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Title: Adaptation of Douglas-fir (Pseudotsuga menziesii (MIRE. ) FRANCO) to the climate change:
retrospective study based on annual-ring analysis
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Abstract:

Forest response to the drought increase associated fo the climatic warming relies on tree
adaptive potential, i.e. the genetic variation and the heritability of adaptive traits involved in
resistance fo drought. In the first chapter, we identify easy-to-measure proxies of adaptive
traits for resistance to drought. We compare the wood microdensity of dead and surviving trees
after the 2003 heat wave in France. The most discriminating variables are the mean density of
high and low-density seements, high-density proportion and coefficient of variation of the low-
density segment. The wood of the surviving trees is always denser and more heterogeneous. If
these adaptive tragits are variable and heritable, then it is possible fo select for improved
resistance to drought in the breeding population as well as in natural regeneration. Our resulés
also sugeest that directional selection is going on in more or less water-stressed environments.
The direction is variable eccording to the nature of the selection pressure in the different
regions.

In the Chapter I, we estimate the evolutionary potential to drought of the introduced Douelas-
fir in France. This evolutionary potential relies on the magnitude of the genetic variation and
of the heritability of the adaptive traits found in the first chapter. The heritability and the
genetic variation are highly variable between provenances, sites and, to a much lower extent,
between annual rings. Most variables have moderate to high heritability estimates for at least
some provenances in some sites. Some traits tend to have generally higher heritability and
eenetic variation estimates. These are mostly variables of the density part of the annual ring.
The variables having at the same time relatively high estimates of heritability and genetic
variation are good candidates for becoming efficient selection traits for resistance to drought
in tree breeding as well as in natural regeneration. The significant between-site variation
suegests that the herftability estimates increase with site guality. The estimates are also
significantly different between provenances with a strong provenance = site interaction.
Conversely there is little sienificant between annual-ring variation.

The chapter il takes advantage of the annual-ring variation to study the relationships between
the genetic parameter estimates and climatic and soil variables. The heritability and genetic
variation estimates of most variables significantly relates with most tested environmental
variables. Very few variables never correlates with any environmental variable. The significant
relationships are very variable befween traits, provenances and sites. The most important
predictors are temperature, evapotranspiration, and soil water reserve and water deficit.
Rainfall mareinally influences the eenetic paramefer estimates. Generally, the better the
growing conditions, the higher the estimates. All components of the experimental trials affect
the eenetic parameters estimates. Thus, the choice of the plant material and of the
experimental site strongly determines the genetic parameter estimates. The uncontrolled
climatic variation may randomly affect the estimates.
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Titre : Adaptation du douglas (Pseudofsuga menziesii (MIRE. ) FRANCO) aux changements
climatiques : étude rétrospective basée sur I'analyse des cernes

Mots-clés @ sécheresse, microdensité, héritabilité, variation génétique

Résumé :

La réponse des arbres a [l'augmentation des seécheresses lices au réchauffement climatique
dépend de leur capacité dadaptation, ¢’est-d-dire de la variation génétique et de ["héritabilité
de caractéres adaptatifs impligues dans la résistance a la sécheresse.

Dans le chapitre |, nous identifions des proxys facilement mesurables de caractéres adaptatifs
impligués dans la résistance 4 la sécheresse en comparant lg microdensité du bois d individus
marts et sunvivants aprés la sécheresse de 2003. Les variables les plus discriminantes sont les
densités moyennes de seements de haute ef basse densité, la proportion du seement de haute
densité et le coefficient de variation du seement de haute densité. Les arbres survivants ont
toujours une densité plus élevée et des profils eenéralement plus hétéroeénes. 5i ces traits sont
suffisamment variables eénétiquement et héritables, alors il est possible de sélectionner des
arbres plus résistants 4 la sécheresse dans les populations d'amélioration et dans les
peuplements forestiers destinés a4 étre réeénérées naturellement. Nos résultats suegérent
qu'une sélection naturelle directionnelle pour la densité du bois du douglas se produit dans des
emnvironnements plus ou maoins limités en eau. Cefte sélection agit dans des directions
différentes selon les caractéristiqgues des pressions de sélections subies dans les régions
Etudides.

Dans le chapitre I, nous évaluons e potentiel d’adaptation 4 la sécheresse du douglas infroduit
en France. Ce potentiel d’adaptation dépend de la variation genétigue et de heéritabiliteé des
caractéres adaptatifs mis en evidence dans le chapitre I. Nous trouvons une grande variabilite
des estimations d°heritabilité et d’AGCY entre variables, provenances, sites et, dans une farh!e
mesure, entre cernes annuels. La plupart des variables possédent des héri tﬂi}itites élevées d
assez elevees gu moins pour certaines provenances dans certgins sites. Cerfaines variables
tendent 4 awoir des héritabilités et AGCV eéndéralement plus élevées : ce sont plutdf des
variables de la partie de faible densité du cerne. Certaines varigbles de résistance a4 la
sécheresse possédent 4 la fois une héritabilité ef une AGCV élevées : ce sont de bans critéres de
sélection pour la résistance @ lo sécheresse en amélioration eénetigue ou en réeenération
naturelle. Les estimations différentes entre sites sugeérent que les estimations d*héritabilités
augmentent avec le cargctére favorable du milieu. Les estimations sont sienificativement
différentes entre provenances, avec de forts effets d'interaction aver les sites. En revanche il y
a peu ou pas de différences significatives entre cernes.

Dans le chapitre Ill, nous avons tenu compte de la varigtion associée gux cernes de Croissance
pour étudier les relations entre les estimations annuelles de paramétres eenétigues et des
variables climatigues et eédaphigues. Les estimations d'heéritabilite et de variation genétique de
la plupart des variables de microdensité sont corrélées sienificativement avec la plupart des
variables environnementales testées. De rares variables nont montré aucune corrélation
significative dans gucun cas. Les caractéristigues des relations sienificatives sont variables
entre les caractéres, les sites et les provenances. Les predicteurs climatigues les plus
importants sont la température, ['évapotranspiration, la réserve en eau du sol et le déficit en
eau. Lles précipitations affectent peu [ estimation des paramétres genétigues. De fagon
eenérale, meilleures sont les conditions de croissance, plus élevées sont les estimations. Toutes
les composantes des essais experimentaux modifient les estimations des paraméetres genetigues.
Certagines peuvent étre fortement déterminées par le choix du matériel véeetal et du site.
Drautres, cormme la variation climatique temporelle, sont moins contrdlées et peuvent affecter
de fagon plus ou moins aléatoire les estimations.
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Contexte et présentation de ce travail de thése

Les changements actuels dans le systéme climatique de la Terre s’accompagnent de
I’augmentation de I'intensité, de la fréquence et de la durée de phénomeénes climatiques extrémes
tels que vagues de chaleur, orages, cyclones tropicaux, inondations ou sécheresses. Ces
modifications soumettent les espéces forestieres plantées ou régénérées naturellement en France
ou ailleurs & un nouveau défi, avec probablement d'importantes conséquences biologiques et
économiques.

Selon I’Agence Européenne pour I'Environnement, la température moyenne de la période
2006 a 2015, la decennie la plus chaude enregistrée, était en Europe de 1,5°C au-dessus du
niveau préindustriel. L’Europe a connu plusieurs vagues de chaleur extrémes depuis les années
2000 (2003, 2006, 2007, 2010, 2014 et 2015). Il est admis que la fréquence de ce type
d’événement va augmenter dans le futur. En fait, ces canicules sont considérées comme des
composantes du changement climatique en cours.

La canicule de 1’ét¢ 2003 et celles qui ont suivi étaient accompagnées de fortes
contraintes hydriques. Cette disponibilité en eau trés limitée pendant la saison de végétation a eu
des impacts fonctionnels et physiologiques négatifs sur la croissance et la survie des arbres. Les
suites de la canicule de 2003 ont été largement observées dans divers écosystemes forestiers de
France. Parmi les essences résineuses les effets étaient particuliérement marqués chez le douglas
(Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco), une espece forestiére introduite productive et de grande
importance économique et écologique. La connaissance de la réponse des espéces forestiéres
aux évenement liés au changement climatique, tels que la canicule de 2003 en Europe, est
importante pour prédire la survie et la croissance de ces especes et pour proposer des directives
pour la gestion durable des espéces, avec une attention particuliere a celles a grande valeur
économique.

Les effets négatifs du changement climatique sur les populations d'arbres peuvent étre
freinés ou compensés par leur capacité intrinséque d’adaptation, c’est-a-dire par leur potentiel
d’ajustement biologique au nouveau climat et a ses effets. La réponse adaptative observée au
niveau des populations s’appuie sur des variations phénotypiques entre individus pour des
caracteres dits adaptatifs quand ils correspondent a des avantages sélectifs évidents. Les
variations observées sont adaptatives si elles ont un impact sur la valeur adaptative ou succes
reproducteur global (en anglais fitness), soit la capacité de 1’espéce a survivre et a se reproduire
générations apres générations.

Le douglas est une espéce originaire d’une vaste zone allant de la cote nord-ouest de
I’Amérique du Nord aux montagnes Rocheuses, du Canada au Mexique. Cette espéce est
largement plantée en France. Elle a été introduite en se basant sur des analogies climatiques
entre les régions de son aire d’origine et les régions d’introduction, puis sur des résultats d'essais
d'adaptation installés depuis les années 1960. Cette adaptabilité est maintenant remise en
question, compte tenu des nouvelles conditions environnementales liées au changement
climatique. On a observé de la mortalité dans des populations de douglas de certaines régions de
France immediatement apres la canicule de 2003, principalement dans des populations plantées
en limites de zones favorables et exposées a des risques climatiques ou édaphiques.

L approche développée dans cette thése consiste a utiliser le douglas comme une espéce
modele fragilisée par le changement climatique et a étudier dans son bois sa réponse aux
variations du stress hydriqgue. On a montré que chez le douglas, les variations de certains
caractéres de base du bois étaient liees aux propriétés hydrauliques du bois et donc a la
résistance a la sécheresse. Cette relation peut expliquer la variation de la capacité de survie dans



des conditions hydriques limites. Les caractéres de base du bois utilisés dans la these sont
mesurés a partir de profils microdensitométriques indirects aux rayons X.

La thése dans son ensemble a pour objectif de rechercher I’existence d’une variation
génétique additive pour des caractéres adaptatifs du bois faciles a mesurer et liés a la résistance a
la sécheresse chez douglas. Pour expliquer les tendances observées il faut identifier les facteurs
environnementaux qui exercent une influence sur la variation génétique additive de ces traits
dans les différentes populations. L objectif global est de discuter si cette variation est suffisante
pour que cette espéce puisse répondre favorablement aux pressions de sélection liées a
l'augmentation prédite des sécheresses dans le cadre du changement climatique.

La thése est divisée en trois chapitres. Dans le premier chapitre sera discutée la valeur
adaptative de variables conventionnelles et non conventionnelles de la microdensité du bois du
douglas a partir de 1’étude de la survie et de la mortalité d’individus aprés la canicule de 2003 et
d’autres épisodes de sécheresse de la période 1990-2010. Le deuxiéme chapitre est consacré a
I’estimation du déterminisme génétique des caractéres adaptatifs choisis a partir des résultats du
premier chapitre. L'objectif du troisieme chapitre est de détecter s’il existe des tendances
particuliéres dans la variation des estimations d’héritabilité (h%) et du coefficient de variation
génétique additif (AGCV) obtenus dans la deuxiéme chapitre, associées au facteur site, a la
variation interannuelle et a la variation entre provenances.



I-Introduction générale

1.1 Le systeme climatique et le changement en cours

Le systeme climatique mondial est le résultat des interactions entre l'atmospheére,
I"hydrosphére, la cryosphere, la géosphere et la biosphere. Au sens large, le terme climat désigne
la description de I'état du systeme climatique et est egalement utilisé au sens restreint du terme
pour décrire statistiquement le temps moyen sur des périodes de plusieurs décennies. Selon le
Groupe Intergouvernemental d’Experts sur I’Evolution du Climat (GIEC, en anglais IPCC), le
changement climatique est une variation statistiquement significative de I'état moyen du climat
ou de sa variabilité pendant de longues périodes de temps, due aux processus naturels du
systeme climatique et aux facteurs externes d origine anthropique (IPCC 2012a). Un consensus
a été atteint sur I’identification du changement climatique : il y a une augmentation avérée de la
température a laquelle contribuent les activités de I'nomme au travers de I'émission de gaz a effet
de serre (Oreskes, 2004, IPCC 2014).

La communauté scientifique reconnait qu actuellement les facteurs anthropiques sont les
facteurs les plus importants du réchauffement global. Ces facteurs sont principalement liés aux
changements d'utilisation des terres et a I'émission de substances qui modifient la composition
de I'atmospheére. Les deux gaz les plus abondants dans I'atmosphere (99%) sont I'oxygene (O,) et
I'azote (N,). D autres gaz s’y trouvent en petite quantit¢ comme la vapeur d'eau (H,O) ou les
composants gazeux qui absorbent le rayonnement infrarouge émis par la surface terrestre et
contribuent a retenir la chaleur de la planéte : c'est ce qu'on appelle « I'effet de serre ». Le GIEC
a recensé plus d’une quarantaine de gaz a effet de serre (GES) parmi lesquels figurent : la
vapeur d'eau (H20), le dioxyde de carbone (CO2), le méthane (CH4), l'ozone (03) et le
protoxyde d'azote (N20).

Le CO,, important en particulier dans le cycle global du carbone, est utilisé dans la
photosynthése et libéré dans I'atmosphere principalement par la respiration, la combustion
organique et I"évaporation océanique. La concentration de CO, dans I"atmosphere a augmenté
depuis la révolution industrielle pour des raisons anthropiques, par l'injection de CO, provenant
de la combustion de combustibles fossiles et le défrichement de la forét (Malhi et al., 2002). Il 'y
a également une augmentation de I'ozone et d'autres GES industriels comme les gaz fluorés
dans la troposphére, la couche de I"atmosphere la plus proche de la Terre, par exemple les
hydrofluorocarbures (HFC), les perfluorocarbures (PFC), I'hexafluorure de soufre (SF6), les
chlorofluorocarbures (CFC) et le tétrafluorométhane (CF,). Par ailleurs, le GIEC a conclu que la
plus grande partie de I'augmentation de la température moyenne mondiale de surface depuis la
seconde moitié du 20°™ siécle est probablement due a l'augmentation anthropique de la
concentration de GES ainsi qu’a d'autres causes anthropiques (IPCC 2007a, IPCC 2007b). Selon
le dernier rapport de synthese du GIEC (2014), la période 1983-2012 a probablement été la plus
chaude depuis 1400 ans dans I'hémisphere Nord. Les moyennes mondiales combinées sur 30 ans
des températures des terres et de la surface des océans ont permis de calculer une tendance
linéaire qui montre un réchauffement de 0,85°C en moyenne [0,65 a 1,06°C] sur la période
1880-2012 (IPCC 2014). Selon la NOAA (2016), la température globale saisonniere et la
température moyennée au niveau mondial sur les surfaces terrestres au cours du trimestre
Décembre 2015-Février 2016 étaient les plus élevees de la période d'enregistrement de 137 ans
allant de 1880 a 2016. La température moyenne combinée sur les terres et les océans pour
février 2016 etait la plus élevée de la péeriode 1880 a 2016, a 1,21°C (2,18°F) au-dessus de la
moyenne du XXe siecle de 12,1°C (53,9°F).

Le réchauffement de la planete provoque l'accélération du cycle hydrologique, ce qui
implique une probabilité accrue d”évenements extrémes tels que les secheresses, les fortes
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précipitations, les vagues de chaleur, les orages, les typhons et les cyclones (IPCC 2007a, IPPC
2012b). Cette modification du régime des perturbations affecte les étres vivants.

1.2- Les effets du changement climatique sur les étres vivants

Les effets du réchauffement sur les étres vivants peuvent étre observés de la région
polaire aux tropiques. Ils sont associés a des changements dans la physiologie et la phénologie,
le flux de génes, la diversité génétique au sein des populations, la diversité des espéces, la
diversité des communautés au travers des paysages, les interactions interspécifiques, la taille et
la structure des populations, lI'augmentation des maladies infectieuses, et méme jusqu'a une
réduction de la production primaire nette terrestre et des événements d'extinction (Sala et al.,
2000, Walther et al., 2002, Portner et Knust, 2007, IOM 2008, Lawler, 2009, Zhao et Running,
2011, Kremer et al., 2012, Munday et al., 2012, Cahill et al., 2013, Chen et al., 2013, Németh et
al., 2013, IPCC 2014a, Foden et al., 2013, Michaelian, 2015). L"augmentation de I'émission du
CO,, liee a l'acidification des océans, peut influencer directement les récifs coralliens, I'un des
écosystemes les plus sensibles aux modifications de I'environnement (IPCC 2007b, Eakin et al.,
2010, IPCC 2014a). L augmentation de 1"ozone et des particules troposphériques affecte la
qualité de l'air, ce qui pourrait avoir des conséquences imprevisibles pour la santé humaine (Ebi
et McGregor, 2008).

1.3- Le changement climatique et ses effets sur les arbres

Le réchauffement climatique, en particulier I'augmentation de la température de Ilair,
affecte la période de croissance, la phénologie, le débourrement et la floraison des arbres
(Menzel et Fabian, 1999, Pefiuelas et Filella, 2001, Parmesan et Yohe, 2003). Une saison de
végeétation plus longue en raison du changement climatique pourrait avoir des effets positifs sur
les foréts de certaines régions, par exemple les foréts européennes (Parmesan et Yohe, 2003).
L effet le plus immédiat du changement climatique sur les arbres est une augmentation de la
séquestration du carbone par photosynthése, qui aura pour effet de compenser partiellement
I"augmentation des émissions anthropiques de CO, dans lI'atmosphere.

On sait que la croissance des arbres dans une atmosphere enrichie en CO, conduit
généralement a une augmentation du rapport C/N en lien avec une augmentation des glucides et
des phénols foliaires et une diminution de l'azote (Lindroth, 2010). Cependant, en raison de
I'incertitude sur les différentes réponses des espéces aux niveaux global et intra-spécifique, il est
difficile de prédire la réponse en productivité primaire nette des écosystemes forestiers dans une
atmosphere enrichie en CO, (Karnosky, 2003).

Deés la fin des années 1980 se posait la question des effets incertains du passage plus
intense des rayonnements ultraviolet B sur la production de biomasse veégétale (Krupa et
Kickert, 1989). Aujourd'hui, on sait que I"effet sur la productivité d"une atmosphére enrichie en
CO2 peut étre modifié par I'augmentation predite des rayonnements solaires UV-B ainsi que par
des facteurs tels que la fertilité des sols et la disponibilité en azote (Oren et al., 2001, Krupa,
2003, Naik et al., 2003, Norby et al., 2005, Norby et al., 2010). Il a été également postulé que les
effets de la combinaison du CO, et O3 troposphérigque avec un troisieme facteur, le rayonnement
UV-B, seraient négatifs dans certaines régions pour certains génotypes sensibles de certaines
especes de coniferes ainsi que pour certaines céréales et légumes (Krupa, 2003).

Comme pour l'augmentation du CO, dans I'atmosphere, il existe des incertitudes a propos
de la reponse des espéces a des variations des précipitations et de la tempeérature. Les
modélisations de la productivité primaire nette utilisant certains scénarios du GIEC prédisent
que ces deux facteurs auront des effets contrastés sur les différents écosystémes forestiers.
L'augmentation de température associée au changement climatique deviendra un facteur limitant
pour les foréts tempérées (Ouyang et al., 2014) tandis qu’elle peut conduire a une modification
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de la composition spécifique de la forét boréale dans certaines zones et a des épisodes de
mortalité dans les zones de transition foréts - prairies (Bonan et al., 2008). D autre part, les
changements de pluviométrie associés a la variation interannuelle du climat présent et a venir
limiteront la productivité nette des foréts tempérées et boréales (Ouyang et al., 2014).

Un effet positif du réchauffement global est prédit pour les foréts des latitudes boréales et
tempérées grace a I"amelioration de la photosynthese qui pourrait bénéficier de 1’augmentation
de la teneur en pigments photosynthétiques, de l'augmentation du taux de photosynthese en
lumiére saturée et éventuellement des rendements quantiques (Saxe et al., 2002).

Dans d'autres régions, comme les régions tropicales (Clark et al.,, 2010), les
précipitations et le rayonnement solaire sont, en plus de la température, les principaux moteurs
de la croissance des arbres (Wagner et al., 2014). Dans le continent africain, ou les changements
de température et précipitation prédits entrainant canicules et sécheresses seront les plus
accentués, des modifications de la distribution et de la dynamique de tous les types
d'écosystemes terrestres, y compris forestiers, ont été observées (IPCC 2014b).

I.4- Les impacts du changement climatique sur le douglas et d"autres essences résineuses
des foréts francaises

Dans les foréts francaises, les essences principales résineuses sont des especes
autochtones telles que le pin sylvestre (Pinus sylvestris), I’épicea commun (Picea abies), le
sapin (Abies alba), le pin laricio (Pinus nigra ssp nigricans) et le pin maritime (Pinus pinaster)
et le douglas, exotique naturalisé. La croissance des peuplements de ces espéces réagit
positivement a la bonne disponibilité minérale pendant les périodes climatiquement favorables
mais diminue fortement pendant les périodes de déficit hydrique (Lebourgeois et al., 1997).

Chacune de ces espéces est sensible a différents facteurs limitants de I'environnement.
Dans la moitié nord de la France se sont les contraintes hydriques pour I"épicéa, le sapin pectiné
et le douglas, tandis que dans le sud de la France, ce sont les minimas thermiques hivernaux
pour le pin maritime (Aussenac et Guehl, 2010).

