without requiring
controlled pedigrees (Ritland 1996). To estimate selection
gradients (β) in trees, a common approach is to use perfor-
mance traits like survival, growth or reproductive traits as
proxies of fitness and study the impact of functional traits on
these performance traits in controlled ex situ progeny tests.
Using this approach in Quercus suber, Ramirez-Valiente et
al. (2011) detected significant heritability but non-
significant selection gradient for carbon isotope discrimina-
tion, contrasting with very low heritability and significant
selection gradient for specific leaf area. An alternative ap-
proach of selection gradients through the assessment of
actual reproductive success in situ was recently developed
(Oddou-Muratorio et al. 2005; Burczyk et al. 2006; Klein et
al. 2011). This method, based on the mixed-mating
neighbourhood model, consists in estimating the reproduc-
tive success of individual adult trees using spatial genetic
data of seedlings and their potential parents and then in
relating this reproductive success to phenotypic traits.
Bontemps (2012) used this method in a marginal population
of F. sylvatica: In this case, the author found significant
heritability and significant selection gradient for carbon
isotope discrimination, contrasting with non-significant her-
itability and non-significant selection gradient for specific
leaf area.

4.2 Possible monitoring

Various sets of state and pressure indicators have been pro-
posed for the monitoring of the genetic diversity in forest
trees, based on direct genetic assessment or indirect observa-
tions through the demography and ecology of the populations
(Namkoong et al. 1996; Brown et al. 1997; Koski et al. 1997;
Lefèvre and Kajba 2001; Aravanopoulos 2011). Table 2 brief-
ly reviews the possible uses of molecular and phenotypic
tools, and the requirements of these uses, for genetic monitor-
ing of adaptation. We distinguish two main objectives for
genetic monitoring: (1) quantification and characterization of
the genetic diversity and (2) monitoring of the drivers of
genetic changes.

The genes controlling the variance of most adaptive traits
(quantitative trait loci, QTL) are expected to be numerous
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with small individual effect. This is confirmed by empirical
results, even though molecular tools only detect a small
fraction of these QTLs. The QTLs and their genetic effects
vary depending on the environment and the genetic back-
ground. Therefore, defining the adaptive genetic diversity as
the whole set of QTLs potentially affecting fitness compo-
nents, there is no strict frontier between neutral and adaptive
genetic diversity: A gene polymorphism that is neutral in
one context may become adaptive in another environmental
or genetic context and vice versa. Thus, considering climate
change and its uncertainties, quantification and characteri-
zation of both currently adaptive genetic diversity and cur-
rently neutral genetic diversity are needed. Classically, the
overall genetic diversity is assessed with neutral markers
(Buchert et al. 1997). Quantification and characterization of
the current adaptive genetic diversity is assessed using phe-
notypic and molecular tools. Using only the phenotypic
tools, the assessment of the genetic matrix of variances
and covariances of adaptive traits requires known pedigrees
and ex situ controlled experiments (preferable in trees for
which deep pedigrees are not available in natural
populations like in other organisms). Candidate gene poly-
morphisms, which include direct functional polymorphisms
as well as linked markers, provide direct or indirect infor-
mation on the diversity of target genes. When markers and
phenotypic tools are combined, several approaches can be

conducted: QTL mapping in known pedigrees and con-
trolled conditions, QTL association to traits in controlled
conditions and in situ studies of QTL association to the
environment (Neale and Savolainen 2004).

All kinds of molecular tools of known heredity may
provide information on the neutral drivers of genetic
changes: genetic drift, mating system and dispersal. More
interesting is to investigate the changes in these drivers,
which generally requires transgenerational sampling.
Genome-wide markers as well as candidate genes polymor-
phisms are now commonly used to detect signature of past
selection events by testing a departure of the diversity pat-
tern from the neutral expectation. Monitoring ongoing selec-
tion processes requires to relate directly the trait to the fitness
or at least to a performance trait (selection gradient β). With
phenotypic tools alone, trait to performance mapping can be
assessed ex situ with known pedigrees. When molecular and
phenotypic tools are combined, in situ selection gradient
studies can be performed.