Le douglas a une bonne adaptation a une gamme variée de stations, une croissance tres
rapide, une faible sensibilité aux parasites et un bois apprécié (Howe, Jayawickrama, Cherry et
al, 2006). Il est généralement considéré comme une espéce relativement peu exigeante dans des
conditions de sécheresse chronique (Eilmann et Rigling, 2012). Ces bonnes caractéristiques
globales ont conduit les gestionnaires forestiers francais a le choisir pour remplacer |"épicéa
commun (Hanewinkel et al., 2013). Cependant, on a observé de la mortalité dans des
populations de douglas dans certaines régions de France dans les années 1990 et immédiatement
aprés la vague de chaleur de 2003, parfois dans des populations plantées en limites de zones
favorables et soumises a des risques climatiques ou édaphiques (Martinez-Meier et al., 2008a,
Sergent, Rozenberg, et Bréda, 2012). Ces évenements étaient sans doute liés a un déficit en eau
du sol (Martinez-Meier et al., 2008a, Sergent, Rozenberg, et Bréda, 2012). 1l existe des preuves
d'un compromis entre productivité et effets de la sécheresse qui représente un défi pour la
sélection de populations résilientes a la sécheresse (Montwé, Spiecker et Hamann, 2015). Le
mécanisme évolutif qui pourrait permettre au douglas de s'adapter a un climat plus chaud et plus
sec repose sur la variation génétique et I'héritabilité des caracteres adaptatifs impliqués dans la
résistance a la sécheresse. Le douglas est un bon modéle pour les espéces résineuses fragilisées
par le changement climatique (Rais et al., 2014).
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I1-Quelles perspectives pour les foréts tempérées dans le contexte du

changement climatique ?

Dans les zones tempérées, le changement climatique pourrait avoir des conséquences
positives sur la productivité des foréts a condition que les ressources hydriques ne soient pas
limitées (Boisvenue et Running, 2006). Or on prédit une aggravation forte et généralisée dans de
nombreuses régions de la terre de I'aridité moyenne au cours du XXle siécle (Sheffield et Wood,
2008, Dai, 2013, Trenberth et al., 2014).

Les foréts tempérées sont sensibles aux variations intra-annuelles du climat.
L’évapotranspiration plus grande provoquée par les températures plus élevées en été associées a
une disponibilité en eau insuffisante dans le sol entraine de plus en plus de dépérissements en
réponse a des vagues de chaleur et de sécheresse plus fréquentes (Phillips et al., 2010, Mundo et
al., 2010, Peng et al., 2011, Sergent et al., 2012, Kharuk et al., 2013). Jusque récemment, la
tendance générale dans les foréts tempérées était d’une augmentation de la croissance des arbres
et des stocks de carbone total liée a I'allongement de la saison de végétation, la hausse du CO,
atmosphérique, les dépdts d'azote et les changements de modes de gestion (IPCC2014a).
Pendant un certain nombre d’années, des preuves d’une stimulation de la croissance radiale
(Becker et al., 1994) et apicale des foréts tempérées (Dhéte et Hervé, 2000) ont été publiées.
Depuis quelques années apparaissent des signes de stress et de réduction de la croissance des
arbres dans diverses parties de ces foréts (Linares et Tiscar.,2010; IPCC2014a, Lempereur et al.,
2015, Anderegg et HilleRisLambers, 2015). Selon les projections du GIEC cela pourrait
conduire a une réduction de la valeur économique des foréts européennes en 2100.

Alors gu’en Europe du Nord on prédit que I'augmentation du CO, atmosphérique et de la
température auront, au moins a court terme, un effet positif sur la croissance des foréts et la
production de bois, on prévoit en Europe centrale et du Sud une diminution de la productivité
provoquée par une augmentation de la sécheresse et par d’autres perturbations (Ciais et al.,
2005, Hanewinkel et al., 2013, IPCC 2014c, Dupuy et al., 2015, Lempereur et al., 2015, Barbeta
et al., 2015). Le changement climatique entraine en Europe des déplacements d’espéces d'arbres
forestiers du sud vers le nord. Par exemple, les coniféres qui poussent dans les régions froides
(P. sylvestris et J. communis) et les feuillus des régions fraiches et humides tels que Fagus
sylvatica feront I'objet d'un déplacement latitudinal marqué vers le nord (Ruiz-Labourdette et al.,
2012). Le changement climatique aura un impact non seulement sur la valeur économique des
ressources forestieres (Hanewinkel et al., 2013) mais également sur leur valeur paysagere et
touristique.

Les réponses observées ne coincident pas toujours avec les simulations des impacts du
changement climatique sur les foréts qui indiquent une augmentation de la productivité et des
stocks de carbone par rapport au climat de référence (Reyer 2013, cité par Lindner et al., 2014).

Il est nécessaire de préciser la réponse observee et future des foréts européennes au
changement climatique. En fait, dans les populations forestieres de 1’Europe du Sud, y compris
dans la région préalpine Francaise, des mortalités et dépérissements de foréts dus aux épisodes
de sécheresses marquées ont été déja observées (Sergent et al., 2012, Ruiz-Benito et al., 2013,
Rigling et al., 2013, Bussoti et al., 2015). Dans le cas de la France, les antécédents les plus
récents sont la canicule de 2003 et les sécheresses successives qui suivent depuis plusieurs
années et qui se sont parfois accompagnées d’incendies de forét.
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III- L'impact de la sécheresse sur les arbres, en particulier sur les
coniféeres

I11.1- La sécheresse et les températures élevées peuvent provoquer des mortalités a grande
échelle

La sécheresse a un impact direct et fort sur les écosystémes forestiers. Ses effets sur les
arbres comprennent la diminution de la production primaire nette et une susceptibilité accrue a
des insectes ou des maladies. Dans des conditions plus sévéres, on sait que la sécheresse et les
températures élevées provoquent la mortalité des arbres a grande échelle (Dale et al., 2001,
Adams et al., 2009, Breshears et al., 2009, Allen et al., 2010, McDowell 2011, Anderegg et al.,
2012, Choat et al., 2012, Anderegg, Kane et Anderegg, 2013, Anderegg, Anderegg et Berry,
2013, Barigah et al., 2013) méme si les mécanismes physiologiques de la mortalité des arbres
sont encore débattus (McDowell et al., 2013, Sevanto et al., 2014).

Des mortalités d’arbres liées a l'augmentation de la gravité des sécheresses et a des
températures plus élevées ont été observées au cours des dernieres années dans une large gamme
de types de foréts et de conditions climatiques (Mueller et al., 2005, Nepstad, 2007, van
Mantgem et Stephenson, 2007, Mc Dowell et al., 2008, Adams et al., 2009, van Mantgem et al.,
2009, Malhi et al., 2009, Fensham, Fairfax et Ward, 2009, Allen et al., 2010, Williams et al.,
2010, Jump, Cavin et Hunter, 2010, Carnicer et al., 2011, Michaelian et al., 2011, Martinez-
Vilalta et al., 2012, Anderegg et al., 2012,Cailleret et al., 2014, Anderegg, Kane et Anderegg,
2013,Anderegg, Andereg et Berry, 2013, Lévesque et al., 2013a, Lévesque et al., 2013b, Way,
2013, Choat et Way, 2013, Vicente-Serrano et al., 2014). La fréquence accrue des canicules
altere la biodiversité des foréts, la dynamique de récupération et réduit la productivité des arbres
et leur survie dans de nombreux écosystemes forestiers (Loustau et al., 2005, Kirilenko et Sedjo,
2007, Ma et al., 2012, Williams et al., 2013, Anderson-Teixeira et al., 2013, Milad, Schaich et
Konold, 2013).

On admet que chez les coniféeres la mortalité suivant une sécheresse peut s’expliquer par
une série de raisons : privation de carbone, absence d’ajustement osmotique permettant d’éviter
la déshydratation, perte de fonctionnalité hydraulique du xyleme et diminution de la quantité
d’hydrates de carbone foliaire non structuraux (Bréda et al., 2006, Brodribb et Cochard, 2009,
Adams et al., 2009, McDowell, 2011, Adams et al., 2013, Urli et al., 2013, McDowell et al.,
2013, Tague, McDowell et Allen, 2013, Anderegg et Anderegg 2013). L embolie provoquée par
la sécheresse, associée avec la perte de fonctionnalité du xyleme allant jusqu'a des dommages
irréversibles, explique que les sécheresses agissent comme des pressions de sélection dans les
zones exposées a des stress hydriques séveres pour des caractéres liés aux propriétés
hydrauliques du xyléeme (Mabherali et al., 2004, Bouche et al., 2014, George et al., 2015).

111.2 - Le bois et la réponse adaptative des arbres au stress hydrique

Pour comprendre l'adaptation des arbres exposés a forts déficits hydriques et a de fortes
demandes atmospheriques, une premiéere etape est lidentification de traits qui sont
potentiellement importants pour la valeur adaptative (en anglais fitness), c’est a dire des
caractéres adaptatifs. On peut comprendre la valeur adaptative comme le succes reproducteur
global, c'est-a-dire la capacité qu'a un individu a diffuser ses genes. La probabilité de survie et
de transmission des genes a la génération suivante est la valeur adaptative absolue, tandis que
cette méme probabilité comparée a celle des autres génotypes, ou autres alléles dans le cas d'un
gene, est la valeur adaptative relative (Meyer, 2016).
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D'un point de vue physiologique, la résistance a la sécheresse est définie comme étant
déterminée par I'évitement de la déshydratation et / ou la tolérance a la déshydratation (Blum,
2005). Dans les environnements avec des limitations de la disponibilité en eau, la réponse
adaptative des plantes est basée sur les caractéristiques liées a I'entretien de I'état hydrique de la
plante et a pour effet d'éviter la déshydratation.

Selon l'intensité du stress hydrique, les ajustements fonctionnels et physiologiques qui se
produisent sont par exemple la réduction de I'indice de surface foliaire (LAI) et la réduction de
la conductivité stomatique ou de I'activité photosynthétique. Le bois joue également un role dans
la réponse adaptative des arbres a la sécheresse. La fonction de transport de la seve du xyléme
est en relation avec la capacité de survie de l'arbre, elle-méme une composante essentielle de la
valeur adaptative. Dans des conditions de stress hydrique, un dysfonctionnement physiologique
appelé cavitation (ou embolie) se produit quand certains conduits du xyleme se remplissent dair.
Ceci correspond a la rupture de la colonne de séve suivie par la perte de la conductance
hydraulique (ks) dans le conduit cavité. Donc, l'un des traits physiologiques les plus impliqués
dans la résistance des plantes a la sécheresse est la résistance (ou vulnérabilité) a la cavitation.
Par exemple, chez le douglas, la cavitation et la diminution de la conductivité hydraulique sont
impliquées dans la réponse de plantules a la sécheresse artificielle (Anekonda et al., 2002) et
dans la réaction d’arbres adultes a la canicule de 2003 en France (Dalla-Salda et al., 2009). De
fagon générale la résistance a la cavitation est considérée comme un bon caractére pour
identifier des arbres tolérants aux sécheresses (Tyree et Sperry, 1988, Cochard, Casella et
Mencuccini, 2007, McDowell et al., 2008,Cochard et al., 2008, Brodribb et Cochard, 2009,
Ryan, 2011, Cochard et al., 2013, Choat et Way, 2013, Rosner et al., 2014, Delzon et Cochard,
2014).

Le degré de cavitation des conduits de xyléme est directement déduit des courbes de
vulnérabilité du xyleme a I'embolie (VC). Une courbe de vulnérabilité a la cavitation est un
graphique qui représente le pourcentage de perte de conductivité hydraulique en fonction de la
pression du xyléme (Beikircher et al. 2010). L"embolie peut étre observée a 1’aide de diverses
techniques permettant d'obtenir ces courbes de VC. Par exemple, I'embolie peut étre observée
sur un segment déshydraté de tige ou de branche, peut étre produite par l'injection d'air ou de
gaz neutre comme 1’azote dans les conduits de xyléeme, ou bien grace a la méthode utilisée par le
Cavitron : I'embolie est induite par I'utilisation d"une force centrifuge qui génére une pression
négative dans le xyleme (Sperry, Donelly et Tyree, 1988, Sperry et Tyree, 1990, Cochard, 2002,
Torres Ruiz et al., 2014).

De maniere générale, la plupart des techniques de mesure de la résistance a la cavitation
consomment du temps et sont mal adaptées a I’évaluation d’un trés grand nombre d’individus.
C’est une limitation forte pour les études du déterminisme génétique des caractéres adaptatifs,
qui nécessitent |I"estimation précise de la variation génétique et de I'héritabilité.

IV- Le déterminisme génétique et I'adaptation potentielle des populations
d’arbres

IV.1-L héritabilité et le coefficient de variation génétique additif

Dans quelle mesure la variation totale d”un trait qui maximise la valeur adaptative peut
étre expliquée génétiqguement et peut donc étre transmise aux générations successives ? La
mesure dans laquelle un caractere est déterminé génétiguement nous permet de prédire
I’adaptation potentielle de populations aux pressions de sélection climatiques futures.
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Le potentiel évolutif a court terme dépend de la variation génétique additive dans la
population, qui est souvent mesurée comme la fraction additive de la variance phénotypique
totale (Hansen, Pélabon et Houle, 2011), a savoir la variance due a la présence d'alleles. Les
différences phénotypiques peuvent étre expliquées en fonction de toutes les sources de variance
génétique (héritabilité sensu lato) ou uniquement en fonction de la variance génétique additive
(héritabilité sensu stricto ou déterminisme génétique) (Falconer et MacKay, 1996). Une
alternative consiste a mesurer la variance additive mise a I'échelle par la moyenne, le coefficient
de variation génétique additif du trait (Falconer, 1981).

IV.2- Le choix des caractéres adaptatifs appropriés pour I'étude du déterminisme
génétique de la résistance a la sécheresse chez les arbres

Une contrainte forte pour les études du déterminisme génetique est la nécessité d'un
grand nombre de génotypes pour |'estimation précise de la variation génétique et de
I'néritabilité. Les techniques de mesure de la cavitation ne sont en général pas adaptées a I'étude
du déterminisme génétique, qui nécessite d'évaluer un grand nombre de génotypes dans un
temps relativement court. La méthode la plus rapide est celle sur laquelle se base le Cavitron
(Cai et al., 2010, Cochard et al., 2013). L’utilisation du Cavitron est restreinte aux coniféres, car
pour éviter 1effet d’aspiration d"air dd a la présence de vaisseaux coupés, les feuillus nécessitent
des échantillons plus longs que la capacité de I’appareil (Beikircher et al., 2010, Cochard et al.,
2010). Le débit maximum du Cavitron est d’une vingtaine d’échantillons par journée de travail
(Cochard, Casella et Mencuccini, 2007). Une alternative appropriée est de trouver des caracteres
du bois liés a la vulnérabilité a la cavitation et relativement faciles a mesurer pour réaliser des
évaluations indirectes.

Les propriétés hydrauliques du xyleme sont liées a la fois a certaines caractéristiques
anatomiques déterminant la densité du bois, comme le diamétre interne de trachéides et
I"épaisseur des parois, et avec les caractéristiques des ponctuations (Schuldt et al., 2013, Jansen
et Nardini, 2014, McCulloh et al., 2014, Gleason et al., 2016).

Au niveau interspécifique, la densité du bois est corrélée positivement avec la résistance
a la cavitation et 1'anatomie du bois pour plusieurs groupes d’espéces (Hacke et al., 2001a,
Stiller, 2009, Rosner et al., 2007, Jacobsen et al., 2007, Rosner et al., 2009, Delzon et al., 2010,
Poorter et al., 2010, Markesteijn et al., 2011, Ogasa et al., 2013). Les mécanismes proposés sont
parfois associés a la résistance a I’implosion sous pression négative des conduits du xyléme et a
la capacité de récupération du xyléme par un nouveau remplissage des conduits apres cavitation
(en anglais « refilling »). Plus rarement, des relations positives entre densité et résistance a la
cavitation ont également été trouvée au niveau intra spécifique (Dalla Salda et al., 2009, Dalla
Salda et al., 2011, Rosner et al., 2014)

Dans le cas de douglas, Domec et Gartner (2002) ont suggéré que la proportion de bois
initial et final pourrait étre un trait adaptatif lié a certaines propriétés hydrauliques. On a montré,
lors d’épisodes de dépérissement avec mortalité, que les douglas survivants apres la canicule de
2003 en France avaient une densité significativement plus élevée que celle des arbres morts, ce
qui indique que la densité du bois est impliquée directement ou indirectement dans la résistance
a la sécheresse (Martinez-Meier et al., 2008a). D'autre part (Dalla-Salda et al., 2011) ont trouvé
des relations significatives entre des variables de microdensité et la vulnérabilité a la cavitation
du douglas.

Les liens trouvés chez plusieurs espéces d'arbres entre la densité du bois et le taux de
survie ou de mortalité aprés une secheresse renforcent I’idée que la densité est une
caractéristique clé dans le cadre des études de la résistance a la sécheresse (e.g Hacke et
al.,2001, King et al., 2006, Chao et al., 2009, Poorter et al., 2010, Rosner et al., 2014). De plus,
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Zobel et Jett (1995) ont signalé l'existence d'un déterminisme génétique élevé de nombreux
caracteres de densité du bois chez les arbres forestiers. Les variables de la densité de bois sont
donc de bons candidats pour étudier le déterminisme génétique de variables liées a la résistance
a la sécheresse.

IV.3- Les profils de microdensité de bois pour I'étude du déterminisme génétique de la
résistance a la sécheresse

La densité du bois est en méme temps un caractere complexe et un élément clé de la
qualité du bois qui a été fréeguemment étudiée. De I'arbre entier a la cellule de xyléme, elle peut
étre mesurée a des échelles différentes en utilisant différentes techniques. C’est plutot un groupe
de traits apparentés et impliqués dans différentes fonctions qu’un seul caractere. Les profils de
microdensité aux rayons X des cernes de croissance nous permettent d'étudier la densité du bois
a petite échelle (Polge, 1963, 1966). Les échantillons sont prélevés facilement sur des arbres
vivants et la méthode est considérée comme non-destructive.

Les profils de microdensité permettent de calculer des variables microdensitométriques
de cernes. Leur variation peut étre mesurée entre diverses sources de variation (par exemple
entre cernes annuels, individus ou populations). Ces profils sont aussi utilisés en
dendrochronologie pour reconstituer des climats passés et en dendroécologie pour apprécier la
réponse moyenne de populations d’arbres a leur environnement (Fritts, 1976). De plus, les
caractéristiques de la microdensité des cernes de croissance des arbres peuvent étre utilisées
comme indicateurs de la sécheresse. Les profils de microdensité peuvent étre utilisés pour
étudier la réponse microdensitométrique aux variations de la disponibilité en eau. Une premiére
étape consiste a déterminer si cette réponse possede une valeur adaptative. Si la variation de la
réponse microdensitométrique aux changements de la disponibilité en eau affecte la survie et la
reproduction d’une population, alors on peut considérer que la réponse microdensitométrique
possede une valeur adaptative (Rozenberg et al, 2012).

IV.4-L estimation du déterminisme génétique des variables de la densité de bois

Chez les arbres, les caractéres adaptatifs présentent des niveaux élevés de différenciation
de populations, malgré les flux de génes, suite a une forte sélection divergente (Savolainen et al.,
2007). Chez des pins testés pour leur réponse aux conditions climatiques locales dans une vaste
gamme géographique, il existe des preuves de différenciation génétique adaptative pour des
caracteres phénotypiques possédant une certaine importance fonctionnelle et adaptative (comme
la croissance, la distribution de la biomasse, la surface foliaire spécifique et les changements
ontogénétiques) (Sanchez-Gomez et al, 2010). Chez le pin maritime le déterminisme génétique
(c’est-a-dire I"héritabilité au sens strict) variable entre environnements (disponibilité en eau et
compétition intraspécifique) de certains de ces caracteres adaptatifs suggére I’existence d’un
plus grand potentiel d’adaptation génétique dans les environnements moins stressants (Alia et
al., 2014).

Les différences génetiques entre provenances ou populations sont une autre source
importante de variation de la densité du bois. La variation de la densité du bois entre
provenances est généralement considéréee comme faible, tandis que certaines études ont montré
I’existence d’une association entre la latitude d'origine des semences et la densité et la
proportion de bois final (Zobel et van Buijtenen, 1989, Jett, McKeand et Weir, 1991, Byram et
Lowe, 1988, Tauer et Loo-Dinkins, 1990).

Zobel et Jett (1995) ont signalé l'existence d'un déterminisme genétique élevé de
nombreux caractéres de la densité du bois des arbres forestiers. Les estimations du déterminisme
génétique varient non seulement entre caractéres et avec I'age de I'arbre mais sont également
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affectées par différentes sources de variation : site de test, origine géographique, intra-arbre,
inter-arbres et entre années (Zobel, 1964, Zobel et Jett, 1995, Rozenberg et al., 2001, Martinez
Meier et al., 2008b). Les estimations de I'héritabilité compilées pour un certain nombre de
gymnospermes, des eucalyptus et des essences feuillues pour la densité de bois mesurée a
différentes échelles avec différentes techniques signalent une médiane de 0,48 pour I"héritabilité
au sens strict individuelle et une médiane de 5,10% pour le coefficient de variation génétique
additif (Cornelius, 1994).

V. Proposition de these

Cette thése se propose d'étudier le potentiel d'adaptation du douglas, une espece pour
laquelle de la mortalité a été observée dans des plantations en France, sans doute liée a un déficit
en cau du sol a la suite d’événements de sécheresse.

La stratégie utilisée dans cette thése consiste a identifier et a utiliser des caractéres de la
microdensité du bois corrélés avec la survie et donc avec la valeur adaptative, pour |I"étude de la
variabilité génétique sous-jacente a l'adaptation a la sécheresse. Les parameétres génétiques
suivants, basés sur la variance génétique additive de ces caractéres adaptatifs, sont estimés :
I"héritabilité sensu stricto ou déterminisme génétique et le coefficient de variation génétique
additive. La these propose d'identifier les facteurs du climat et de site qui peuvent expliquer les
tendances observées dans les estimations des paramétres génétiques.

La these est divisée en trois chapitres :

Dans le premier chapitre est discutée la valeur adaptative de variables conventionnelles
et non-conventionnelles de la microdensité du bois de douglas a partir de 1’étude de la survie et
de la mortalit¢ d’individus aprés la sécheresse extréme de 2003 et d’autres épisodes de
sécheresse de la période 1990-2010. Les caractéres étudiés ont été mesurés dans trois dispositifs
expérimentaux, un test de provenances fortement affecté par la canicule de 2003 en Région
Centre et deux plantations commerciales sujettes a des sécheresses récurrentes avant et aprés
2003 en régions Bourgogne et Midi-Pyrénées.

Le deuxiéme chapitre est consacré a I’estimation du déterminisme génétique de
caracteres adaptatifs choisis a partir des résultats du premier chapitre. Les caracteres sont
mesurés sur 12 cernes de 10 génotypes identifiés dans 18 familles de demi-freres dans trois
populations (provenances) appartenant a des dispositifs expérimentaux de I’'INRA. Ces
dispositifs font partie du réseau de tests experimentaux du programme d’amélioration du
douglas et sont plantés dans des environnements contrastés dans trois régions de France : Orne
(Nord-Ouest), Aude (Sud) et Vosges (Nord-Est). Le fait de disposer de familles de demi-fréres
permet d'estimer la composante additive de la variance génétique, c’est a dire la part de la
variation due a des alléles qui peuvent étre transmis a la descendance, c’est a dire I'héritabilité au
sens strict (h%). Un autre paramétre génétique basé sur la variance additive a été calculé dans
cette thése : le coefficient de variation génétique additive, qui est la variance additive normalisée
par la moyenne du trait. Cette normalisation permet de comparer des caracteres mesurés avec
des échelles différentes. A partir des valeurs de ce paramétre génétique il est possible de se faire
une idée de la capacité du trait a répondre a la sélection.

L'objectif du troisiéme chapitre est de détecter s’il existe des tendances particulieres
dans les estimations des h? et des coefficients de variation génétique additifs obtenus dans le
deuxiéme chapitre, associées au facteur site, a la variation interannuelle de la saison de
croissance ou a la variation entre provenances. Une analyse de corrélations a permis de mieux
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comprendre comment certains descripteurs de site et certaines variables climatiques influencent
les parametres génetiques des caracteres étudies.
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V1. Matériels et méthodes
V1.1- Les peuplements de douglas

Chapitre 1

Trois peuplements de douglas ont été utilisés dans le chapitre I. Dans ces trois essais
expérimentaux, la mortalité observée était le résultat d’événements de sécheresse (Martinez-
Meier et al., 2008a, Sergent, 2011, Sergent, Rozenberg, et Bréda, 2012).

1-Les arbres d'un essai de provenance planté en 1975 et située a Vitry-aux-Loges (47° 57° N,
2°16’E), dans la forét d'Orléans, avec soixante provenances représentées dans I'échantillon
(Martinez-Meier et al., 2008a). Faute d’effectifs suffisants, les différences dues a l'origine des
provenances n'ont pas été considérées dans cette étude.

2- Vingt-sept parcelles d'essai de peuplements de douglas purs avec un minimum de 20 ans a
partir de deux régions : Bourgogne dans le Nord-Est du Massif-Central (18 parcelles d'essai) et
Midi-Pyrénées dans le Sud-Ouest de la France (neuf parcelles d'essai), (Sergent, 2011, Sergent,
Rozenberg, et Bréda, 2012). Les parcelles qui ont été sélectionnés pour I'étude avaient au moins
deux arbres morts par parcelle.

Les détails sur I'approche aléatoire utilisée pour I'échantillonnage des arbres survivants et morts
sont présentées dans (Martinez-Meier et al., 2008a). Dans chaque essai ont été sélectionnés
plusieurs paires d’arbres composées d'un arbre mort et un arbre survivant immeédiatement
adjacent. Dans la Région Centre 65 paires ont été échantillonnées entre avril et juin 2006. Dans
les régions Bourgogne et Midi-Pyrénées 45 et 28 paires ont été échantillonnées entre mars et
octobre 2009 (Sergent, 2011). Au total, 276 carottes ont été collectées et traitées.

Chapitre Il et 111

Les dispositifs expérimentaux qui ont été utilisés pour I'étude étaient trois dispositifs de
comparaison de descendances maternelles (familles de demi-fréres) situés dans trois
départements, Orne, Vosges et Aude. Les populations de ce type permettent le calcul des
composantes de la variation environnementale et de la variation génétique entre demi-freres. Ils
permettent l'estimation de I'héritabilité au sens strict. Ces familles de demi-fréres ont été
sélectionnées dans des provenances (populations de pollinisation libre, dispositifs « INRA Wa2
2.7000.05 ») collectées dans le sud de la chaine des Cascades, versant Ouest, dans I'Etat de
Washington (Etats-Unis) en 1985 et plantées en 1990 dans un réseau d'essais de comparaison de
provenances sur différents sites en France. Trois provenances de la région cotiere du Pacifique
ont été sélectionnées prenant en compte les critéres de sélection suivants : que les arbres méres
soient connus, que les descendances maternelles aient le méme age et qu’elles aient un nombre
suffisant d’individus par famille pour assurer une bonne puissance statistique (10
individus/famille).

Les noms et les sites de collecte des trois provenances des Etats-Unis dans la région des
Cascades sont présentés dans le tableau VI.1.
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Tableau V1.1 Les sites de collecte des provenances dans I'Etat de Washington (Etats-Unis)

Site Altitude (m) Latitude Longitude
Enumclaw-Ravensdale 150 47°21°N 121° 59°'W
Granite-Falls-Roesiger Lake Road 200 48° 03 N 121° 58'W
Marblemount- Bacon Creek 500 48° 36"N 121° 23 W

La méthode de sélection des familles au sein des provenances et des individus au sein des
familles (chapitres 11 et 111)

Afin d'obtenir du matériel pour les estimations des composantes de la variance et
I'héritabilité, nous avons testé un échantillon stratifié de 18 familles de chaque provenance,
parmi 52 (Granite Falls), 50 (Enumclaw) et 25 (Marblemount) respectivement. Les familles ont
été tirées au sort en prenant en compte trois critéres de sélection : ’interaction des familles avec
les sites et des mesures préliminaires de circonférence et déebourrements stockées dans la base de
données INRA. Ces mesures préliminaires prises sur tous les individus au sein des familles
étaient les suivantes :

Dispositif Orne :

- Circonférence 2003
- Débourrements 03-04/05/1993 et 11/05/1993

Dans ce cas, pour chaque individu on a utilisé la moyenne des deux mesures de débourrement
transformées (voir ci-dessous pour le traitement de données).

Dispositif Aude :

- Circonférence 2002
- Débourrement 03/05/1995

Dispositif Vosges :

- Circonférence 1997
- Débourrement 1993

Tous les calculs utilisés pour la sélection des familles et des individus au sein des
familles ont été effectués a l'aide de fonctions informatiques écrites en langage R (R Core Team
2015).

Etapes :

1. Traitement des données de débourrements : pour cause de non-normalité, les données de
débourrements ont été transformées a l'aide de la fonction box.cox avec la valeur de lambda
obtenu par la fonction box.cox.powers (bibliothéque «car» de R, Fox et Weisberg 2011).

2. Pour chaque mesure, dans une premiére étape on a calculé la moyenne des familles au sein
des provenances dans chaque dispositif. Ensuite, ces moyennes de familles ont permis de
calculer la moyenne de chaque provenance. La méme procédure a été utilisée pour la variance.

3. ANOVA 1 Interaction Provenance x Dispositif. Pour chaque provenance, une analyse de
variance a été effectuée sur la variable « Circonférence » en prenant comme sources de variation
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les facteurs « Famille » et « Dispositif ». Les valeurs de probabilité des différences significatives
« p » ont été transformées avec le logarithme naturel et ont été stockées.

4. Etapes du tirage aléatoire des familles au sein des provenances :

Afin d’¢éviter que les 18 familles sélectionnées au sein de chaque provenance soient peu
représentatives de ces provenances une procédure a été développée :

4.a Tirage aléatoire : pour chaque provenance, 50 tirages aléatoires ont été effectués
avec 18 familles tirées au sort par tirage. Les tirages i ont été identifiés et la composition
des familles dans chaque tirage a été récupérée et stockée.

4.b Calcul des moyennes et variances des familles composant chaque tirage

Pour chaque tirage au sort les valeurs de la moyenne et de la variance des familles ont
été obtenues pour les variables « circonférence » et « débourrement ».

4.c ANOVA 2 - Interaction Famille x Dispositif au niveau tirage : pour chaque
tirage au sort, une analyse de variance a été effectuée sur la variable « Circonférence »
en prenant comme sources de variation les facteurs « Famille » et « Dispositif ». Les
valeurs de « p » observées ont été transformées avec le logarithme naturel et ont été
stockées.

4.d Calcul des distances

Pour chaque mesure, une soustraction a été faite entre la moyenne stockée de la
provenance (voir point 2) et la moyenne du tirage i. Cette différence est la distance entre
la valeur du parameétre dans la provenance et la valeur du parametre dans un échantillon
de taille définie de la provenance.

La méme procédure a été utilisée pour la variance de chaque mesure.

Pour les valeurs de p obtenue avec 'ANOVA pour la variable « Circonférence » la méme
procédure a été utilisée pour le calcul des mémes distances.

4.e Représentation des distances dans un espace 3D et sélection du tirage.

Création du tableau avec les sommes des distances normalisées : pour chaque parameétre
individuel (moyenne, variance ou log(p)) nous avons créé des tableaux accumulant les
données des distances des différents tirages et des différentes mesures. Les distances sont
ensuite additionnées dans les lignes correspondant a chaque tirage ce qui ajoute une
nouvelle colonne qui est la somme des distances de toutes les variables a l'intérieur d'un
tirage (un exemple est présenté dans le tableau V1.2).

Tableau V1.2 Procédure suivie pour obtenir les sommes partielles accumulant les données des
distances des moyennes pour la provenance y.

Tirage | mD1 mD?2 mD3 mCl1 mC2 mC3 SUMdist
1 Valeurx | ..... Sum;
N Sum,

Ref.: Dans ce tableau: mD1... mDs = moyenne par famille des valeurs de débourrements
transformées dans les dispositifs 1 a s, s=3, et mC1... mCs = moyenne par famille de la
circonférence dans les dispositifs 1 a s
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Les vecteurs des sommes des distances des moyennes, des variances et des valeurs de log(p) ont
été normalisés avec l'aide de la fonction Make.Z(x) de la bibliothéque QuantPsyc de R
(Flechter 2012). Chaque valeur de ce vecteur correspond a un tirage aléatoire.

Sélection du tirage

Avec ces vecteurs normalisés on a ensuite construit un espace a trois dimensions (3D)
avec la bibliothéque scatterplot3d de R (Ligges et Méachler, 2003) ou les axes sont « Moyenne »,
« Variance », et « Interactions familles x dispositif ». Des calculs ont été effectués entre les
distances observées des points du vecteur au point zéro-zéro pour retrouver la position du point
(chaque point correspondant a un tirage) situé a la distance minimale par rapport aux axes. Pour
chaque provenance, on a sélectionné les 18 familles issues du tirage correspondant & la distance
minimale, ce qui nous donne un échantillon optimisé de familles représentatives des moyennes
et des variances de la population, avec une interaction tirage x dispositif comparable a
I’interaction population x dispositif totale (Fig VI.1).

La sélection des individus au sein des familles

On a ensuite sélectionné dix individus par famille en utilisant également les données de
débourrement transformées et les mesures de circonférence, en utilisant le méme principe que
pour la sélection des familles.

Les mesures des circonférences utilisées étaient :
Dispositif 2.7000.05.01 (Orne) et Dispositif 2.7000.05.0 (Vosges) : circonférence 2010
Dispositif 2.7000.05.04 (Aude) : circonférence 2009
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Figure VI. 1 Sélection de I’échantillonnage parmi différents tirages de 18 familles dans la
population. Les axes sont des vecteurs de distances normalisées entre population et tirage.

V1.2 La description des sites

Chapitre 1
Les trois sites expérimentaux utilisés dans le premier chapitre étaient situés dans les régions :

e Centre : sur ce site, les années de I'étude, correspondant aux années de formation des
cernes étudiés, vont de 1986 a 2003.
e Bourgogne, dans le Centre-Nord-Est de la France.
e Midi-Pyrénées, dans le Sud de la France.
Dans ces deux derniers sites, les années d'étude (correspondant aux années de formation
des cernes étudiés) vont de 1971 a 2000.
Les sites et les années d'études ont déja eté décrits dans (Martinez-Meier et al. 2008a,
Sergent, 2011, Sergent, Rozenberg, et Bréda, 2012). Un résumé des caracteristiques des sites
extrait de ces travaux antérieurs, pertinents pour notre étude, est présenté dans le tableau V1.3.
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Les données climatiques ont éte prélevées a partir de la base de données des stations
météorologiques Meétéo-France les plus proches de chaque site.

Tableau V1.3. Description des sites expérimentaux utilisés dans le premier chapitre

Site et Moyenne Moyenne Moyenne Caractéristiques
] annuelle de | annuelle de la | annuelle de la | géologiques
annees précipitation | température température
d‘etude (mm) minimum maximale (°C°)
(°C°)
Région Centre | 748 6 15.9 Principalement sable
et argile- Type
1986 — 2003 géologique
(1) « Sologne »
Reégion 973 -15 24.6 Parcelles dans une
Bourgogne gamme de types de
roche-mere
1971 - 2000 principalement le
granit, et d'autres
) comme l'argile, |
gile, le
basalte et le
schiste argileux
Région 1123 -1.1 24.9 Parcelles dans une
o gamme de types de
Midi-Pyrénées roche-mére,
principalement  de
1971 -2000 rochers de schiste, et
2) d’autres comme le
gneiss, le schiste et
le granit

(1) Extrait de (Martinez-Meier et al. 2008a) (2) extrait de (Sergent 2011)

Chapitres Il et 111

L'emplacement des sites d’etude
Les essais de descendances maternelles de douglas utilisés dans les Chapitres Il et Il sont
plantés dans des foréts communales et domaniales situées dans trois régions francaises tres
différentes du point de vue biogéographique, climatiques et pédologiques (Tableau VI1.4-Carte
VI.1). Sur le terrain, les arbres ont été plantés a 3 m x 2 m ou 3 m x 3 m de distance en blocs
aléatoires incomplets équilibrés.
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Tableau V1.4. Les essais de descendances maternelles de douglas sélectionnés pour 1’étude

Région Département | Municipalité Forét domaniale
Basse-Normandie Orne Tanville Ecouves
Lorraine Vosges Viomenil Darney
Languedoc-Roussillon Aude Arques Corbiéres Occidentales

Carte VI.1 : localisation des sites d'étude utilisés dans les Chapitres Il et 111 : 1) ORNE
(Région Basse-Normandie), 2) VOSGES (Région Lorraine), et 3) AUDE (Région
Languedoc-Roussillon)

Les données climatiques

Pour chaque site, les donnees de moyennes journaliéeres de température (°C), de
précipitations (mm) et I'évapotranspiration régionale de Penman (ETP, mm) ont été collectées a
partir de la base de données agro-climatologique CLIMATIK du site AgroClim INRA. Elles
proviennent de la station météorologique la plus proche de chaque site pour la période 1990 -
2010. Dans les cas ou l'information disponible n'était pas suffisante, le service Climatheque de
Météo-France a été utilisé pour récupérer les données climatiques. Dans tous les cas les données
d’évapotranspiration régionale Penman étaient absentes de la base de données de la station de
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réference. Ces données ont été trouvees dans des stations méteorologiques INRA situées a

proximité. Les stations météorologiques utilisées sont présentées dans le tableau VI.5 :

Tableau V1.5 L'origine des donnees climatiques

Station météorologique
Dispositif | Données de moyennes | Données de moyennes journaliéres de
journaliéres de température (°C) | I'évapotranspiration  régionale  Penman
et des précipitations (mm) (ETP)
ORNE Le pin aux Haras (CLIMATIK) Station INRA 61328001 (CLIMATIK)
VOSGES | Mirecourt (CLIMATIK) Station INRA 88304005 (CLIMATIK)
AUDE Carcassonne (Climatheque) Station INRA 11170004 (CLIMATIK)

Les données du sol

Les propriétés édaphiques du sol et la réserve utile en eau du sol ont été obtenues a partir
d'échantillons de sol extraits de fosses pédologiques creusées dans chaque site. La description
des sols de chaque site et le calcul de la réserve en eau utile du sol ont été réalisée selon le
Protocole 1 partie 1 « Description des sols » et partie 2« Calcul de la réserve en eau utile du sol

pour chaque site »

Le tableau V1.6 résume la description des sites.

Tableau V1.6. Description des sites expérimentaux utilisés dans les chapitres 1 et I11.

Latitude Type de climat | Tempéra- | Pluviomé- | Texture | Moy. de la | Evapotrans-
) Longitude ture moy. | trie moy. du sol réserve piration moy.

Site Altitude (C9 journaliére utile du sol | de Penman

(m) 1990- (mm) 1990- (mm) 1990- | (mm) 1990-

2010 2010 2010 2010

ORNE 48,55 0,02 | Maritime 10,39 2,15 Limon | 36,24 1,62

380 m léger

sableux

AUDE 42,93 2,38 | Méditerranéen 13,32 1,96 Limon | 37,70 2,81

640 m léger
VOSGES 48,1 6,13 Semi- 10,10 2,35 Limon | 34,86 1,87

440 m continental léger

Diagrammes ombrothermiques
Les patrons mensuels de la température et des précipitations de la période 1990 — 2010 pour
chaque site sont présentés dans les diagrammes ombrothermiques de la figure V1.2
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Fig.VI.2: Diagrammes ombrothermiques du période 1990-2010

V1.3 L échantillonnage et I'obtention de profils de microdensité

Des carottes ont été récoltées sur tous les arbres de 1’étude et ont été analysées par
densitométrie indirecte du bois aux rayons X (Polge, 1966). La description de la méthode de
carottage et le traitement des échantillons pour créer des profils microdensitométriques sont
décrites dans le Protocole 2 « Prélevement et traitement des échantillons », Annexe, Protocoles.

Chapitre 1 : les cernes analysés dans chaque région correspondent aux périodes 1986 a 2002
dans la région Centre et 1993 a 2002 dans les régions Midi-Pyrénées et Bourgogne.
Chapitre 11 : les cernes analysés correspondent a la période 1998 a 2009.

V1.4. La définition des variables de microdensité

Les variables non conventionnelles

Afin de définir les variables non conventionnelles, c¢’est-a-dire qui ne sont pas basees sur
le modeéle classique bois initial - bois final, nous avons utilisé une procédure basée sur un critere
dit « du seuil de densité mobile » (dc) (Rozenberg et al., 1999). Le seuil de densité « dc » divise
horizontalement le profil de microdensité et les cernes annuels en deux parties, un segment de
haute densité et un segment de faible densité (Figures V1.3 et VI1.4). Ce seuil est mobile, c’est-a-
dire qu’il peut prendre n’importe quelle valeur de densité comprise entre les minimas et
maximas recontrés dans les données microdensitométriques.
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Dans le Chapitre | : six seuils de densité ont été préétablis arbitrairement sur le profil de
microdensité complet ou sur les cernes annuels. Les valeurs du parametres « dc » variaient de
0,3 kg.dm™> 20,8 kg.dm™ avec un pas de 0,1 kg.dm™.
Dans le Chapitre Il : tenant compte des résultats du chapitre I, le nombre de seuils de densité a
été réduit a cing sur les cernes annuels. Ces valeurs du parametres « dc » variaient de 0,3 kg.dm’
30,7 kg.dm™ avec un pas 0,1 kg.dm™.
Ensuite, pour chaque valeur du seuil dc, les variables de densité suivantes ont été calculées pour
chaque profil complet et pour chaque cerne annuel :

- Densité moyenne du segment de haute densité (MHD)

- Densité moyenne du segment de faible densité (MLD)

- Coefficient de variation du segment de haute densité (CVHD)

- Coefficient de variation du segment de faible densité (CVLD)

- Proportion du segment de haute densité (PHD) (= longueur du segment de haute densité

divisée par la longueur totale du profil ou par la largeur du cerne)

Au niveau du profil complet, une variable supplémentaire a été calculée :

- le nombre de points de croisement (CP) (= le nombre d'intersections entre le profil et le
parametre mobile de densité dc).

Dans chaque chapitre, le nombre de variables calculé était finalement le nombre résultant de la
multiplication de n valeurs de dc par le nombre de variables défini pour chaque niveau, le profil
complet ou le cerne (Tableau VI.7).

Dans I'étude a également été ajoutée une variable non conventionnelle supplémentaire définie
par Dalla Salda et al., (2011) et fortement corrélée avec la résistance a la cavitation : la moyenne
des 100 premieres valeurs de densité du bois initial (SEQ).

Tous les calculs utilisent des fonctions informatiques écrites en langage R (R Core Team 2015).
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Figure VI1.3. L'application d'un critere de seuil densité mobile (dc) divisant le profil de
microdensité en deux segments de densité, un segment de haute densité (HD) et un segment de
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faible densité (LD). Ici, la valeur de dc est de 0,3 kg / dm™. Trois points de croisement entre dc
et le profil sont présentes (CP).