5 Conclusion

The adaptive capacity of tree populations is potentially
huge, and silviculture can have a significant impact on the
rate of phenotypic and genetic change per generation: The

Table 2 Objectives and requirements of genetic monitoring using molecular and phenotypic tools

Monitoring objectives Requirements

Molecular tools only Phenotypic tools only Combined approach

Quantification and characterization
of the genetic diversity

Quantify the global genetic diversity
and characterize its organisation

Neutral markers – –

Decipher the genetic architecture of
adaptive traits (QTLs, variances and
correlations)

Known pedigrees, validated
candidate genes
polymorphisms

Known pedigrees, common
garden experiments (ex situ)

QTL mapping or QTL
association studies, ex situ
experiments
and in situ methods

Monitoring the drivers of genetic changes

Monitor recent changes in demography
and genetic drift intensity

Neutral markers, multi-
generation sampling

– –

Monitor the mating system and
hybridization

Neutral markers, multi-cohort
sampling

– –

Characterize pollen and seed dispersal
functions

Neutral markers, seed or/and
seedling samples

Pollen and seed traps Combined approach possible

Detect signatures of past selection (β) Genome wide markers and
candidate genes
polymorphisms

– –

Monitor current selection gradient (i, β) Validated candidate genes
polymorphisms, multi-
generation sampling

Known pedigrees, path analysis
traits to performance, ex situ
experiments

Selection gradient studies, in
situ methods

See text for further explanation

QTL quantitative trait loci
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rate of change might probably be increased or reduced by a
factor two depending on management interventions, which
should not be neglected. The concept of evolution-oriented
forestry that we introduced here does not pretend to allow
for sufficient change in all cases. It should be considered as
an option, with different associated benefits, risks and costs
than those associated to the plantation strategy. Both strate-
gies can also be combined. In any case, it is crucial to
consider the potential evolutionary impact of silviculture
when designing an adaptive forestry strategy. We proposed
a simple framework to analyse and foresee the effects of
forestry practice, and we identified a limited number of
evolutionary processes and parameters that could be affect-
ed. Only few quantitative predictions can be made today,
basically when evolutionary drivers are considered individ-
ually, and most expectations remain qualitative. Qualitative
expectations can be used to draw research hypotheses.
Quantitative predictions are needed to assess more precisely
the cost effectiveness of forestry practice under various
climate change scenarios. Quantitative comparison of
evolution-oriented forestry with other baseline management
options will require further process-based modelling and
simulation studies for different forest types and species,
different biotic and abiotic environments and different cli-
mate change scenarios. For a better understanding of the
limits of the response to selection, we suggest to couple
demogenetic models with biophysical models or host–para-
site models.

One challenge for forestry decision-making under cli-
mate change is to reach a compromise between short-term
and long-term objectives, e.g. speed-up the response to
current selection pressure while preserving diversity and
evolvability for uncertain future. A safe guideline is to
favour natural selection for certainly adaptive traits, like
drought resistance in the areas where more severe drought
is expected, avoid random genetic erosion and increase
genetic mixing. Over-selection for undue traits should also
be avoided. As we have shown, each forestry practice has an
effect on several evolutionary drivers (a geneticist would
say pleiotropic effects) and interaction effects of different
practices on a single evolutionary driver also exist (epistasis
in genetic terms). To understand the global impact of for-
estry practice, in parallel to modelling approaches, long-
term silvicultural options should be experimented. These
new experiments will provide to the next generation of
foresters very informative results, complementary to those
obtained from comparative studies of existing situations.

Local decision should rely on a case by case approach
taking into account each particular situation. Following
quantitative genetics theory, we expect that in most cases
genotypic diversity rather than allelic diversity constrains
evolutionary changes. Can we obtain higher rate of change
by driving recombination and selection within the current

population? Do we need to introduce allochthonous pre-
adapted genotypes to accelerate the emergence and spread
of adequate allelic combinations? To address these questions
and make a diagnostic, combined genophenotypic ap-
proaches in situ are very promising and should be further
developed. Molecular tools initially developed for model
species now become available for non-model species.
Similarly, methodologies and knowledge about the genetic
architecture of traits and phenotype construction (e.g. genet-
ic and environmental correlations, age–age correlations)
should be generalized to non-model species to help better
understanding the gene to trait and gene to fitness mapping.

Box 1—Raising-up complexity (1): the interplay be-
tween biotic interactions and evolutionary processes in for-
est trees

Trees interact with diverse mutualistic and antagonistic insect species.
Mutualistic insects may be essential for plant reproduction during
pollination, while antagonistic insects may be damageable to plants
by consuming and removing plant parts and by selectively feeding
on their reproductive tissues (Crawley 1989). The strength of such
negative effects depends on the timing, the type and the amount
of damage, as well as the stage of the plant’s life cycle at which
the damage occurs (Marquis 1992). By directly affecting tree
reproduction or survival, the demographic and evolutionary
consequences of the feeding activities of seed-specialized and
tree-killing insect species are thus likely to differ from most forms
of herbivory which only result in partial removal of tissues from
individual plants (Hulme 1998).