Q]
—
PHD
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—~ ® _é 0.8 MHD
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Figure V1.4. L'application d'un critére de seuil densité mobile (dc) divisant le cerne i en deux
segments de densité, un segment de haute densité (HD) et un segment de faible densité (LD).
Ici, la valeur de dc est de 0,6 kg / dm®. La moyenne du segment de haute densité (MHD), la
moyenne du segment de faible densité (MLD), et la longueur du segment de haute densité sont
présentés.

Les variables conventionnelles choisis
Sept variables ont été inclues dans I'étude afin de déterminer le degré de corrélation entre les
variables conventionnelles et les variables non conventionnelles (Tableau VI1.7). Deux variables
conventionnelles ont été prises comme variables de référence des cernes :

- Lalargeur des cernes annuels (RW)

- La densité moyenne des cernes (MRD).

D'autres variables conventionnelles ont été choisies parce qu'elles ont déja été signalées comme
étant liées a la résistance a la cavitation (Dalla-Salda et al., 2011) et donc probablement liées a la
résistance a la sécheresse :

- Ladensité minimum des cernes (MID)
- La densite maximale des cernes (MAD)
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- Ladensité du bois initial (EWD)
- Ladensité du bois final (LWD)
- Laproportion du bois initial (EWP)

Tableau V1.7 Résumé des variables utilisées dans les chapitres I, 11 et 111

Période d'étude Niveau Bilan des variables par niveau
Chapitre 1 Profil 6 variables x 6 dc =36 variables (MHD, MLD,
Reégion Centre 1986 a 2002 (17 CVHD, CVLD, PHD, CP)
annees)
Régions Midi-Pyrénées et 5 variables dc x 6 dc = 30 variables (MHD,
Bourgogne 1993 & 2002 (10 Cerne MLD, CVHD, CVLD, PHD)
années) SEQ + 7 conventionnelles = 8 variables (RW,
MRD, MID, MAD, EWD, LWD, EWP)
Chapitre Il et 111 5 variables x 5 dc = 25 variables MHD, MLD,
1998 & 2009 (12 années) CVHD, CVLD, PHD
Cerne
SEQ + 7 classiques = 8 variables (MRD, MID,
MAD, EWD, LWD, EWP, RW%*) (*Dans le
chapitre I11, RW a été exclu de I'analyse)

V1.5 Les méthodes d'analyse des données

Chapitre |

Les différences entre les arbres morts et les arbres survivants pour les variables non
conventionnelles

Pour étudier les différences possibles entre les arbres morts et les arbres survivants pour
toutes les variables non conventionnelles nous avons utilisé I'analyse statistique suivante basée
sur I'étude précédente par (Martinez-Meier et al., 2008a) :

1- Aprés avoir calculé les valeurs de chaque variable par arbre, les différences entre les
arbres morts et I’arbre survivant associé ont été calculées et stockées pour tous les caractéres de
I'‘étude.

2- Puis, pour chacune de ces variables on a obtenu, a 1’aide d’une procédure aléatoire ad-
hoc de Monte-Carlo utilisant une fonction écrite en langage R, une population de différences
entre paires d arbres associés de fagon aléatoire sans tenir compte de I'état de santé. Cette
population de différences avec une distribution normale approximative a été utilisée comme une
population de référence, utile pour tester des hypothéses.

3- Pour chacune des variables, la différence moyenne observée entre les arbres morts et
survivants a eté comparée a la distribution normale approximative suivie par la population de
référence.

4- La valeur optimale pour le critere de seuil de densité mobile qui améliore la
discrimination des différences entre les arbres morts et survivants a été enregistrée.

La corrélation entre les variables non conventionnelles et les variables conventionnelles
Pour étudier la relation entre les variables non conventionnelles et les variables
conventionnelles des cernes, nous avons effectué une analyse de corrélation Pearson produit-

31




moment en tenant compte d'une matrice de données combinant des informations de tous les
arbres individuels et des cernes étudiés a partir de trois sites (Pearson, 1896).

Analyse discriminante linéaire

Nous avons effectué une analyse discriminante linéaire (ADL) (Fisher, 1936) avec les
variables normalisées par des écarts-types. L’objectif spécifique de cette étude était de trouver la
fonction discriminante linéaire de variables qui fournit une discrimination plus précise entre les
arbres survivants et les arbres morts. Cette fonction discriminante nous a permis de détecter et
de sélectionner les variables qui expliguent le mieux les différences observées et de déterminer
le pouvoir discriminant des variables non conventionnelles en comparaison avec les variables
conventionnelles des cernes.

Chapitre 11

L'estimation des parametres génétiques

Dans le chapitre 11, nous avons pris les variables non conventionnelles et les variables
conventionnelles telles qu'elles ont été définies dans le chapitre | afin d'estimer les parametres
génétiques associes.

La quantification du déterminisme génétique
Dans la présente étude, nous avons estimé la valeur de I"héritabilité sensu stricto (« au
sens strict ») ou « h? » qui a été définie comme (Falconer et Mackay, 1996) :

h’=c%a/ 6%p (Equation a)
oll 6°A est la variance additive qui a été calculée selon :
02A=402fami|y (Equation b)

et oll 6°P est la variance phénotypique. Si la variance phénotypique est décomposée en variance
génétique et variance de I'environnement, alors:

h?= 6°p/( 6%+ G°F) (Equation c)
ol 6°E est une estimation de la variance de I'environnement.

L estimation des composantes de la variance

Nous avons estimé les composantes de la variance génétique et de I'environnement en utilisant
la méthode du maximum de vraisemblance restreinte (REML =Restricted Maximum
Likelihood) (Patterson et Thompson, 1971, Corbeil et Searle, 1976). Cette méthode est la plus
appropriée pour I'estimation des composantes de la variance des données déséquilibrées (Dieters
et al., 1995). Puisque dans notre étude les provenances ne sont pas choisies au hasard, leurs
effets ne sont pas aléatoires et le facteur provenance est considére comme fixe. D'autre part,
puisque les familles représentent un échantillon aléatoire de la population, il a été supposé que la
variation due aux facteurs famille et erreur était aléatoire suivant une distribution normale de
moyenne [ et variance .

Afin d'évaluer la stabilité des estimations des h? entre années et entre sites, les analyses ont été
effectuées pour chaque site et en considérant les 12 cernes annuels couvrant la période comprise
entre 1998 et 2009. Dans le cas des variables basées sur le seuil dc, nous avons calculé les
paramétres génétiques pour toutes les valeurs des cing seuils entre 0,3 et 0,7 kg.dm?®,

Le modele linéaire imbriqué (emboit€) a effets mixtes suivant a été ajusté pour l'analyse
(Equation 1):
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yijk=p+ai+Bjp+ ik (Equation 1)
ou

Yijk=variable de réponse

p= moyenne
= iéme “provenance” i=1, ....., a provenances degré de liberté (a-1) FIXE
Bii)= jeme famille dans la iéme provenance, j=1, ... ,.b familles degré de liberté a(b-1)
ALEATOIRE
gij= erreur k=1,...... ,narbres degré de liberté ab(n-1)

Il est prévu que le terme d'erreur suit une loi normale, avec une moyenne de zéro et une variance
2
o .

Ce modéle est représenté avec I'expression de la matrice correspondant a I’Equation 2 :
y=Xb+Wp+Zf+e (Equation 2)

ou y est le vecteur des observations individuelles du trait de chaque arbre, b et p sont les
vecteurs correspondants aux effets fixes (a savoir la moyenne globale et les effets de
provenance), f et e sont les effets aléatoires des familles et les écarts résiduels aléatoires
respectivement. X, W et Z sont les matrices d'incidence correspondantes qui relient les
observations aux effets fixes et aux effets aléatoires de la famille, respectivement. Les effets
aléatoires ont été supposé indépendants et normalement distribués avec une moyenne de zéro et
(co) variances (Equation 3) =

f G®1 0 (Equation 3)

Vv =

e 0 R I

ou 0 est une matrice nulle,

| sont des matrices d'identité avec I'ordre et le nombre d'enregistrements correspondant a
famlly R= 5 error

sont des{matrlces} de iamllle eh de résidus de variance-covariance respectivement,

et @ est le produit direct.

Sur chaque site a également été estimée la variabilité intra provenance afin d'obtenir les
composantes des variances et les valeurs d’h2 pour chaque provenance et pour tous les
caracteres étudiés suivant le modele linéaire univarié (Equation 4) :

yij=p+a;+g (Equation 4)
Yijk=variable de réponse

p= moyenne
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o; = ieme famille i=1, ......a familles degré de liberté (a-1)

gjj=erreur j=1,...,n arbres degré de liberté (a-1) (n-1)

Ce modéle est représenté avec I'expression de la matrice correspondant a I’Equation 5
y= Xb+Zf+e (Equation 5)

Ou y est le vecteur des observations de chaque trait, b est le vecteur de la moyenne globale
(effet fixe), f et e sont des effets aléatoires de la famille et les écarts résiduels aléatoires,
respectivement. X et Z sont les matrices d'incidence correspondantes. Les effets aléatoires ont
été supposés étre indépendants et normalement distribués avec une moyenne de zéro et la
matrice de variance-covariance au niveau intraprovenance est similaire a celle de I’Equation 3.

Toutes les estimations d’h2 ont été exécutées en supposant 1’équilibre de Hardy-Weimberg,
avec héritage diploide, pas d’épistasie et pas de coefficient d’autopollinisation (k).

Les estimations des composantes de la (co)variance ont été calculées en utilisant la procédure «
asreml » mis en ceuvre dans la bibliothéque ASReml de R (Butler et al., 2007) selon :

1) asreml(fixed = variable ~ 1 + provenance, random = ~provenance:famille)
et
2) asreml(fixed=variable ~ 1, random=~famille)

Ecart-type approximatifs de I_héritabilité
Les écarts-types approximatifs des h? ont été calculés en utilisant la méthode « delta »
(Lynch et Walsh, 1998).

Cette méthode est basée sur I’idée que 1'héritabilité est un rapport (« ratio ») entre variances et
covariances (Equation c). La méthode delta fournit une bonne approximation de la variance d"un
ratio a partir de la formule générale (Equation 6) =

Var(x/y) = [E(x)/E(Y)]? [Var(x)/E(x)* + Var(y)/E(y)? - 2cov(x,y)/E(X)E(y)] (Equation 6) :
OU Var= Variance et E=Espérance
Donc, la variance de I’héritabilité est (Equation 7) :

Var(h’)=[4c°Famille/c’P]’[Var(4c’Famille)/(4c°Famille)*+Var(c’P)/(c’P)*-
2cov(40°Famille,6°P)/ 46°Famille*?P] (Equation 7)

Et I'écart type estimé de I héritabilité (Equation 8) :
V(Var(h?) (Equation 8)

Les estimations de |"écart-type de I’héritabilité ont eté calculées en utilisant la procédure «
deltamethod » mis en ceuvre dans la bibliothéque msm de R (Jackson, 2011).

Estimation de quantiles

Les échantillonnages des quantiles sont définis comme des moyennes pondérées des
statistiques d'ordre consecutifs et dans notre travail ont été calculés en fonction de l"algorithme
pour quantile de type 8 détaillé dans la procédure R quantile (stat) avec I"explication suivante :
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QLil(P)=(1-v) xO] + v x[+1] (équation 6.a)
ou
1<i<9, G-m)in<p < (G-m+1)/n, x[j]

correspond a l'ordre statistique k-iéme, n est la taille de 1'échantillon, la valeur de y est une
fonction de j=floor(np + m) et g= np + m - j, et m est une constante déterminée par le type
[échantillon de quantile].

Pour le type 8, Q[i](p) est une fonction continue de p, avec gamma=g et m donnée par (équation
6.0). Les échantillons des quantiles peuvent étre obtenus de maniere équivalente par
interpolation linéaire entre les points (p [k], X [K]), ou x [K] est le k-ieme ordre statistique. Une
expression spécifique pour p [k] est donnée par |I"équation 6.c.

m = (p+1)/3. p[k] = (k- 1/3) / (n + 1/3) (équation 6.b)
Alors p[K] =~ median[F(x[k])] (équation 6.c)

Les estimations des quantiles obtenues sont approximativement [médian-unbiased] quelle que
soit la distribution de x.

Estimation du coefficient de variation génétique additive (AGCV)

Un autre paramétre génétique basé sur la variance additive calculé dans la présente étude est le
coefficient de variation génétique additif des traits, selon I"Equation 9 (Falconer et MacKay,
1996)

AGCV=(Vo?a/mean)x100 (Equation 9)

OU le terme VoA est I'erreur standard de la variance additive et le terme « mean » est la
moyenne du trait. Ce paramétre génétique permet de comparer les caractéristiques mesurées
avec différentes dimensions (échelles). Les mesures de variation qui sont normalisées par la
moyenne du trait, telles que le coefficient de variation génétique additif, sont appropriées pour
comparer le potentiel d’évolution ou la capacité a répondre a la sélection (Hansen, Pélabon et
Houle, 2011).

Toutes les fonctions d'analyse ont été écrites en langage R (R Core Team 2015).

Analyse en composantes principales (ACP)

Afin de détecter une tendance dans la variation des nombreuses estimations d’h2, une
ACP a été réalisée a partir de la matrice de corrélations en utilisant toutes les estimations des h?
des variables mesurées et mises a 1'échelle a I’aide de 1'écart-type. Une analyse similaire a été
effectuée avec les estimations d’AGCV.

Les deux ACP ont été réalisées en utilisant la procédure PCA de la bibliotheque
FactoMineR de R (Husson et al, 2014) et toutes les fonctions d'analyse étaient écrites en langage
R (R Core Team 2015).

Analyse de corrélation simple entre h® et AGCV.
Pour chaque variable a été effectuée une analyse de corrélation de Pearson entre les
estimations obtenues pour les héritabilités et pour les AGCV.
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Chapitre 111

Caracterisation du site
Afin d'obtenir une caractérisation des sites ont été prises les données journalieres au cours de la
période de douze années entre 1998-2009 des variables climatiques et édaphiques suivantes :

- Température moyenne

- Précipitation

- Evapotranspiration de Penman
- Etat de la réserve totale en eau
- Déficit hydrique

Cet ensemble de variables descriptives de site a été utilisé dans les deux analyses ultérieures.

Les données de température et de précipitations mensuelles ont été utilisées pour construire des
graphiques ombrothermiques de chaque site. La procédure pour |'estimation de I"état de la
réserve en eau et le déficit hydrique est présentée dans I’ Annexe des protocoles.

Analyse statistique

Pour effectuer cette analyse j’ai utilisé des estimations d'héritabilité et d’AGCV au niveau
provenances. Tenant compte des résultats de I'ACP précédente, la variable RW a été extraite de
I"étude.

Afin d'obtenir des données appariées correspondant a chaque année, deux matrices ont été
construites, une pour h? et |"autre pour AGCV (108 lignes et 48 colonnes). Trois colonnes sont
pour les provenances, sites et années (cerne), 32 sont pour les méedianes annuelles (=pour chaque
cerne de croissance) des h? ou des AGCV des variables de microdensité et neuf sont pour les
variables climatiques et édaphiques. Pour construire la matrice ont été calculées la moyenne
annuelle et la moyenne de la saison de croissance (définie comme la période comprise entre les
mois de Mars a Ao(t) des variables climatiques et édaphiques.

Analyses de corrélations
Corrélations simples entre les estimations des h2 et AGCYV et les variables climatiques et

édaphiques

Afin de rechercher s’il existait des relations linéaires entre les estimations d’h? et d’AGCV et les
variables climatiques et édaphiques, le coefficient de corrélation de Spearman (Kendall et
Gibbons, 1990) a eté utilisé pour estimer I"association entre ces données appariées (paramétre
génétique et de I'environnement).

Le coefficient rho de Spearman a été calculé au niveau de la provenance :

6% di?
r=1= —
n(n1)
ou d est la différence entre le rang de X et le rang de Y.

Toutes les routines d'analyse ont été écrites en langage R (R Core Team 2015) et rho a été
calculé avec la procédure cor.test (stats R)

Corrélation canonique entre les paramétres génétiques estimés par site et les variables
descriptives environnementales.
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Deux analyses de corrélation canonique (Hotelling, 1936) ont été réalisées, l'une pour h? et
l'autre pour AGCV, afin de mesurer la dépendance linéaire entre deux ensembles de vecteurs X
et Y, compte tenu de la corrélation maximale entre leurs combinaisons linéaires :

Cor([X,u],[Y.v])

Avec les solutions (ul, v1), ..., (uk, vk) définie par les variables canoniques

(X,ul V1)
Zx ZY:
(X,uk) ,VK)
ou:
X = le vecteur des r variables environnementales du site X1 x2 x3 ....... xn,ouin=>5

Y = le vecteur des s-estimations des parameétres génétiques (h2 ou AGCV) y2y3 ...... yl. yn, ou
n=33.

Ensuite, les corrélations canoniques (k<min (r, s)) sont définies par :

a I
p1
COf(Zx, Zy): Cov (ZX,ZY): p2
N\ PR

et le coefficient de corrélation rho
0<pi<l

Pour tester la signification statistique d'une corrélation canonique, nous avons utilisé le test de
Bartlett du lambda du Wilk qui varie de 0 a 1. Le test du chi carré a été utilisé pour tester la
signification du lambda.

Nous sommes particulierement intéressés par la recherche des combinaisons linéaires
orthogonales des variables dans I'ensemble X qui captent la majeure partie de la dépendance
linéaire entre X et Y.
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VII.1 CHAPITRE I

Le Chapitre | est constitue d'un résumé en francais et d'un article publié : Ruiz Diaz Britez,
Manuela, Anne-Sophie Sergent, Alejandro Martinez Meier, Nathalie Bréda, et Philippe
Rozenberg. 2014. « Wood Density Proxies of Adaptive Traits Linked with Resistance to
Drought in Douglas Fir (Pseudotsuga Menziesii (Mirb.) Franco) ». Trees, 1-16.
d0i:10.1007/s00468-014-1003-4"

Résumé en francais de D’article “Wood density proxies of adaptive traits linked with
resistance to drought in Douglas fir (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco)”.
Introduction

Le réchauffement climatique associe a I'augmentation de la concentration en dioxyde de
carbone atmosphérique entraine 1'augmentation du nombre et de I’intensité de sécheresses dans
certaines régions de la planete et a pour conséquences des changements écologiques. Des
sécheresses et des vagues de chaleur plus intenses, plus fréquentes et plus longues pourraient
avoir pour conséquences des modifications marquées de la composition de foréts, des
dépérissements ou méme la disparition de certaines foréts. La facon dont les arbres répondront
aux conditions plus seches dépendra de leur capacité d'adaptation, qui dépend de la variation
génétique et de I’héritabilité (c’est-a-dire du déterminisme génétique) de caractéres adaptatifs
impliqués dans la résistance a la sécheresse.

Un caractere peut étre considéré comme adaptatif (comme ayant une valeur adaptative)
s"il favorise le succes reproducteur global (« la fitness »). Les composantes de la fitness sont la
survie et le succes reproducteur sensu stricto. Dans la plupart des études traitant de caractéres
adaptatifs, la relation d’un caractére avec la fitness est déduite de l'implication connue ou
supposée du caractére dans un processus fonctionnel bien identifié. La mesure des caractéres
fonctionnels de tolérance a la sécheresse est couteuse et consommatrice de temps et est donc peu
compatible avec I’estimation du déterminisme génétique. Notre objectif est d’identifier, parmi
des caractéres du bois du douglas, des proxys facilement mesurables de caracteres adaptatifs
impliqués dans la résistance a la sécheresse.

Le douglas (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) s’est révélé vulnérable a la
sécheresse dans certaines régions de France a 1’occasion de la vague de chaleur qui a frappé
I"’Europe en 2003 et aprés d’autres sécheresses précédent ou suivant 2003. Certains résultats
suggerent que des caractéristiques du bois de douglas sont associées a la résistance a la
sécheresse et pourraient avoir une valeur adaptative. En région Centre, les cernes formés avant
2003 par des arbres survivants apres la canicule et sécheresse de 2003 étaient significativement
plus denses que ceux de leurs voisins morts. D’autres résultats suggerent 1’existence d’une
relation positive entre la densité du bois et la survie des arbres dans des plantations
commerciales en régions Bourgogne et Midi-Pyrénées. Par ailleurs, des corrélations
significatives ont été trouvées entre variables hydrauliques liées a la résistance a la sécheresse
comme la vulnérabilité a la cavitation et des variables de la microdensité du bois.

Cette recherche de proxys de caracteres adaptatifs est basée sur la comparaison
d’individus morts et survivants apres la sécheresse de 2003. Nous avons ré-analysés les profils
de microdensité d’arbres morts et de leurs voisins survivants appartenant a trois dispositifs
expérimentaux de douglas ou de la mortalité avait été observée. Ces essais sont situés en France
dans trois régions a climats contrastés. Le premier est un test de comparaison de provenances
situé dans la forét d’Orléans en Région Centre-Val de Loire. Les deux autres essais sont
constitues respectivement de neuf parcelles situées dans la région Midi-Pyrénees et de dix-huit
parcelles situées dans la région Bourgogne, toutes installées dans des peuplements purs de
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douglas. Au total, 276 profils de microdensité obtenus a partir de carottes récoltées sur des
paires d’arbres survivants et morts (65 en région Centre-Val de Loire, 45 en région Bourgogne
et 28 en région Midi-Pyrénees) ont été utilisés. Une série de variables non conventionnelles,
définies sur la base de seuils de densité divisant les profils en deux segments (haute et basse
densité), a été calculée pour les cernes annuels et les profils entiers. Des variables de cerne
conventionnelles basées sur la séparation des profils de cerne en bois initial et bois final ont
également été calculées.

Résultats et discussion

Des corrélations faibles ou non significatives entre les variables des deux types indiquent
que les variables non conventionnelles peuvent étre considérées comme un nouvel ensemble de
variables, indépendant des variables conventionnelles. Ces variables non conventionnelles nous
ont permis de détecter I’emplacement précis des différences entre les arbres survivants et les
morts le long des profils microdensitométriques. Cet ensemble de variables posséde une
puissance discriminante supérieure aux variables conventionnelles de cernes. Les plus
discriminantes sont les densités moyennes des deux segments (haute et basse densité), la
proportion du segment de haute densité et le coefficient de variation du segment de haute
densité. La densité moyenne du bois final est la variable conventionnelle la plus discriminante.

Au niveau profil complet, les arbres survivants et morts différent pour plusieurs variables
non conventionnelles et pour différentes valeurs de seuils de densité selon les régions. Les
différences les plus significatives ont éte détectées soit pour les variables du segment de haute
densité, soit pour celles du segment de basse densité ou méme pour les deux types de segments.

Dans la région Centre les arbres survivants ont toujours une densité moyenne plus
élevée, une proportion plus élevée de segments de haute densité et des profils généralement plus
hétérogénes. Dans la région Bourgogne, les arbres survivants ont une densité moyenne du
segment de faible densité plus élevée, et les profils sont généralement plus hétérogenes pour un
seuil de densité de 0,5 kg dm™. Dans la région Midi-Pyrénées les arbres survivants ont des
densités plus élevées pour la plupart des variables des deux types de segments, haute et basse
densité.

L analyse des cernes indique que les différences systématiques entre les arbres
survivants et morts commencent un certain nombre d’années avant 2003. Les différences les
plus grandes sont observées immédiatement avant 2003. Le moment ou apparaissent les
différences systématiques entre arbres survivants et morts varie entre régions :

- En région Centre les différences pour les variables du segment de haute densité sont
observées dés le cerne 1990. Densité moyenne du segment de haute densité et proportion
du segment a haute densité commencent a étre significativement plus élevées des 1994 et
jusqu'en 2002.

- En région Bourgogne les différences significatives pour la densité moyenne du segment
de faible densité commencent a étre observées a partir de 1996 et jusqu”en 2001.

- Enrégion Midi-Pyrénées les differences apparaissent systématiquement des 1993 pour la
densité moyenne des deux types de segments, haute et basse densité. La proportion du
segment de haute densité et I'nétérogénéité dans ce segment (pour la plupart des seuils de
densité) commencent a étre plus élevés chez les survivants plusieurs cernes avant 2003.

Nous avons utilise le nombre des cernes annuels pour lesquels on observe des différences
significatives entre survivants et morts pour sélectionner des proxys de caractéres adaptatifs
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pour la résistance a la sécheresse : les variables les plus discriminantes dans le plus grand
nombre des cernes annuels sont considérées comme les meilleurs candidats.

Pour la plupart des variables les plus discriminantes, la valeur de seuil de densité a peu
d'effet sur la capacité de discriminer arbres survivants et morts. Pour 1’'une d’entre elles
seulement le potentiel de discrimination est plus élevé pour les valeurs de seuils de densité les
plus faibles.

Au niveau cerne, nous choisissons la moyenne du segment de haute densite, la proportion du
segment de haute densité et le coefficient de variation du segment de haute densité calculés a
tout niveau de seuil de densité, ainsi que la moyenne du segment de basse densité calculée pour
des seuils de 0,3, 0,4 et 0,5 kg dm™ comme les meilleurs proxys de caractéres adaptatifs pour la
résistance a la sécheresse.

Au niveau du profil complet le nombre de points de croisement est également un bon proxy
de la résistance a la sécheresse.

Conclusion

La définition des variables non conventionnelles peut étre comprise comme une
extension du modele bois initial-bois final. Ces variables présentent I'avantage de fournir une
localisation relativement fine du segment de bois essentiel pour la survie dans les conditions
subies. Si ces traits sont jugés suffisamment variables génétiquement et héritables, alors il sera
possible de sélectionner des arbres plus résistants a la sécheresse dans les populations
d'amélioration et dans les peuplements forestiers destinés a étre régénérées naturellement.

Nos résultats suggerent aussi qu’une sélection naturelle directionnelle se produit au
niveau de la densité du bois chez le douglas dans des environnements parfois plus ou moins
limités en eau. Mais cette sélection directionnelle agit dans des directions différentes selon les
caractéristiques des pressions de sélections subies, comme le prouvent les résultats contrastés
trouvés dans les trois régions étudiées.
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Abstract
Key message Proxies of adaptive traits for resistance
to drought were discovered among original annual ring
density variables in Douglas fir.

Abstract A comparison of dead and surviving Douglas fir
trees following the 2003 drought was made to define
proxies of adaptive traits for resistance to drought. Incre-
ment cores were sampled from trees from three French
regions: Centre, Midi-Pyrénées and Burgundy. Original
tree-ring variables were calculated, based on a sliding
density criterion dividing the microdensity profile into
high- and low-density segments. Tree rings were analysed
at each site in a number of consecutive annual rings before
the 2003 drought event. Comparison between pairs of
surviving and dead trees and between pairs of randomly
selected trees (whether dead or alive) supports the evidence
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of systematic dissimilarities between surviving and dead
trees in a number of original density variables. Correlation
analysis between original and conventional ring density
variables indicates a weak association. We found that the
surviving trees were denser than the dead trees in all three
sites, but that the denser part of the ring varied from region
to region. We identified several original density variables
intended to be used as proxies of adaptive traits in future
studies of genetic determinism of Douglas fir resistance to
drought.

Keywords Douglas fir - Drought - Mortality - Survival -
Adaptation - Adaptive traits - Wood density - Microdensity

Introduction

The intensity, frequency and duration of drought conditions
and heat waves related to climate change are increasing
and have already resulted in serious incidences of drought-
related tree mortality (Adams et al. 2009; Van Mantgem
et al. 2009; Allen et al. 2010; Williams et al. 2010; Mar-
tinez-Vilalta et al. 2012; Wang et al. 2012; Anderegg et al.
2012, 2013). Climate change projections show that many
tree species will be more exposed to potential drought
(Hanson and Weltzin 2000; Aber et al. 2001; Jump et al.
2006; Pluess and Weber 2012). Whether forest trees are
able to adapt successfully to these increasingly severe and
more frequent drought events depend on their ability to
evolve. Recent studies tend to demonstrate that there is
potential for evolutionary responses to climate change in
tree populations (Alberto et al. 2013). The evolutionary
mechanism that may enable trees to adapt relies on the
magnitude of genetic variation and on the heritability of the
adaptive traits involved in resistance to drought.
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Precise estimation of genetic variation and heritability
requires measurement of a large number of genotypes and
individuals (Cregg 2004; Wortemann et al. 2011). How-
ever, the usual methodology applied to drought tolerance
studies demands intensive and time-consuming measure-
ments (Cregg 2004; Aranda et al. 2012). Hence, it is nec-
essary to find the putative adaptive traits among more
easily measurable drought-resistant traits.

An adaptive trait is related to mating ability, fecundity
and/or survivorship, ie. to fitness (also defined as overall
reproductive success). In most studies involving adaptive
traits, the relationship with fitness is inferred from the
known or supposed involvement of the traits in functional
processes. In this article we look for proxies of adaptive
traits by calculating their relationship with fitness. Among
the fitness components, it is difficult and time consuming to
observe mating ability and fecundity in forest trees, while
survivorship is much more easily observed. We therefore
concentrate on detecting adaptive traits by calculating their
relationship with survivorship.

In comparison with other conifer species, Douglas fir is
a relatively drought-tolerant species (Eilmann and Rigling
2012). Despite this, some mortality events were observed
in Douglas fir stands following the 2003 drought and heat
wave in several regions of France. In three regions,
Centre, Burgundy and Midi-Pyrénées, Martinez-Meier
et al. (2008a, b), Sergent (2011) and Sergent et al. (2012)
have established that such mortality events were induced
by soil moisture deficit. In Douglas fir, there is evidence
that the xylem structure and some basic wood properties
such as density may be directly or indirectly involved in
adaptive functional processes and are related to survival.
In a previous study of a Douglas fir provenance trial in
the Centre region, systematic differences were found
between dead trees and surviving neighbours for latewood
density traits after the 2003 drought (Martinez-Meier
et al. 2008a, b). Sergent (unpublished data) found a
relationship between mortality and earlywood density
after recurrent drought. Domec and Gartner (2002) sug-
gested that the proportion of earlywood and latewood
could be an adaptive trait linked to hydraulic properties in
this species. Douglas fir is more drought tolerant when it
originates from dry regions (Kavanagh et al. 1999; Pharis
and Ferrell 1966). Sergent (2011) found that interior
provenances from dry regions had a higher wood density.
These results, together with the relationships found
between resistance to cavitation (breaking of the water
column within the xylem) and wood density in Douglas
fir (Dalla-Salda et al. 2009), show that traits based on
wood density components are involved in the response to
drought in this species. In this study we selected wood
density traits as our candidate proxies of adaptive traits
for drought resistance.

@ Springer
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Wood density traits used in previous survival studies of
Douglas fir were based on ring microdensity profiles.
Conventional ring microdensity traits are built from a
standard earlywood-latewood boundary criterion estab-
lished according to Lenz et al. (1976): the density threshold
between earlywood and latewood lies exactly at the mid-
point between the maximal and the minimal density. This
definition of earlywood and latewood is consistent with
Mork’s index which is based on anatomical differences
between these two parts of the ring. The variables based on
the earlywood-latewood boundary are called conventional
variables hereafter. The definition of an earlywood-late-
wood boundary is relevant from the wood anatomy per-
spective, but does not directly hint at any physiological
process occurring in the xylem. Thus, the authors wonder
whether original ring density variables which are not based
on the standard earlywood-latewood boundary would
optimize the detection of differential vulnerability to
drought-induced mortality in Douglas fir. There are some
reports about alternative methods aiming at better utilizing
the data contained in ring microdensity profiles (Rozenberg
et al. 1999; Koubaa et al. 2005; Ivkovic and Rozenberg
2004; Franceschini et al. 2013). Dalla-Salda et al. (2011)
showed that original density traits in Douglas fir which
were not based on the earlywood-latewood model were
more strongly related to resistance to cavitation than con-
ventional density variables based on the earlywood-late-
wood model.

The objective of this article is to look for proxies of
adaptive traits that should be investigated to evaluate the
potential of Douglas fir to evolve and adapt to more fre-
quent and severe drought conditions. In the present study,
we decided to investigate the relationship between wood
traits and survivorship after drought as a means of defining
adaptive traits for drought tolerance. We conducted a new
comparison of dead and surviving trees spanning a wide
geographical area in France with three experimental sites
located in three regions: Centre (CE), Burgundy (BO) and
Midi-Pyrénées (MP). We re-analysed the microdensity
pmﬁles of the Centre region (Martinez-Meier et al. 2008a,
b) and used microdensity profiles collected in Burgundy
and Midi-Pyrénées regions (Sergent 2011; Sergent et al.
2012) to extend the study to these two regions. We deep-
ened the tree-ring study and investigated more systemati-
cally basic wood properties using a wide-ranging definition
of density variables (Rozenberg et al. 1999). We built
original annual ring variables according to a sliding density
criterion, vertically separating the microdensity profiles
into high- and low-density segments. We then tested and
compared the potential of these new variables to statisti-
cally explain the difference between the surviving and dead
trees after drought events. The scope of this article is
intentionally limited to the definition and the choice of a
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small set of new wood density traits putatively well suited
to the analysis of the genetic determinism of drought
resistance.

Materials and methods
Site description

The sites and years of study were previously described in
Martinez-Meier et al. (2008a, b) and Sergent (2011) and
Sergent et al. (2012). The most important site characteris-
tics are presented in Table 1. Climatic data were collected
from the Météo-France weather station nearest to each site
(Martinez-Meier et al. 2008a, b; Sergent et al. 2012).

The Centre region (CE) has, according to Joly et al.
(2010), a modified oceanic climate with mild temperature
and fairly low precipitation, especially in summer. Bur-
gundy region (BO) has a semi-continental climate, with a
higher contrast between summer and winter temperature
than the CE region and higher precipitation. The site of the
Midi-Pyrénces region (MP) has a warmer climate than the
CE and BO region sites, with the greatest contrast between
winter and summer temperature. Precipitation is the highest
of the three regions, but with a fairly dry summer (Joly
et al. 2010).

Douglas fir stands

Three Douglas fir stands were used in this study. In the
three experimental trials, mortality was observed and
proved to be a consequence of drought events by Martinez-
Meier et al. (2008a, b) and Sergent (2011) and Sergent
et al. (2012).

The first stand is a provenance trial established in 1975
and located in Vitry-aux-Loges, CE region, Forét d’Orlé-
ans, France, with 60 provenances represented in the sample

Table 1 Site characterization

(Martinez-Meier et al. 2008a, b). Differences due to
provenance origin were not considered in this study.

The two other stands are a nine-plot trial from the Midi-
Pyrénées region in the south of France and an 18-plot trial
from the Burgundy region in the centre-north-east of
France (Sergent 2011; Sergent et al. 2012), respectively.
Each plot has at least two dead trees per plot. The selected
stands are pure Douglas fir stands with individuals a min-
imum of 20 years old at the time of sample collection.

Sampling and microdensity profiles

Details of the randomized approach used for sampling the
dead and surviving trees are presented in Martinez-Meier
et al. (2008a, b). In each trial, several pairs of dead and
immediately adjacent surviving trees were selected. In the
CE region, 65 pairs were sampled between April and June
2006. In the BO and MP regions, respectively, 45 and 28
pairs were sampled between March and October 2009
(Sergent 2011; Sergent et al. 2012). One radial increment
core was extracted at breast height from each tree using a
5.15 mm AND MATTSON mechanical Pressler borer. In
total, 276 increment cores were collected and processed.

The increment cores were analysed using indirect X-ray
wood densitometry (Polge 1978). X-ray films were scanned
and digital images were processed using the image analysis
software Windendro (Guay et al. 1992). The software
“Interdat.exe, version 1.17 developed by Dupouey
(unpublished) was subsequently used to cross-date the
microdensity profiles, to verify and confirm annual ring
identification. The software R was used to control the ring
limits and check the quality of the intra-ring density pro-
files. The cross-dated microdensity profiles were then used
and analysed for a number of consecutive years before the
2003 drought, ranging from 1986 to 2002 in CE, and from
1993 to 2002 in MP and BO.

Site Mean annual
precipitation (mm) for
the period indicated

minimum

Annual mean of

temperature (°C)

Annual mean of
maximum
temperature (°C)

Geological background

Centre region (CE) Vitry-aux- 748 6°
Loges, Orléans forest 47° 1986-2003
57 N, 2° 16'E*

Burgundy region (BO), in NE 973 —15°C
of the Massif-Central® 1971-2000

Midi-Pyrénées (MP) region, 1,123 —1.1
in SW of Franoeb 1971-2000

15.9° Mainly sand and clay of geological type
“Sologne™

24.6° Plot spreads over a range of bedrock types,
mainly granite, and others such as clay,
basalt and shale

249 °C Plot spreads over a range of bedrock types,

mainly schist and others such as gneiss,
shale and granite

* From Martinez-Meier et al. (2008a, b)
® From Sergent (2011)
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Definition of the density variables

In the “Introduction”™ we explained that the annual ring
density variables are usually defined according to the
position of a boundary between earlywood and latewood
which is similar to Mork’s definition used in wood anat-
omy. The annual ring variables based on this earlywood—
latewood model are hereafter referred to as conventional
ring variables. In this study we defined a set of uncon-
ventional density variables not based on the earlywood-
latewood model. We used an original procedure based on a
sliding density criterion (the de horizontal threshold)
defined and used by Rozenberg et al. (1999). The same
variables were calculated at two levels: first at the total
microdensity profile level and second at the annual ring
level. In each case, the microdensity profiles and the annual
rings were vertically divided into two parts: high- and low-
density segments based on the local segment density
compared to the dc values (Fig. 1 shows the total micro-
density level and Fig. 2 shows the annual ring level). The
values of the dc parameter ranged from 0.3 to 0.8 kg dm™"*
with a 0.1 kg dm™ increment. For each de value, the
following wood density variables were then calculated: the
mean of the high-density segment (the part of the profile
which is over the threshold, MHD), the mean of the low-
density segment (the part of the profile which is under the
threshold, MLD), the coefficient of variation of the high-
density segment (CVHD), the coefficient of variation of the
low-density segment (CVLD) and the proportion of high-
density segment (the length of the high-density segment
divided by the total profile length at the total profile level
or by ring width at ring level, PHD). For each variable and
each dc value, there is only one value per tree at the total
profile level, while there are as many values as there are
annual rings in the total profile for the variables calculated
at the annual ring level. At the total profile level, an
additional variable was calculated: the number of inter-
sections between the microdensity profile and the de
threshold, referred to as the number of crossing points
(CP). The total number of original variables calculated is
36 at the profile level and 30 at the annual ring level (i.e.
six dc values times the number of original variables,
Figs. 1 and 2). All calculations used computer routines
written in R language (R Core Team 2013).

Statistical analysis

To investigate the possible differences between surviving and
dead trees for all original variables, we used the following
statistical analysis: for each variable, an ad hoc Monte Carlo
procedure was applied to construct a reference population of
differences between trees of randomly associated pairs, without
replacement and without consideration of health status
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Fig. 1 Applying a sliding density criterion (de) vertically and
dividing the microdensity profile into two density segments: one
high density and one low density. Here, the value of dc is 0.3 kg
dm . Some crossing points between de and the microdensity profile
are shown (CP)
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Fig. 2 Applying a sliding density criterion (dc) vertically and
dividing the annual ring into two density segments: a high-density
segment and a low-density segment. Here the value of dc is 0.6 kg
dm ™. The mean of the high-density segment (MHD) and of the low-
density segment (MLD) are shown

(Martinez-Meier et al. 2008a, b). By bootstrapping these ran-
dom differences 10,000 times, the reference population con-
structed follows a normal distribution with a mean of zero. This
reference population was then used for hypothesis testing on
observed mean differences between dead and surviving trees.
This enabled the optimum value for the moving density cri-
terion (dc) that enhances the discrimination between the sur-
viving and dead trees to be recorded. Randomization was
carried out using a Monte Carlo routine written in R language
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Table 2 Absolute value of de (kg dm™?) MHD MLD CVHD CVLD PHD cp
log10 of associated probabilities
of observed mean differences Centre region (CE)
petiveen d:’g;zgnz“gigfzzm 03 2,13+ 032 ns 1.77% 0.20 ns 08 ns  052ns
for original variables calculated 0.4 2.55%% 0.46 ns 0.31 ns 0.32 ns 0.91 ns L.65%
at the total microdensity profile 0.5 2.14%* 0.26 ns 0.37 ns 0.12 ns 1.68% 3178
level 0.6 1.45% 0.17 ns 1.10 ns 0.14 ns 2.58%* 4.42%%%
0.7 1.36* 0.25 ns 1.82% 0.32 ns 2.40%* 3.28%k*
0.8 1.55% 0.52 ns 1.62* 0.42 ns 2.06%* 1.83%*
Midi-Pyrénées region (MP)
0.3 5.24%%% 12.92%** 344 9.64e—17 ns 3.57%%% 1.16 ns
04 7.94 %%% 10.46%** 0.63 ns 1.45e—16 ns 2.84%% 0.038 ns
0.5 8.00%** 7.46%%* 0.48 ns 3.85e—16 ns 3.57%%% 0.08 ns
0.6 6.60%** 317k 2.26%* 2.56e—14 ns 5.35%%% 0.54 ns
0.7 6.25%** 2.27%#* 347 1.55e—10 ns 6.08%%* 4.40%%*
0.8 4 56%* 2.18* 1.40% 2.92e—07 ns 7.52%%*% 7. TR
Burgundy region (BO)
0.3 0.75 ns 2.08%* 0.63 ns 0.0007 ns 1.07 ns 0.19 ns
0.4 0.81 ns 1.73% 0.44 ns 0.001 ns 1.06 ns 0.73 ns
de density criterion, logl0 of 0.5 0.77 ns 1.51*% 0.53 ns 0.004 ns 1.11 ns 1.57*
associated probabilities, ns not 0.6 0.82 ns 1.24 ns 0.42 ns 0.004 ns 0.93 ns 0.99 ns
significant 0.7 0.60 ns 0.60 ns 0.52 ns 0.005 ns 113 ns 1.15 ns
(#**) for p < 0.001, (*¥) for 0.8 0.42 ns 1.41% 043 ns 0.027 ns 0.56 ns 051 ns

p < 0.01 and (*) for p < 0.05

(R Core Team 2013). The results are presented as the log10 of
the probabilities associated with the observed differences
between the surviving and dead trees. Descriptive statistics
summarizing mean, standard deviation, coefficient of variation
and box plot analysis were calculated for each variable per site.

To study the relationship between the conventional ring
variables and our original ring variables, we performed a
Pearson product-moment correlation analysis taking into
account a data matrix combining the information on all the
individual trees and the annual rings studied from the three
sites. The selected conventional variables are ring width
(RW), mean ring density (MRD) and other conventional
variables chosen among those found to be significantly
related to induced cavitation resistance by Dalla-Salda
et al. (2011). Thus, we expect them to be involved in
survival to drought. The variables are minimum ring den-
sity (MID), maximum ring density (MAD), earlywood
density (EWD), latewood density (LWD) and earlywood
proportion (EWP). A non-conventional variable defined by
Dalla-Salda et al. (2011) and strongly related to resistance
to cavitation, the mean of the first 100 density values along
earlywood (SEQ), was also added.