Since seed predation leads to the eradication of individuals in a
population, it plays a crucial role in plant population dynamics with
possible genetic drift effects when population size is limited and
potentially acts as a selective force driving the evolution of
particular plant traits such as flowering synchrony, flowering
phenology, inflorescence characteristics, flower size, flower
longevity and mast seeding (Janzen 1971; Brody 1997; Fenner et
al. 2002; Cariveau et al. 2004; Rose et al. 2005; Strauss and Whittall
2006). Many tree species suffer from large seed losses due to pre-
dispersal seed predation, which can have significant effects on re-
cruitment and plant population growth rate (Maron and Crone 2006;
Kolb et al. 2007). However, the effect of such parasites on the long-
term fitness of their host plant appears controversial (Crawley 1989;
Horvitz and Schemske 2002), mainly due to the lack of data address-
ing this issue, especially on perennial plants. There is still a crucial
need for studies examining the genetic consequences of massive seed
losses within a host tree population, especially in a context in which
pre-dispersal seed predation shows significant variation between
trees. Indeed, seed loss due to seed-specialized chalcid wasps may
vary from less than 1 to 100 % between trees (Roques 1981;
Rappaport et al. 1993). At the tree population level, this raises the
question of how such local variation in pre-dispersal seed predation
may increase or, reversely, decrease the variance of effective seed set
among trees, which influences the effective population size.

Evidence of insects directly acting as selective agents on forest trees is
still lacking in the literature. Despite the extremely high tree mortality
rates recorded during population outbreaks of the bark beetle
Dendroctonus ponderosae Hopkins, many trees escape or survive
bark beetle attacks, regardless of their vigour, age and/or size (Ott et
al. 2011). Little is known about the heritability of tree traits involved
in survival to bark beetle attacks such as resin acids (Baradat et al.
1978) and resin flow, viscosity and rate of crystallization (Nebeker et
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al. 1992), in the exception of monoterpene production, which has
been shown to be under strong genetic control (Ott et al. 2011).

Understanding how abiotic and biotic disturbances and tree dynamics
are interdependent is also crucial for predicting the overall impact of
parasitism on tree evolution. Indeed, severe abiotic changes such as
droughts and/or heat waves may affect trees and parasites, as well as
their interactions (Jactel et al. 2012). Successive drought episodes
can affect directly tree survival (Allen et al. 2010), or indirectly when
higher temperatures and lower tree resistance trigger severe forest
insect outbreaks (OFEFP 2005; Netherer and Schopf 2010; Durand-
Gillmann et al. 2012). The interdependence between climate, biotic
factors and tree dynamics remains complex to predict. Drought
induced changes in tree nutritional quality (water, carbohydrates
and nitrogen contents) or in tree defence mechanisms can limit
the development and the damages of parasites (Rouault et al.
2006; Jactel et al. 2012; Forkner et al. 2004). Extreme droughts
may even be directly involved in the collapse of herbivorous
populations at wide scales (Yarnes and Boecklen 2005). But drought
can also affect negatively tree physiology and decrease the effective-
ness of tree resistance mechanisms to pathogens and parasites
(McIntyre et al. 1996).

Fire ecology provides interesting additional examples of the
complexity of integrating interdependencies between trees, biotic
and abiotic factors. Bark beetle outbreaks and forest fires have
indeed jointly increased in extent and severity during the last
decades, raising concerns about their possible interactions (Parker
et al. 2006; Simard et al. 2011). Bark beetle outbreaks may increase
the probability and intensity of active crown fire because they create
great quantities of dead and ladder fuels (Brown 1975; McCullough
et al. 1998). However, Simard et al. (2011) suggest that active crown
fire are less probable in the short-term after outbreaks due to insect-
driven stand thinning, while the probability of passive crown fire
does not change in the short term but greatly increases in the decades
following an outbreak. Thus, bark beetles are likely to indirectly
affect non-attacked trees through subsequent enhanced fire risks.
This clearly illustrates the critical need to integrate the possible
interplay between the abiotic environment, biotic interactions and
trees dynamics when designing forest management strategies.

Box 2—Raising-up complexity (2): evolution and silvi-
culture in a highly spatially heterogeneous environment

In trees, the selection process is complex due to the long life-cycle and
the high within-stand spatial environmental heterogeneity. Firstly, for
long-lived and sessile organisms, different selection pressures may
occur successively from the juvenile stage to the adult stage, e.g.
selection for competing ability in a young dense regeneration vs.
selection for stress resistance in the adult stage. Secondly, in hetero-
geneous environment, the phenotypic correlation between parents
and offspring do not only depend on genetic control of the phenotype
but also on the difference in environmental effects between the
parents’ and offsprings’ sites. Finally, the environmental heterogene-
ity induces spatial variation in selection pressure, eventually leading
to different selection pressure between parents and offsprings. Thus,
evolution-oriented forestry should take environmental heterogeneity
into account.