Results

We found significant differences between dead and sur-
viving trees for several of our original variables, at least for
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some values of dc and in some regions (Table 2). The
variables for which the differences were most significant
varied from region to region.

Table 2 shows the statistics (log 10 of the probability) of
the test used to investigate the differences between sur-
viving and dead trees at the total microdensity profile level
in the three regions.

In the CE region, significant differences between sur-
viving and dead trees were found for all the high-density
segment variables. The surviving trees are significantly
different from their dead counterparts in MHD (mean of
the high-density segment) across all the dc values, PHD
(proportion of the high-density segment) for the dec values
from 0.5 to 0.8 kg dm™* and CVHD (coefficient of varia-
tion of the high-density segment) for the dc values of
0.3 kg dm™? and between 0.7 and 0.8 kg dm™. The sur-
viving trees appear to be significantly different from the
dead trees in CP (number of cross points) in the range of
the de values between 0.4 and 0.8 kg dm™>.

In all cases, the surviving trees have a significantly
higher density (higher MHD), a higher number of cross
points (CP) and a higher proportion of high-density seg-
ments (PHD) than the dead trees (Table 2).

No significant differences were observed for the vari-
ables of the low-density segments in this site.

In the MP region, the surviving and dead trees are sig-
nificantly different for all the variables of both the high-
and low-density segments, except CVLD. The surviving
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trees are significantly different from their dead counterparts
in MHD, MLD (mean of the low-density segment) and
PHD in the whole range of the dc values. Highly significant
differences are observed for CVHD for the dc values of 0.3
and 0.7 kg dm™. For all the variables in this site except
CVLD, the surviving trees have higher values than the dead
trees (Table 2).

In the BO region, the surviving trees are significantly
different from the dead trees in MLD for dc values in the
range 0.3-0.5 and for de equalling 0.8 kg dm™>. Significant
differences are observed in CP for the de value 0.5 kg
dm™> (Table 3). The surviving trees have a significantly
higher density in the low-density segment (higher MLD)
than the dead trees for almost all the dc values and a higher
number of cross points (CP) only for de value 0.5 kg dm ™~
(Table 2). No significant differences were observed in the

variables of the high-density segment in this site.

The denser microdensity profiles of the surviving trees
of the three regions are illustrated in Fig. 3.

Figure 3 illustrates the main trends of the results in the
three regions.

At the annual ring level, the difference between the dead
and surviving trees is observed year by year in each annual
ring before 2003 (Tables 4, 5 and 6). In the CE region, the
differences between dead and surviving trees began to be
significant for the high-density segment variables generally
in the 1990 annual ring (Table 4 annex Tables). For MHD
the effect was significant across all the de values, while for
PHD it was significant for the dc values between 0.5 and
0.8 ke dm™. In subsequent annual rings, the surviving
trees appeared to be significantly different from the dead
trees from the annual ring 1994 up to the annual ring 2002
for both variables, for a range of dc values and with dif-
ferent levels of significance (p < 0.05 to p < 0.001). The
strongest differences were observed immediately before
2003. The range of the dc critical values was located
between 0.4 and 0.7 kg dm™3, for MHD and between 0.5
and 0.8 kg dm™ for PHD (Table 4). The surviving and
dead trees also appeared to be significantly different for
CVHD for several dc values, in particular the annual rings
1994, 1995 and 2002. For MLD, in the low-density seg-
ment, some differences were observed for some dc values
for a few years (i.e. 1994, 1997 and 2001). No significant
differences were observed for CVLD (Table 4).

In the MP region, significant differences between the
surviving and dead trees were observed for almost all the
annual rings from 1993 to 2002 for MHD and MLD, in
both the high- and low-density segments, for several dc
values and levels of significance (Table 5). The critical
range for MHD was located between 0.4 and 0.6 kg dm™”
while for MLD it was between 0.3 and 0.5 kg dm ™. In this
site, significant differences between the surviving and dead
trees were observed for PHD and CVHD in several annual

@ Springer

46

rings before 2003. The critical range of the dec values was
located between 0.7 and 0.8 kg dm™ for PHD, while it was
between 0.3 and 0.5 kg dm™ and from 0.6 to 0.8 kg dm™>
for CVHD. No significant differences were observed for
CVLD.

In the BO region, the annual rings of the surviving trees
appeared to be significantly different from those of the
dead trees, from 1996 up to 2001 for MLD, in the low-
density segment, with different levels of significance
(Table 6). The critical dc values were variable and
dependent on the year and were distributed between 0.3
and 0.5 or 0.6 kg dm > (Table 4). For the variables linked
to the high-density segment, the surviving trees appeared to
be significantly different from the dead trees in few dc
values in only one annual ring (1998) for MHD, CVHD
and PHD.

In all three regions, for all the variables with significant
differences between the surviving and dead trees, the sur-
viving trees had a higher density (higher MHD and MLD),
a higher proportion of high-density segment (PHD) and a
higher within-segment variation (higher CVHD and
CVLD). The denser microdensity profiles of the surviving
trees in the three regions are illustrated in Fig. 3.

The results of the correlation study between the original
and the conventional variables are presented in Table 7
(Annex Tables). In general, weak or relatively weak values
of the correlation coefficient (lower than 0.70) or not sig-
nificant association was observed between the original and
the conventional ring variables. The only exception was a
high degree of positive association between LWD and
MHD for almost all de values.

Discussion

According to our results, the original microdensity variables
used in this study reveal systematic differences between
surviving and dead trees in Douglas fir. These results support
those obtained in the CE region with the conventional mi-
crodensity variables only (Martinez-Meier et al. 2008a, b),
increasing the statistical significance of the tests and
extending this result to the two new regions BO and MP.

At the total profile level, the only variable which highly
discriminates the dead from the surviving trees in all three
regions is CP (Table 3). It is the sole trait calculated only at
the total profile level. For a given dc value, the higher the
CP value, the higher are the number and height of the
density peaks in the profile. The surviving trees have a
higher CP than the dead trees, hence they react more
strongly and/or more frequently to environmental varia-
tion: in other words, they are more plastic. MLD is the
main discriminating trait in the MP and BO regions, fol-
lowed by PHD, CVHD and more marginally by MHD.
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MHD, PHD and CVHD are the most discriminating traits
in the CE and MP regions (Table 3). As a consequence, in
the CE and MP regions, the surviving trees have a higher
proportion of higher-density wood than the dead trees. In
the MP and BO regions, the surviving trees have a higher
density of low-density segment.

The results obtained at ring level corroborate and
specify the trends observed at the total profile level
(Tables 4, 5 and 6 in Annex Tables). PHD, MHD, MLD
and CVHD are discriminating traits in the three regions,
with a variable ranking of their discrimination power
between regions. As for the total profile traits, we find that
the surviving trees have a higher density, proportion and
variation of the high-density segments in many annual
rings than the dead trees in the CE and MP regions and, to a
lesser extent, in the BO region. In the BO and MP regions,
the surviving trees also have a higher density of low-den-
sity segments in many annual rings (Fig. 3).

In our study, there are converging significant results for
CP and CVHD for the dc values between 0.5 and 0.8 kg
dm ™ in the CE region and between 0.7 and 0.8 kg dm™ in
the MP region. These results indicate that the microdensity
profiles of the surviving trees are more heterogeneous than
those of the dead trees. We suggest that the surviving trees
may react more strongly and/or more frequently to varia-
tion in water availability: the surviving trees may be more
plastic than the dead trees.

In all cases, the mean density of the surviving trees is
higher than that of the dead trees (Fig. 3). However, the
denser part of the ring is different from region to region.
This may reflect variation among the three regions in terms
of the attributes of the drought episodes leading to the
observed diebacks. Some results suggest that, depending on
the characteristics of a drought, the critical part of the ring
may be different: Domec and Gartner (2002) have shown
that latewood was more vulnerable to embolism than ear-
lywood in high trunk water potential, but as trunk water
potential decreased, the latewood showed very little further
embolism. They also suggested that latewood is a water
storage organ that can release water at very small water
potential differences. Dalla-Salda et al. (2011) found that
during the cavitation process, the low water potential
controlling early embolism was related to latewood den-
sity, while the high water potential controlling late embo-
lism was related to earlywood density. Furthermore, during
a spring drought only earlywood is present in the current
annual ring, while during a late summer drought both
earlywood and latewood exist. This indicates that,
according to the residual conductance of the successive
sapwood rings, the dynamics, the seasonal progression and
the intensity of the drought, earlywood and latewood may
play different roles in cavitation resistance.
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Selection of adaptive variables

At ring level, we used the number of annual rings with sig-
nificant differences between surviving and dead trees to
select the proxies for adaptive traits for resistance to drought:
the most discriminant traits in the largest number of annual
rings were assumed to be the best candidates. For most traits
the de value had little effect on the discriminating power:
MHD, PHD and CVHD have more or less the same dis-
criminating power for any value of de. Conversely, MLD is
always more discriminant when it is calculated for the lowest
dc values, i.e. 0.3, 0.4 and 0.5 kg dm 2. We selected MHD
(mean of the high-density segment), PHD (proportion of the
high-density segment) and CVHD (coefficient of variation of
the high-density segment) calculated at any dc level and
MLD calculated at the dc values 0.3, 0.4 and 0.5 kg dm ™ as
the best adaptive traits for resistance to drought. These traits
will be used in another study for estimating the genetic
determinism of resistance to drought in Douglas fir. If these
traits are found to be adequately genetically variable and
heritable, then it will be possible to select more drought-
resistant trees in breeding populations and in forest stands
intended to be naturally regenerated.

Original and conventional variables

Of the three sites, the original variables better explain the
difference between the surviving and dead trees than the
conventional variables in the CE region (Martinez-Meier
et al. 2008a, b). The original variables based on the sliding
density criterion have the advantage of providing a rela-
tively finer localization of the wood segment that is critical
for survival. The original variables are based on a sliding
density criterion separating the total profile or the ring
density profile into high- and low-density segments. This
definition can be understood as an extension of the early-
wood-latewood model. Thus, we expected strong or very
strong correlations between several original and conven-
tional variables. However, we found high correlation val-
ues only between latewood density and MHD (mean of the
high-density segment, Table 7 in Annex Tables). In gen-
eral, weak or not significant correlation coefficient values
indicate that the original variables can be considered a new
set of variables with no phenotypic correlation with con-
ventional ring variables.

As expected, the conventional variables have a lower
discriminating power than the original variables (results
not shown). Only LD (latewood density) has a similar
discriminating power to MHD (mean of the high-density
segment) for de values over 0.5 kg dm™>. This is consistent
with the high correlation coefficient found between these
two variables.
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High-density wood, survival and drought

Negative relationships across species between wood den-
sity and survival have often been found in tropical forests
(Kraft et al. 2010). Martinez-Vilalta (2010) observed the
same pattern across temperate and Mediterranean species.
Fewer results are available at the intraspecific level: Ku-
kowski et al. (2013) found that mortality rates correlated
with wood density in oak and elm. Across or intra-species,
the mortality factors are not often clearly identified. When
they are, they include mechanical breakdown, attack by
pathogens and fungi (Poorter et al. 2010; Larjavaara and
Muller-Landau 2010) and, in few cases, drought-induced
embolism (Hiromi et al. 2012; Kukowski et al. 2013). This
is the case in our study, where Martinez-Meier et al.
(2008a, b) and Sergent (2011) and Sergent et al. (2012)
demonstrated that the main factor in Douglas fir mortality
in all three regions was water deficit.

In Douglas fir, wood density is strongly related to wood
anatomy: wood density is mainly related to cell wall thickness
and cell diameter (Rathgeber et al. 2006). The wider tracheids
associated with low-density wood increase the risk of cavi-
tation, causing water conduction to decline if cells become
embolized (air filled) and leading to tree death in extreme
cases (Hacke et al. 2001; Hacke and Sperry 2001; Cruiziat
et al. 2002; Breda et al. 2006). We therefore conclude that, in
Douglas fir, the lower mortality rate of the high-density
individuals correlates with an increased resistance to drought-
induced embolism. Such a conclusion is consistent with the
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negative relationship found in Douglas fir between density

and resistance to cavitation (Dalla-Salda et al. 2011). This

result may not relate to other species, since in some trees such

as Norway spruce (Rosner et al. 2007) and maritime pine

(Lamy et al. 2011, 2012) no relationship was found between

wood density and resistance to cavitation. In beech, Barigah
et al. (2013) proposed that cavitation resistance was related to
tree mortality during extreme drought events. Wortemann
et al. (2011) found no variation between populations and
concluded that cavitation resistance was probably not an
adaptive trait submitted to selection. These results may sug-
gest that in these species, adaptation to drought may depend
more on traits such as stomatal closure, leaf abscission and
carbon storage rather than on xylem resistance to embolism
(Jones 1992; McDowell et al. 2008) and that wood density
may not play the same critical role as in Douglas fir.

Directional selection

In their study based on conventional ring data from the Centre
region Martinez-Meier et al. (2008) wrote that “(...) some
degree of selection against trees with low-density wood may
happen after heat wave events like the one in 2003”. Our
results suggest that directional selection is occurring in the
Douglas fir stands of the Centre, Midi-Pyrénées and Bur-
gundy regions following the dieback triggered by the 2003
drought event. This directional selection does not orient
Douglas fir to a unique drought-resistant phenotype. The
magnitude of the density increase and the part of the ring
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which is modified are different from region to region. In the
Centre region the density increase is significant only in the
high-density wood (similar to latewood) and reaches
0.015 kg dm~? on average. In Burgundy region the density
increase is significant only in the low-density wood (similar
to earlywood) and reaches 0.008 kg dm™>. In the Midi-Pyr-
énées region the density increase is significant in both types of
wood and reaches 0.020 and 0.012 kg dm™ in the high and
low-density wood, respectively (results not shown). Whether
these phenotypic changes are functionally significant and
whether they will be transferred to the next generations will
be the subject of future studies.

Conclusion and perspectives

According to Domec and Gartner (2002), hydraulic safety isa
primary force of natural selection acting on wood structure in
Douglas fir. In the present study, we dealt with the problem of
defining proxies of wood-based adaptive traits in Douglas fir,
specifically traits that maximize the survival of individuals in
water-constrained environments. We found that it is possible
to define a new set of proxies of adaptive traits with a high
discriminating power between surviving and dead individu-
als. These proxies can be used to estimate the potential of
evolutionary adaptation of Douglas fir to drought. The

evolutionary mechanism that enables plants to adapt relies on
the magnitude of genetic variation and of heritability. Hence,
the next step is to precisely estimate the genetic variation and
the heritability of the original proxies of adaptive traits based
on the density profiles that we discovered in this study.
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Annex

See Annex Tables 4, 5, 6, 7

Table 4 Absolute value of logl0 of associated probabilities of observed mean differences between surviving and dead trees under Hy = no
difference for original variables calculated at the annual ring level in Centre region

Centre region

MHD MLD

de de

03 0.4 0.5 0.6 0.7 08 03 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8

Annual ring
1986  0.21 ns 0.60 ns 0.60 ns 0.46 ns 044 ns 038ns 074ns 088ns 070ns 0.60ns 05ns 0.54 ns
1987 023 ns 0.15 ns 0.12 ns 0.08 ns 0.50 ns 043ns 020ns 026ns 046ns 052ns 1.47* 0.65 ns
1988 0.30 ns 0.34 ns 0.30 ns 0.25 ns 0.32 ns 018 ns 040ns 0.56ns 056ns 054ns 052ns 0.55ns
1989 037 ns 0.46 ns 0.62 ns 0.73 ns 0.52 ns 044 ns 0.1ns 033ns 043ns 036ns  009ns 0.07 ns
1990 2.17%* 2.58%* 2.87%* 1.90* 2.66%* 070ns 022ns 047ns 032ns 003ns 0.15ns 1.35*%
1991  0.56 ns 1.16 ns 1.50*% 1.40% 1.20 ns 080ns 03lns 052ns 070ns 0.5ns 022ns 0.28 ns
1992 0.60 ns 0.65 ns 0.38 ns 0.42 ns 0.82 ns 083ns 0.19ns 034ns 032ns 034ns 036ns 044ns
1993  0.57 ns 0.73 ns 1.00 ns 0.94 ns 1.46% 1.53* 065ns 0.75ns 089ns 036ns 047ns 0.16 ns
1994 0.64 ns 0.93 ns 1.40* 2.23%* 1.70* 1.76* 1.56* 1.46* 1.80* 1.68* 0.61ns 033 ns
1995  1.08 ns 1.94% 2.80%* 2.86%* 342%% 1.50% 070ns 124ns 1.12ns 076 ns 0.13ns 0.10 ns
1996 2.50%* 4 14k 3 3RpRE ] T4EE 1.65* 075 0.16ns 020ns 022ns 005ns 0.04ns 050ns
1997 0.72 ns 1.50* 1.58* 1.32% 1.15 ns 1.31* 1.37* 1.98* 1.63* 08)ns 042ns 0.50ns
1998  1.17 ns 1.42% 1.50* 1.23 ns 1.10 ns 1.1 ns 0.2 ns 046ns 04lns 033ns 025ns 0.72ns
1999  1.73* 2.17%% 2.08%* 1.88* 1.37* 077ns  067ns 060ns 046ns 022ns 006ns 0.12ns
2000  2.32%* 2.75%% 2.84%* 2.38%* 221%* 2.10%* 082ns 1.13ns 055ns 043 ns 045ns 0.86ns
2001 2.24%* 2.30%* 2.12%% 2.02%* 1.56* 1.88* 1.62% 1.90* 082ns 078ns 0.65ns 1.17ns
2002 4.61%#F  5B6¥FE 6.65%FF  p46%EE 4 FEEx 2.62%% 073ns 074ns 068ns 0.11ns 003ns 03ns
@ Springer
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Centre region
CVHD CVLD
dc dc
0.3 04 0.5 0.6 0.7 0.8 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
Annual ring
1986 1.0 ns 023ns 0.14ns 027ns 036ns 043 ns 0.14 ns  0.20 ns 007ns 0.1ns 0.12 ns 0.13 ns
1987 0.17ns 0.18ns 060ns 050ns 087ns 0.18ns 047ns 040ns 028 ns 029 ns 0.64 ns 0.14 ns
1988 035ns 026ns 0.16 ns 040ns 030ns 0.30 ns 0.61ns 0.32 ns 030ns 0.15ns 0.18 ns 0.25 ns
1989 048ns 066ns 023ns 005ns 025ns 056ns 068ns 041ns 062ns 023 ns 0.06 ns 0.25 ns
1990  1.60* 060ns 0.16ns 07lns 341"* 060ns 052ns 024ns 022ns  0.04 ns 0.53 ns 0.98 ns
1991 1.47* 060ns 042ns 056ns 038ns 0.88 ns 032ns 0.54 ns 056ns 0.11 ns 0.08 ns 0.13 ns
1992 031ns 008ns 023ns 062ns 09ns 1.04ns 090ns 027 ns 030ns 022ns 0.35 ns 0.26 ns
1993  1.26 ns 1.09ns  0.73 ns 1.08 ns 1.51#* 0.90 ns 033 ns 0.30 ns 028 ns 0.15ns 0.10 ns 0.08 ns
1994 1.87* 1.77* 1.56* 1.0 ns 091 ns  2.18%* 0.03ns 0.02ns 004ns 0.02ns 0.001 ns  0.006 ns
1995  2.70#** 2.45% 1.32% 2.06%* 343%Ek ] 44% 0.11ns  0.05ns 004ns 0008 ns 0.01 ns 0.11 ns
1996 1.0 ns 037ns 027ns  0.68ns 092ns 064ns 047ns 0.66 ns 006 ns 0073ns 0.36ns 1.10 ns
1997 1.72% 042ns  035ns  0.83 ns 1.70* 1.64% 0.05ns 0.03 ns 003ns 0.006ns 0.005ns 0.02ns
1998 0.74ns 074ns 0.77ns 060ns 085ns 0.80ns 043 ns 0.16 ns 023 ns  0.20 ns 0.21 ns 0.40 ns
1999 0.74ns 028ns 0.15ns 0.10ns 040 ns 1.20 ns 0.08ns 0.12mns 0.16ns  0.11 ns 0.06 ns 0.18 ns
2000 1.25ns 1.16ns 1.14ns  1.44% 2.12%* 1.63* 006 ns 023 ns 015ns 0.09ns 0.11 ns 0.09 ns
2001 071ns 046ns 050ns  0.67 ns 1.45% 1.78* 0.02ns 0.008ns 004ns 0.13 ns 0.06 ns 0.04 ns
2002 4.00%%%  463%0x  JT0kFE JOFFEE S JO6FEE ].42% 0.08 ns  0.09 ns 003ns 003 ns 0.06 ns 0.57 ns
Centre region
PHD
de
0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
Annual ring
1986 0.90 ns 0.54 ns 0.58 ns 0.66 ns 0.77 ns 0.63 ns
1987 0.70 ns 1.02 ns 0.90 ns 0.81 ns 0.15 ns 0.28 ns
1988 0.63 ns 0.60 ns 0.55 ns 0.46 ns 0.36 ns 0.37 ns
1989 040 ns 0.23 ns 0.1 ns 0.08 ns 0.34 ns 0.54 ns
1990 0.78 ns 0.83 ns 1.09 ns 2.61%* 30485 1.89*
1991 1.43* 1.05 ns 0.75 ns 092 ns 1.35% 1.22 ns
1992 0.58 ns 0.63 ns 0.80 ns 0.54 ns 0.63 ns 0.80 ns
1993 1.05 ns 0.80 ns 0.54 ns 1.0 ns 0.60 ns 1.08 ns
1994 1.50* 1.18 ns 0.78 ns 0.56 ns 1.26 ns 1.92
1995 1.58* 0.98 ns 0.68 ns 0.77 ns 2.27%% 3.40%x%
1996 0.46 ns 0.54 ns 1.32% 281%* 3.76%%* 2.61%*
1997 1.93* 1.23 ns 1.34* 1.80* 1.93* 1.70*
1998 1.45% 1.50* 1.97* 2.24%% 2.51%* 1.47*
1999 1.15 ns 1.12 ns 1.56* 2.06%* 2,92%% 3.3 %%
2000 1.67* 1.52% 2.92%* 3.75%%% 3.72%%% 2.16%*
2001 2.06%* 2.20%* 3.9%kx 420%%% 3.96%%* 2.38%*
2002 1.05 ns 1.40% 1.96% 3.97H%% 7.0 6.50%#*
dc density criterion, logl0 of associated probabilities, ns not significant
(*#**) for p < 0.001, (**) for p < 0.01 and (*) for p < 0.05
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Table 5 Absolute value of logl0 of associated probabilities of observed mean differences between surviving and dead trees under Hy = no
difference for original variables calculated at the annual ring level in the Midi-Pyrénées region

Midi-Pyrénées region

MHD MLD
dc dc
0.3 0.4 0.5 0.6 07 0.8 03 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
Annual ring
1993 2.17#* 1.81%* 1.34% 0.99 ns 1.0 ns 0.71 ns 2.35%% 1.50* 0.92 ns 0.51 ns 123 ns 1.94*
1994 1.09 ns 1.33* 1.09 ns 0.95 ns 0.56 ns 1.09 ns  2.40%* 2.07%* 1.24 ns 1.0 ns 1.52% 1.16 ns
1995 0.64 ns 0.85 ns 0.90 ns 0.64 ns 0.27 ns 0.28 ns 3.47%%% 2.80%* 2.58%* 145% 1.32* 1.70*
1996 1.24 ns 1.60%* 1.86* 1.33* 1.14 ns 0.82 ns 3.94%+% 3,604 2.97%* 1.54% 1.12 ns 0.14 ns
1997 0.85 ns 1.42% 1.43* 1.00 ns 0.81 ns 1.08 ns 447 4,22 %0k% 2.62%* 092 ns 0.86 ns 0.25 ns
1998 1.45% 2.12%* 2.33%* 2.07%* 1.74* 1.00 ns 4,08%4* 4.00%+* 2.57%* 144% 0.55 ns 0.87 ns
1999  1.46* 2.13%%* 2.54%* 2.95%* 2.67F% 1.90% 3.80%kE 3 4TREE ) Tk 1.53% 072ns  0.19ns
2000  2.63%* 323%kx 3 3R 303k D Q(EF 126 ns  220%* 2.03%* 1.05 ns 04 ns 0.17ns  0.11ns
2001 3.20%kk 4] THREE 4 kak 3.62%kF ) DfEH 1.76% 3.05%kE D45 1.53* 1.0 ns 0.64 ns 1.11 ns
2002 0.60 ns 125 ns 1.18 ns 1.68% 1.74* 2.54%* 375%kE 3 p0%kEE 4 R 1.76% 2.04% 0.17 ns
Midi-Pyrénées region
CVHD CVLD
dc dc
0.3 0.4 035 0.6 0.7 0.8 0.3 04 0.5 0.6 0.7 0.8
Annual ring
1993 022ns 0.2ns 0.19ns 061ns 1.31ns 0.70ns 0.0008 ns 0.0001 ns 0.0005 ns 0.005ns  0.04 ns 0.001 ns
1994 0.82ns 031ns 060ns 070ns 1.20ns 1.11ns 0.005 ns 0.002 ns 0.002 ns 0.13 ns 0.0004 ns 0.002 ns
1995 0.80ns 042ns 020ns 045ns 040ns 024 ns  7.7e—05 ns  7.8e—05 ns 0.002 ns 0.0002 ns  0.001 ns 0.008 ns
1996 0.69ns 042ns 014ns 022ns 034ns 050ns 25¢—05ns 43e—05ns 0.0002ns 00002 ns 0.0004 ns 0.008 ns
1997  1.81* 066ns  050ns 0.21ns 0.62ns 1.34* 44e—05 ns 94e—05ns 24e—05ns 0.0001 ns  0.0008 ns 0.001 ns
1998  1.72% 094ns 106 ns 128 ns 1.30% 0.83ns  5.9e—05 ns  0.0004 ns 0.0001 ns 0.0002 ns  5.6e—05ns 0.014 ns
1999  2.94%*+ 2.40%* 1.87* 1.79* 1.57* 2.06%*  0.0004 ns 0.001 ns 0.0008 ns 0.0002 ns  0.0005 ns 0.002 ns
2000 2.58%* 2.26%* 23] %* 1.93* 2.14%%  1.62% 0.007 ns 0.006 ns 0.002 ns 0.001 ns  0.01 ns 0.093 ns
2001 3.24%%k 1 50% 222%%  1.60% 1.80%* 2.36%%  0.0002 ns 0.0005 ns  0.0007 ns  0.002ns  0.002 ns 0.004 ns
2002 3.05%%k 332%#x  FJROEEE D REFE 2200 2.90%F  (.0005 ns 0.0001 ns  0.001 ns 0.03 ns 0.0008 ns 0.002 ns
Midi-Pyrénées region
PHD
dc
0.3 0.4 05 0.6 0.7 0.8
Annual ring
1993 1.37# 1.78%* 2.07%* 2.7%* 1.91* 0.90 ns
1994 0.97 ns 0.85 ns 1.25 ns 1.25 ns 0.67 ns 0.68 ns
1995 1.11 ns 0.93 ns 0.87 ns 1.09 ns 1.02 ns 0.54 ns
1996 0.85 ns 0.72 ns 0.71 ns 1.09 ns 1.05 ns 1.33*
1997 0.80 ns 0.45 ns 0.60 ns 1.03 ns 0.95 ns 1.76*
1998 1.02 ns 0.75 ns 0.96 ns 1.23 ns 1.90* 0.74 ns
1999 1.18 ns 0.84 ns 0.84 ns 1.0 ns 1.36% 2.3
2000 0.87 ns 0.81 ns 1.36% 1.72+% 2.70%* 1.82%
2001 1.91# 2.07* 2.80%* 2.74%% 3.32%8 2.94%*
2002 2.72%%* 1.7% 1.07 ns 0.48 ns 0.75 ns 1.93*

dc density criterion, /og10 of associated probabilities, ns not significant
(%) for p < 0.001, (**) for p < 0.01 and (*) for p < 0.05
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Table 6 Absolute value of log/0 of associated probabilities of observed mean differences between surviving and dead trees under Hy = no
difference for original variables calculated at annual ring level in the Burgundy region

Burgundy Region

MHD MLD
dc de
03 04 0.5 0.6 0.7 0.8 03 04 0.5 0.6 07 0.8
Annual ring
1993 0.85 ns 0.88 ns 0.90 ns 1.07 ns 0.7 ns 0.66 ns 0.60 ns 047 ns 0.22 ns 0.30 ns 0.03 ns 0.20 ns
1994 0.38 ns 0.24 ns 0.30 ns 0.40 ns 035 ns 0.56 ns 0.70 ns 040 ns 0.73 ns 0.81 ns 1.13 ns 0.66 ns
1995 0.24 ns 0.39 ns 0.60 ns 0.42 ns 0.30 ns 0.32 ns 1.76* 1.54* 1.34* 0.97 ns 1.17 ns 1.14 ns
1996 0.34 ns 0.55 ns 0.53 ns 0.31 ns 033 ns 0.40 ns 2.70%* 2.60%* 2.07%* 0.98 ns 0.75 ns 1.09 ns
1997 0.24 ns 036 ns 0.36 ns 0.46 ns 045 ns 0.34 ns 2.85%* 2.09%* 2.40%* 1.87* 1.15 ns 1.23 ns
1998 1.57* 1.34* 1.30% 1.54* 0.83 ns 0.88 ns 2.26%% 1.75% 1.40% 1.70* 127 ns 0.61 ns
1999 0.51 ns 074 ns  0.78 ns 0.85 ns 0.30 ns 0.33 ns 4,08%%* 4,7k 2.96* 2,484+ 032 ns 0.35 ns
2000 0.75 ns 0.88 ns 0.81 ns 0.83 ns 044 ns 0.76 ns 2.48%* 227%* 1.79* 1.50% 0.64 ns 0.74 ns
2001 1.08 ns 1.04ns  0.84ns  0.75ns 064 ns  0.78 ns 1.75% 1.48* 0.92ns  0.85ns 060 ns 050 ns
2002 0.85 ns 1.0 ns 1.09 ns 1.04 ns 0.66 ns 1.63* 1.80* 1.33* 0.97 ns 0.82 ns 0.30 ns 0.22 ns
Burgundy region
CVHD CVLD
dc de
0.3 04 05 0.6 0.7 0.8 03 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
Annual ring
1993 071ns 0.84ns 1.08ns 073ns 0.60ns 076ns 004ns 0.04 ns 0.05 ns 0.10 ns 0.05 ns 0.03 ng
1994 031ns 0.85ns 0.77ns 056ns 047ns 087ns 004ns 0.04 ns 0.32 ns 0.30 ns 0.14 ns 0.01 ns
1995 1.18ns 1.00ns 0.62ns 075ns 0.40ns 044 ns 0.005 ns 0.005ns  0.024 ns 0.008 ns  0.005 ns 0.02 ns
1996 0.80ns 034ns 033ns 078ns 0.84ns 043ns 0002ns 0.003 ns  0.001 ns 0.0009 ns  0.006 ns 0.12 ns
1997 08l ns 0.50ns 0.58ns 03lns 0.53ns 0.32ns 0.0002 ns 0.0001 ns  0.003 ns 0.001 ns  0.001 ns 0.0004 ns
1998 0.86ns 1.48* 1.80* 1.63* 1.16 ns 0.96ns 0.003 ns 0.0009 ns  0.01 ns 0.006 ns  0.001 ns 6.5e—05 ns
1999 1.02ns 030ns 040ns 025ns 0.55ns 0.77ns 50e—o5ns 00004 ns 6.9e—05ns 0.0002ns 34e—05ns 0.05ns
2000 066ns 0.28ns 045ns 045ns 0.23ns 0.55ns  22e—05ns 00002 ns  0.0008 ns 0.0004 ns  0.0006 ns 0.06 ns
2001 027ns 0.23ns 0.77ns 055ns 040ns 0.97ns  0.005 ns 0.003ns  0.001 ns 0.024ns  0.02ns 0.11 ns
2002 0.83ns 1.0ns 1.22ns 0.83ns 0.36ns 1.38*% 0.001 ns 0.0005ns  0.002 ns 0.005ns  0.02ns 0.02 ns
Burgundy region
PHD
dc
0.3 04 0.5 0.6 07 0.8
Annual ring
1993 0.27 ns 0.30 ns 0.56 ns 0.35 ns 1.08 ns 0.84 ns
1994 0.53 ns 0.90 ns 0.61 ns 0.43 ns 032 ns 0.44 ns
1995 0.98 ns 0.73 ns 0.61 ns 0.72 ns 0.60 ns 0.24 ns
1996 0.70 ns 048 ns 0.52 ns 0.63 ns 0.50 ns 0.09 ns
1997 1.07 ns 0.90 ns 0.67 ns 0.39 ns 0.50 ns 0.28 ns
1998 1.74% 270+ 2.80%# 1.97% 0.93 ns 1.37%
1999 1.27 ns 0.81 ns 0.76 ns 0.62 ns 1.10 ns 0.77 ns
2000 1.56* 1.18 ns 1.18 ns 0.84 ns 1.0 ns 0.97 ns
2001 128 ns 127 ns 1.58* 0.97 ns 0.90 ns 0.97 ng
2002 0.51 ns 040 ns 0.46 ns 0.50 ns 048 ns 1.13 ns
de density criterion, log10 of associated probabilities, ns not significant
(**#¥) for p < 0.001, (**) for p < 0.01 and (*) for p < 0.05
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Table 7 Pearson’s coefficient of correlation between original ring variables and conventional ring variables

Variables RW MRD EWD LWD MID MAD SEQ EWP
MHD 0.3 df = 2916 —0.041% 0.42%%% —0.15%%% (.62 =011 (.23 —0.062%** —0.36%**
MHD 0.4 df = 2912 —0.093%** 0.57%%* 0.067*%* 0.84%%* 0.15%%* 0.30%%* 0.15%%% —0.30%**
MHD 0.5 df = 2920 —0.078%** 0.56%%* 0.15%%* 0.89%%* 0.23%%* 0.33%%* 0.19%%* —0.20%**
MHD 0.6 df = 2906 —0.057** 0.51%%* 0.22%x* 0.88%** 0.27%%* 0.34%%* 0.22%%* —0.086%#*
MHD 0.7 df = 2865 —0.04* 0.44%%% 0.28%** 0.73%%% 0.31%%* 0.31%%* 0.25%%* —0.024 ns
MHD 0.8 df = 2728 —0.012 ns 0.40%%* 0.30%** 0.62%** 0.31%%* 0.27%%* 0.24%*% —0.026 ns
MLD 0.3 df = 2937 —0.11%%* 0.38%%* 0.50%** 0.171%%* 0.53%%* 0.036 ns 0.48%%% —0.19%**
MLD 0.4 df = 2937 —0. 1% 0.43%5% 0.60%** 0. 12%%* 0.60%%* 0.043* 0.56%%* —0.2]%**
MLD 0.5 df = 2937 —0.078%** 0.43 %% 0.68%%* 0.069%** 0.66%%* 0.036 ns 0.61%%* —0.18%**
MLD 0.6 df = 2938 —0.024 ns 0.40%%* 0.69%** —0.049%* 0.63%%* 0.011 ns 0.58%%* —0.18%**
MLD 0.7 df = 2938 —0.038* 0.37%%* 0.61%%* —0.17%%* 0.57%%* —0.02 ns 0.54%%% —0.28%**
MLD 0.8 df = 2937 —0.069*** 0.46%8* 0.52%x* —0.070%** (. 52%%* —235e—05ns  0.50%** —0.42%xx
CVHD 0.3 df = 2916 —0.011 ns 0.33%%% 0.54%%* (.34%%* 0.57%%* 0.15%%* 0.44%%% 0.046*
CVHD 04 df = 2912 0.023 ns 0.30%%* 0.51%** 0.32%%* 0.52%%* 0.15%%* 0.40%* 0.065%**
CVHD 0.5 df = 2920  0.038* 0.30%%* 0.51%%* 0.31%%* 0.50%** 0.16%** 0.38%** 0.062%%*
CVHD 0.6 df = 2906  0.066%** 0.30%%* 0.49%%* 0.3 %% 0.48%%* 0.17%%* 0.35%%% 0.044%
CVHD 0.7 df = 2865  0.07%** 0.33%%* 0.46%** 0.36%** 0.47%%* 0.18%** 0.34%%% 0.02 ns
CVHD 0.8 df = 2728  0.047* 0.36%%* 0.37%%* 0.50%%* 0.37%%* 0.21%%* 0.26%%* 0.0012 ns
CVLD 0.3 df = 2937 0.12%%% 0.067%%*  0.11%%* 0.20%%* 0.071%** 0.1 1%%* 0.021 ns 0.090%%*
CVLD 0.4 df = 2937 0.083%%* 0.19%%* 0.30%%* 0.23%%% 0.28%%* 0.13%%* 0.20%%* 0.044%
CVLD 0.5 df = 2937 0.075%%* 0.27%%* 0.35%%* 0.22%%* 0.33%%* 0.1 3%%* 0.24%%% 0.034 ns
CVLD 0.6 df = 2938 0.07#%* 0.23%%* 0.37%%* 0.22%%% 0.36%%* 0.13%%* 0.26%%* 0.022 ns
CVLD 0.7 df = 2938 0.060%** 0.25%%* 0.36%** 0.24%%* 0.38%** 0.1 3%%* 0.27%%* 0.004 ns
CVLD 0.8 df = 2937 0.044* 0.26%%* 0.36%** 0.30%** 0.40%=* 0.14%%* 0.28%** 0.012 ns
PHD 0.3 df = 2938 —0.037* 0.47%%* 0.62%%* 0.28%#* 0.647%%* 0.14%%* 0.55%%% —0.13%%*
PHD 0.4 df = 2938 —0.02 ns 0.47%%* 0.58%** 0.30%** 0.58%** 0.14%%* 0.51%%* —0.17%**
PHD 0.5 df = 2938 —0.027 ns 0.50%%* 0.55%%* 0.3 %% 0.57%%* 0.15%** 0.50%%* —0.20%%*
PHD 0.6 df = 2938 —0.045* 0.53%%* 0.51%%* 0.37%%* 0.56%* 0.16%** 0.49%%% —(0.25%**
PHD 0.7 df = 2938 —0.082%** 0.57%%* 0.48%** 0.48%#* 0.54%%* 0.18%** 0.48%** —0.27%**
PHD 0.8 df = 2938 —0.12%%* 0.57%%* 0.42%%% 0.61%%* Q.47%%* 0.21%%* 0.42%%% —0.20%%*

Pearson’s product—-moment correlation under H, true correlation is equal to 0. The density criterion de ranges from 0.3 to 0.8 kg dm™>

ns Not significant, RW ring width, MRD mean ring density, M/D minimum ring density, MAD maximum ring density, EWD earlywood density,
LWD latewood density, EWP earlywood proportion, SEQ mean of the first 100 density values along earlywood, MHD mean of high-density
segment, MLD mean of low-density segment, df degree of freedom for each variable
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VIIl. 2 CHAPITRE II

Résumé en francais de I’article “Wood density proxies of resistance to drought show
variable genetic determinism in Douglas-fir (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco)”

Introduction

En France, la plupart des peuplements de douglas plantés aujourd’hui proviennent d'un
petit nombre de vergers a graines composeés de génotypes originaires de régions cotieres des
états de Washington et Oregon aux Etats-Unis. Ces génotypes ont été sélectionnés avant
I’apparition du changement climatique, bien avant la canicule de 2003, sur des caracteres de
forme et de vitesse de croissance. Depuis la fin des années 1990 et surtout aprés la canicule de
2003, des dépérissements et mortalités lies a des sécheresses ont été observés dans des
peuplements frangais de douglas. Les origines exactes de ces peuplements sont rarement
connues, mais il est presque certain qu’ils sont également originaires de la zone cotiére des états
de Washington et Oregon (Etats-Unis). Est-ce que le douglas originaire de ces régions possede
un potentiel d’adaptation a la sécheresse suffisant pour assurer I’avenir des peuplements frangais
de douglas, qu’ils soient régénérés naturellement ou remplacés par des plantations issues des
vergers a graines ? Afin de répondre a cette question, nous nous intéressons au potentiel
d’adaptation évolutive du douglas (« evolutionary adaptation »), qui repose sur la variation
génétique et I'héritabilité de caracteres adaptatifs impliqués dans la résistance a la sécheresse.

L’estimation efficace de la variation génétique et de 1’héritabilité implique la mesure
d’un grand nombre d’individus. Or chez le douglas, des résultats indiquent que la structure du
xyleme et certaines propriétés de base du bois telles que la densité peuvent étre directement ou
indirectement impliquées dans des processus fonctionnels liés a la résistance a la sécheresse.
Dans le chapitre 1 de la these, nous avons montré que plusieurs variables calculées a partir de
profils de microdensité du bois possédent un fort potentiel de discrimination d’arbres survivants
et morts apreés des épisodes de sécheresse survenus dans trois régions francaises et peuvent de ce
fait servir de proxys de caractéres de résistance a la sécheresse. La mesure de la microdensité est
plus facile et rapide que celle de caractéres de résistance a la sécheresse du type vulnérabilité a
la cavitation et est compatible avec la mesure du grand nombre d’individus nécessaire a la bonne
estimation de parametres génétiques.

Nous avons estimé I'héritabilité au sens strict et le coefficient de variation génétique
additif (CVGA) de 33 variables de densité de bois pour la plupart liées a la survie du douglas
aprés une secheresse (Chapitre 1). Ces paramétres genétiques ont été estimés pour trois
provenances (Marblemount, Granite Falls et Enumclaw) de la chaine des Cascades
(Washington, Etats-Unis) récoltées dans I’aire d’origine et plantées en 1990 dans trois tests de
comparaison de familles sur trois sites représentant un large éventail de climats et de sols en
France : Orne (Basse-Normandie), Aude (Languedoc-Roussillon) et VVosges (Lorraine). Entre
novembre 2010 et mars 2011, nous avons récolté 1620 carottes correspondant a un échantillon
aléatoire de 18 familles par provenance et 10 arbres par famille (10 arbres x 18 familles x 3
provenances x 3 sites). Nous avons analysé par microdensitométrie indirecte aux rayons X 12
cernes annuels successifs datés entre 1998 et 2012. Les sites ont été caractérisés par leur climat
et leur sol. Nous avons estimé les parameétres génétiques pour chaque variable et chaque cerne
annuel dans chaque site en utilisant la méthode REML.
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Résultats et discussion

Nous avons mis en évidence une grande variabilité des estimations d’héritabilité et
d’AGCYV entre variables, provenances, sites et, dans une certaine mesure, entre cernes annuels.
La plupart des variables de microdensité, conventionnelles et non conventionnelles, possedent
des estimations d’héritabilités élevées a assez €levées au moins pour certaines provenances dans
certains sites. Aucune variable n’a une héritabilité supérieure aux autres pour toutes les
provenances dans tous les sites. Toutefois 1’analyse en composantes principales montre que
certaines variables tendent a avoir des estimations d’héritabilité et surtout d’AGCV
généralement plus élevées : pour I’héritabilité et I’AGCYV ce sont plutot des variables de la partie
de faible densit¢ du cerne, aussi bien non conventionnelles que conventionnelles. D’autres
variables tendant a étre plus héritables sont celles qui décrivent I’hétérogénéité de la densité
dans la méme partie du cerne. Enfin, la densité moyenne du cerne et des variables liées a la
proportion de bois de haute (et basse) densité dans le cerne tendent également a étre plus
héritables. Mais des tendances contradictoires sont observées pour toutes les variables, surtout
dans les sites ou les estimations sont plus faibles, mais pas exclusivement. Ces résultats sont
globalement cohérents avec ceux de la littérature, ou les estimations d’héritabilité de la densité
sont assez a trés élevées, mais avec de fortes variations entre études, caractere de densité, et
quand des données existent, entre provenances et cernes annuels.