As a general objective, evolution-oriented silviculture should aim at
favouring the mating success of the best growing trees located in the
patches where the highest desired selection pressure occurs. In ho-
mogeneous conditions where the selection pressure is uniform, this
objective is directly achieved by classical selective thinning. In
heterogeneous conditions, this objective could be achieved if enough
trees are selected for seeding within each patch where high selective

pressure occurs, even though these trees may have lower growth than
neighbours growing in more favourable conditions.

In such context, assessing and mapping the environmental heterogeneity
among patches is essential to avoid confusion between micro-
environmental and genetic effects on the performance of the trees.
It is crucial not only to assess the individual performance but also the
patch conditions with synthetic indicators, easy to use and indepen-
dent of the competition, such as site index, species composition of
vegetation etc. Local variations of site index can be assessed through
spatial patterns of tree height; therefore, it would be easier to identify
and mark very early the ‘good’ phenotypes in highly selective areas,
before a substantial reduction in number of trees happens due to
other criteria.

Genetic improvement of the whole population will occur if these
highly selected trees effectively contribute to the regeneration at
stand level. If pollen or seed dispersal limits their effective
contribution, considering here fecundity as included into the global
dispersal process, it might be necessary to assist natural regeneration
by local seed transfer from low to high selection patches within
the stand.
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Résumé de thèse

La rapidité du changement climatique observé et prédit soulève la question de la vitesse à laquelle

les espèces pourront s'adapter au climat futur. Les populations exposées aux changements de condi-

tions environnementales peuvent s'adapter sur place (sans migration) grâce, dans un premier temps,

à la réponse plastique des individus, puis, à long terme, par la réponse à la sélection (adaptation

génétique). En situation d'environnement variable à la fois dans l'espace et le temps, les �ux de gènes

peuvent faciliter la di�usion d'allèles béné�ques entre populations. L'objectif de cette thèse est d'étu-

dier expérimentalement l'interaction entre adaptation et dispersion pollinique à longue distance sur

un gradient altitudinal de hêtre commun (Fagus sylvatica). Cette étude a été conduite à partir de trois

populations de hêtre sur le versant Nord du Mont-Ventoux (de 900 m à 1400 m d'altitude). Douze

traits fonctionnels (phénologiques, physiologiques et morphologiques) potentiellement adaptatifs ont

été mesurés sur 60 descendances maternelles issues de ces populations (20 mères/population, 100 in-

dividus/mère) et placées en pépinière. Les résultats de cette thèse montrent que (i) les forts taux de

pollen immigrant reçus par les populations (m = 56 %) n'empêchent pas l'émergence de patrons de

di�érenciation adaptative, (ii) la sélection érode la variance génétique des traits, (iii) malgré l'existence

de variance génétique pour tous les traits, les covariances génétiques entre traits peuvent a�ecter les

taux et directions d'évolution future, et (iv) les �ux de pollen contribuent à augmenter la variance

génétique totale au sein des populations. Finalement, les populations à moyenne et hautes altitudes

pourraient avoir les capacités de s'adapter au climat futur.

The rapidity of the climate change observed and predicted raises the issue of how fast species can

adapt to future. In face of environmental change, populations can adapt without migrating thanks

to their plastic response in a �rst time, and to their response to selection in the long term (genetic

adaptation). In conditions of environment variable both in space and time, gene �ow can enhance the

spread of bene�cial alleles between populations. The objective of this thesis is to experimentally mea-

sure the adaptive di�erentiation and the long-distance pollen dispersal along an elevational gradient of

beech populations (Fagus sylvatica). In this study we investigated three beech populations located on

the northern side of the Mont-Ventoux (from 900m to 1400m of elevation). Twelve potential adaptive

functional traits (phenological, physiological and morphological) have been measured on 60 maternal

families collected from these populations (20 mothers/population, 100 o�spring/mother) and planted

in nursery. The results of this thesis show that that (i) the strong pollen immigrant rate received by

the populations (m = 56 %) did not their prevent adaptive di�erentiation, (ii) the action of natural

selection erodes the genetic variance of the traits, (iii) despite signi�cant genetic variance for all the

traits, the genetic covariance between traits should a�ect the rate and direction of evolution in the

future, and (iv) gene �ow contribute to increase the total genetic variance within the populations.

Finally, populations at medium and high elevations may have the potential to adapt to future climate.
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