L’analyse en composantes principales des valeurs d’AGCV met en évidence un petit
groupe de variables avec des estimations plus élevées parmi lesquelles se trouve la variable non
conventionnelle SEQ (liée a la vulnérabilité a la cavitation).

Certaines de nos variables liées a la résistance a la sécheresse possédent donc a la fois
une héritabilité et une AGCV plus élevées que les autres : ces variables sont de bonnes
candidates pour devenir des critéres de sélection pour la résistance a la sécheresse, que ce soit
dans un contexte d’amélioration génétique ou de régénération naturelle. La plus remarquable
d’entre elle est SEQ (la densité moyenne des deux premiers mm du bois initial), qui est par
ailleurs fortement corrélée a la résistance a la cavitation.

Les estimations sont significativement différentes entre sites : plus élevées dans les
Vosges et surtout 1’Orne, plus faibles dans I’Aude. Cet ordre correspond au classement des sites
pour leur fertilité globale vis-a-vis du douglas, ce qui suggére que les estimations d’héritabilités
augmentent avec le caractere favorable du milieu. Elles sont également significativement
différentes entre provenances, avec de forts effets d’interaction avec les sites. Cette variation
pourrait étre liée avec des variations géographiques de la force et de la distribution dans le temps
des pressions de sélection dans cette partie de 1’aire naturelle. En revanche il y a peu ou pas de
différences significatives entre cernes.

Conclusion

Nous avons comparé les principales composantes du potentiel d’adaptation évolutive
(héritabilité et coefficient de variation génétique additive) d’un large ensemble de variables de
microdensité de cernes annuels, conventionnelles et non conventionnelles. Ces composantes se
sont révélées trés variables entre sites et provenances. Néanmoins il est possible de proposer
quelques caracteres candidats destiné a devenir des critéres de sélection pour la résistance a la
sécheresse du douglas. Se détache particulierement la densité moyenne des deux premiers mm
du bois initial dans le cerne, qui est par ailleurs bien corrélée a la résistance a la cavitation.
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Article 2

Cet article constitue le chapitre 2 de la these. Il a été validé par tous les co-

auteurs. Il sera soumis a Tree Genetics & Genome apreés réception de I’avis
des rapporteurs.
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Different density proxies of resistance to drought show variable genetic determinism in Douglas-fir
(Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco)

Introduction

Drought is one of the natural disturbances exacerbated by global climate change. It will spread over
many regions of the world during the twenty-first century (Dai 2013, Trenberth et al 2014). In the last
years, tree mortality triggered by increasing drought severity and frequency and by warmer temperature
was observed in a broad range of forest types and climate conditions (van Mantgem et al 2009, Allen et
al 2010, Carnicer et al 2011, Cailleret et al 2014).

Douglas-fir, a North-American tree species largely introduced in Europe, was recently adversely affected
by climate warming in France. Although it was generally regarded as a relatively undemanding species
under chronic drought conditions (Eilmann et Rigling 2012), declines and mortality events related with
soil water deficit were observed since the end of the 90’s and especially after the 2003 heat wave
(Martinez-Meier et al. 2008, Sergent et al. 2012). Coastal regions of Washington and Oregon states in the
USA are probably the origin regions of most actual French adult Douglas-fir stands (Bastien, pers. com.).
The Douglas-fir trees planted today originate mostly from a small number of seed orchards composed of
genotypes originating from these regions. The selection of the coastal Douglas-fir provenances and of the
genotypes included in these seed orchards was based on adaptation and productivity studies preceding
the climate change and the recent drought episodes. Whether the Douglas-fir varieties originating from
the French seed orchards are still adapted to the new climatic conditions is a key question for forest
managers and tree breeders. According to (Sergent et al. 2014), there are significant differences between
coastal and interior provenances for the growth reduction induced by soil-water deficit. There are also
evidences of differences in drought tolerance between populations of coastal Douglas-fir according to the
location of origin (St. Clair et Howe 2007, Eilmann et al. 2013). Within this context, it is crucial to
investigate the potential of evolutionary adaptation to drought of Douglas-fir originating from coastal
Washington State, USA, hence of similar origin as most current adult and juvenile French Douglas-fir
stands. The evolutionary process that may enable Douglas-fir to adapt to the warmer and dryer climate
relies on the magnitude of genetic variation and heritability of the adaptive traits involved in resistance to
drought.

A trait is an adaptive trait if its variation is related to mating ability, fecundity and/or survivorship, i.e.
fitness (overall reproductive success). Then, question arises about what traits should be investigated to
evaluate the potential of forest trees to adapt to higher temperature and more frequent and severe drought.
In Douglas-fir, cavitation (the breaking of the water column in the xylem) has been shown to be involved
in seedling response to artificial drought (Anekonda et al. 2002) and in adult trees reaction to the 2003
heat wave in France (Dalla-Salda et al. 2009). But the methodology usually applied to directly measure
vulnerability to cavitation is expensive and time-consuming and is not easily compatible with the large
number of genotypes and individuals required for precise estimation of genetic variation and heritability
(Cregg 2004, Wortemann et al 2011). Domec and Gartner (2002) suggested that in Douglas-fir the
proportion of earlywood and latewood could be an adaptive trait related to hydraulic properties. Rosner
et al. (2014) wrote that wood density is a useful trait for screening drought sensitivity. According to
Martinez-Meier et al. (2008a), the surviving Douglas-fir after the 2003 heat-wave had a significantly
higher wood density than the dead trees, thus suggesting that wood density could be involved in
resistance to drought in this species. On the other hand Dalla-Salda et al. (2011) found significant
relationships between microdensity variables and vulnerability to cavitation. In a previous study, Ruiz
Diaz Britez et al (2014) defined proxies of adaptive traits related to resistance to drought by comparing
the wood density of dead and surviving Douglas-fir trees after a drought episode in three French regions.
Several original ring density variables obtained on X-ray microdensity profiles were found to be
significantly associated with Douglas-fir capacity to survive drought. Their adaptive value was found to
be very variable, since the association with survival was found to be different between microdensity
variables, study sites and annual rings (Ruiz Diaz Britez et al, 2014). X-ray microdensity (Polge 1978) is
a technique relatively fast and easy to implement thus compatible with a precise estimation of genetic
parameters, namely narrow-sense heritability and additive genetic coefficient of variation.
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Zobel and Jett (1995) have reported the existence of a high genetic control of many wood density traits in
forest trees. Heritability estimates compiled across a number of gymnosperms, Eucalyptus and broad
leaved species for wood density measured at different scales with different techniques report a median of
0.48 for the individual-tree narrow-sense heritability and a median of 5.10% for the additive genetic
coefficient of variation (Cornelius 1994). We have compiled more recent heritability estimates in a
number of species of the Pinaceae family (Table 1a). Wood density and its components appear to be
consistently under moderate to strong genetic control, as indicated in Table 1a.

The heritability values estimated in Douglas-fir for diverse wood density variables are presented in Table
1b. In general, these estimates show variable heritability of wood density traits in a range of Douglas-fir
populations from open-pollinated, half-sib and full-sib families to clonal stock. The reported values of
broad sense heritability estimated for Douglas-fir clonal stock vary from 0.47 for gravimetric wood
density to 0.93 for maximum density (Cown 1976).

The highest values of narrow sense heritability, ranging from 0.34 to 0.90, correspond to wood density
estimated by various methods, followed by lower values for the annual ring components latewood and
earlywood density (Table 1b).

Table 1a: Heritability (narrow -h*- and broad-sense -H2-) estimates of wood density and microdensity
traits in species of the Pinaceae family (except Douglas-fir)

Variable h? H?

(Median= 0.48, Mean=0.50 (#), review of 67 published studies in
trees) (a)

0.42 (#), 0.52 (##), jack pine (1)

0.50 (#), Scots pine (2)

0.42(#), Scots pine (3)

0.45 (both, # and ##), white spruce (4)

0.99 (#), 0.78 (##), white spruce (5)

0.16-1.02 (mean of 0.63), radiata pine (6) 0.21-0.91, hybrid larch
0.66 (#), hybrid larch (7) (10)

0.42 (#) (R), 0.24 (#) (X-ray), western larch (8)
0.50, Norway spruce (9)

WD

0.23(#), 0.66 (##), white-spruce (5)
RW 0.31(#), 0.53 (##), hybrid larch (7)
0.10 (#), maritime pine (11)
0.05-0.32 (#), maritime pine (12)

0.22 (#), 0.64(##), white-spruce (5)
EW 0.47 (#) ,0.72 (##), hybrid larch (7)
0.32 (#), maritime pine (11)

0.16 (#), 0.67 (##), white-spruce (5)

LW 0.35 (#), 0.51(##), hybrid larch (7)
0.31 (#), maritime pine (11)

EWP 0.17 (#), Scots pine (3)
0.30 (#), Scots pine (3)

LWP 0.67(#) 0.81 (##), hybrid larch (7)

0.46 (#), maritime pine (11)
0.26-0.43 (#), maritime pine (12)
0.64, Norway spruce (13) 0.58, Norway spruce (13)

0.66 (#) 0.77(##), hybrid larch (7)

RD 0.63 (#), maritime pine (11)
0.52-0.73 (#), maritime pine (12)
0.53, Norway spruce (13) 0.55, Norway spruce (13)
0.40 (#), Scots pine (3)

EWD 0.41 (#), 0.82 (##), white spruce (5)

0.36 (#), 0.60(##), hybrid larch (7)
0.60 (#), maritime pine (11)
0.51-1.01(#), maritime pine (12)
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0.31, Norway spruce (13) 0.51, Norway spruce (13)

0.45 (#), Scots pine (3)

0.14 (#), 0.60(##), white spruce (5)
LWD 0.44 (#), 0.61(##), hybrid larch (7)
0.26 (#), maritime pine (11)
0.03-0.51 (#), maritime pine (12)
0.74, Norway spruce (13) 0.56, Norway spruce
0.25-0.97, larch (14) (13)

0.26 (#), 0.55(##), hybrid larch (7)
0.54 (#), maritime pine (11)
0.58-0.85 (#), maritime pine (12)

MID

0.41(#), 0.63(##), hybrid larch (7)
0.34 (#), maritime pine (11)
0.02-0.54 (#), maritime pine (12)
0.48-0.98, larch (14)

MAD

Ref.: h% narrow sense heritability, H*: Broad sense heritability, (#) individual tree heritability, (##) family
heritability. Variables: WD: wood density (g/cm®), RW: ring width, EW: earlywood width, LW: latewood width,
EWP: earlywood proportion (%), LWP: latewood proportion (%), RD: ring density, EWD: earlywood density,
LWD: latewood density, MID: minimum density, MAD: maximum density. In (8): (R) Resistograph, (Xray) X-ray
densitometry.

(@ Cornelius (1994), 1) Klein (1995), 215 open pollinated families of jack pine (Pinus banksiana, Pylodin
penetration), (2) Hannrup, Wilhelmssom et Danell (1998), Scots pine (Pinus silvestris L.), 33-year old-106 full-sib
families, (3) Hong, Fries et Wu (2014), Scots pine (Pinus sylvestris (L.), 40 year-old full-sib diallel progeny trial,
one site, area-weighted average values, (4) Beaulieu et al (2006), white spruce (Picea glauca [Moench.] Voss)) 39
open-pollinated families representing eight natural populations, (5) Lenz et al (2013), two 15- and 32-year-old white
spruce (Picea glauca [Moench.] Voss) genetic tests, (6) Wu et al (2008), radiata pine (Pinus radiata), surveyed
genetic studies involving 11 traits in a total of 54 publications (1960 to 2007), (7) Fujimoto, Kita et Kuromaru
(2008), 29-year-old trees of 18 full-sib families of hybrid larch (Larix gmelinii var. japonica x Larix kaempferi), (8)
Ratclife et al (2014), 25 open-pollinated families western larch (Larix occidentalis Nutt.), three progeny test sites,
(9) Steffenrem et al (2009) Norway spruce (Picea abies L. Karst.), 33 year-old 13 half- sib -families, mean of h?
across two sites, (10) Jacques et al 2004, six hybrid larch (Larix xeurolepis Henry) clones, Pilodyn penetration
depth, Ultrasound speed (VUS), MOE, density (11) Gaspar et al 2008, maritime pine (Pinus pinaster), (12) Louzada
et Fonseca (2002), maritime pine (Pinus pinaster) 18 year old 15 open pollinated families , (13) Hannrup et al
(2004), Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.), h* 40 yr-old full sib progeny trial, one site, H* two 19-yr-old
clonal trials, (14) Klisz et al 2013, 25-year-old trees of 389 full-sib families of European larch (Larix decidua Mill.).

Table 1b: Heritability (narrow -h?- and broad-sense -H2-) estimates of wood density and microdensity
traits in Douglas-fir

Variable h? H?

WD >0.80 (#) (¢) (1) 0.47 (##) (c) (12)
0.90(#) (c), 0.93 (##) (c), 0.80 (#) (p), 0.90 (##) (p)
(2)

0.59 (#), 0.55 (#4), (c) (3)
0.54-0.71 () )

0.40-0.60 (#), () 5)

0.52(#) (6)

0.93 (##%) (sg), 0.92 (#4) (p) ()
0.72 (##) (8)

0.59 (##) (9)

0.34 (#), 0.57 (##) (bd) (10)

RwW 0.04 (an), 0.09 (mc),(c) (11) 0.80 (13)
0.26 -0.41 (c) (14)
EW 0.72 (13)
LW 0.94 (13)
EWP
0.24(#) ,0.39(#) (c) (*) @ 0.30(#4) (c) (12)

LWP 0.15-0.25 (#) (c) (5) 0.95 (13)
RD 0.22 (an), 034 (mc), (c) (11) 0.93(13)
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0.40-0.69 ( C) (14)

EWD | 0.47 (#), 0.51 (#%), (¢) (3) 0.54 (#) (C) (12)
0.20-0.40 (#) (c) (5) 0.81(13)

LWD 0.36 (#), 0.46 (##), (c) (3) 0.21 (##) (c) 12
< 0.20-<0.40 (#) (c) (5) 0.91(13)

MID 0.81(13)
0.25-0.55 ( c) (14)

MAD 0.93(13)
0.18-0.59 (c) (14)

Ref.: h% narrow sense heritability, H®: Broad sense heritability, (#) individual tree heritability, (##) family
heritability, (###) heritabilities averaged across sites. Variables: WD: wood density (g/cm®), RW: ring width, EW:
earlywood width, LW: latewood width, EWP: earlywood proportion (%), LWP: latewood proportion (%), RD: ring
density, EWD: earlywood density, LWD: latewood density, MID: minimum density, MAD: maximum density. (*)
LWP of the overall core obtained as the sum of LW width of individual rings divided by the length of the core
sample. (c) incremental cores, (p) Pilodyn, (bd) basic density of wood disc, sg: specific gravity, (an) mean of annual
estimation across seven diallel crosses, (mc) mean of composite estimation across seven diallel crosses, composite
estimation means estimations from entire stem cross-section resulting in a single cumulative value.

(1) Bastien et al (1985) 14 year-old progenies-provenance trials, (2) King et al (1988) 12 year-old full sib progenies,
(3) Vargas-Hernandez et Adams (1991) 15 year-old trees of 60 open pollinated families, observation: ring variables
weighted dividing ring value by its respective width, (4) Loo-Dinkings et Gonzalez (1991) 22 half-sib families, two
sites, (5) Vargas-Hernandez et Adams (1992) 15 year-old 60 open pollinated families, observation: approximate
values extracted from a graph, (6) St Clair (1994) 20 open pollinated, (7) Woods, Kolotelo et Yanchuk (1995) 70
full sib families, (8) Johnson et Jayawickrama (2002) 658 open pollinated, (9) Johnson et Garnder (2006) 20 year-
old 39 open pollinated families, four sites, (10) Cherry et al (2008) 50-130 open pollinated families, 1-3 sites,
(11) Krakowski, Park and El-Kassaby (2005) two year-old 104 full sib-families from seven sets of disconnected
diallel crosses of clones, (12) Ukrainetz et al (2008) 15 full sib families, four sites, (13) Cown (1976), 13-year-old
clones, (14) Martinez-Meier et al 2008b, three clonal trials, three sites in France.

Table 1c: Additive genetic coefficient of variation of wood density traits in Douglas-fir and in other
species of the Pinaceae family

Variable In Douglas-fir In other species of the Pinaceae family
WD 6.97 (#), 3.41 (##) (c) (4) (Median 5.1, Mean 5.34, (#), 67 published
12.06 (#), 5.72 (##) (p) (4) studies in trees) (a)
6 (5) 3.9 Scots pine (1)
5.1 (##) (6) 4.5 Scot pine (2)
RW
EW
LW
EWP 3.35 Scots pine (2)
LWP 10-17 (5) 7.25 Scots pine (2)
12.6 Norway spruce (3)
RD 7.3 Norway spruce (3)
EWD 4-5 (5) 3.87 Scots pine (2)
5.3 Norway spruce (3)
LWD 3-4.5 (5) 4.40 Scots pine (2)
6.7 Norway spruce (3)
MID
MAD

Ref.: WD: wood density (g/cm®), RW: ring width, EW: earlywood width, LW: latewood width, EWP: earlywood
proportion (%), LWP: latewood proportion (%), RD: ring density, EWD: earlywood density, LWD: latewood
density, MID: minimum density, MAD: maximum density.

(a) Cornelius (1994), (1) Hanrupp, Wilhelmsonn and Danell (1998), Scots pine (Pinus silvestris L.), 33-year old 106
full-sib families, (2) Hong, Fries and Wu (2014), Scots pine (Pinus sylvestris (L.), 40 year-old full-sib diallel
progeny trial, one site, (3) Hannrup et al (2004), Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.), (4) King et al (1988), (5)
Vargas-Hernandez and Adams (1992), (6) Johnson and Gartner (2006)
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The estimates of genetic determinism of wood properties not only change between traits but also with
tree age. They are affected by different sources of variation as within and between trees, between
families, between sites and between geographic origins (Vargas-Hernandez and Adams 1991, Zobel and
Jett 1995, Rozenberg and Cahalan 1997).

There is less data available concerning the additive genetic coefficient of variation (AGCV, presented in
table 1c). These values range from 3.8% (earlywood proportion in Norway spruce, Hannrup et al 2004)
and 3.9% (wood density in Scots pine, Hannrup, Wilhelmssom and Danell 1998) to 12% (latewood
proportion, in Norway spruce, Hannrup et al 2004). The studies concerning Douglas-fir (Bastien et al
1985, King et al 1988, Vargas-Hernandez and Adams 1992, Johnson and Gartner 2006) report values of
AGCYV ranging from 3.41% (density of increment cores - family estimation) and 12.06% (Pilodyn -
individual estimation) for wood density to 17% for latewood proportion.

The objective of this study is estimate the degree of genetic determinism (narrow sense heritability) and
of genetic variation (additive genetic coefficient of variation) of 33 wood microdensity variables,
including variables, or proxies of variables of proven adaptive value for resistance to drought (Ruiz Diaz
Britez et al. 2014). These traits are:

1-A set of original annual ring microdensity variables based on a moving density criterion threshold
(Ruiz Diaz Britez et al. 2014).

2-A set of conventional annual ring microdensity variables and an additional variable (SEQ) that showed
a high correlation with resistance to cavitation (Dalla Salda et al 2011).

The narrow sense heritability (h?) and the additive genetic coefficient of variation (AGCV) are estimated
for the 33 variables. These variables include a majority of proxies of Douglas-fir resistance to drought
with a variable degree of association with survival to drought (Ruiz Diaz Britez et al. 2014). The h? and
AGCV estimates were based on three Douglas-fir provenance/progeny trials located in three French
regions with contrasted climates. In total, 1600 increments cores corresponding to 10 trees per progeny,
18 progenies per provenance and three provenances per experimental trial were collected and used to
calculate the original and conventional proxies of resistance to drought in 12 successive annual rings
(from 1998 to 2009). We present these estimates of h* and AGCV and discuss their variation between
provenances, sites and annual rings as well as their relevance in the frame of the Douglas-fir breeding
program.

Material and Methods

1. Plant material

The Douglas-fir half sib progenies under study were derived from three open pollinated provenances
collected in the south of the Cascades Mountains (Washington, USA) in 1985 and planted in 1990 at
three sites in France. The sites of collection of the three provenances in the USA were: Enumclaw-
Ravensdale (47°21°N, 121° 59°W), Marblemount-Bacon Creek (48° 36'N, 121° 23 W) and Granite
Falls-Roesiger Lake Road (48° 03 N, 121° 58" W). In the field, the trees were planted at 3m x 2 m or 3 m
x 3 m apart spacing in an experimental trial with a random incomplete balanced design. These
provenances belong to a major network of INRA experimental progeny trials installed in diverse
locations in France. In order to answer to the question of which part of phenotypic variation is due to
additive variance, we tested a random sample of 18 families from each provenance.

The families were selected taking into account a preliminary INRA inventory with measurements of
circumference and budburst phenology. Pooled data of both variables were used for constructing a 3D
space formed with three axes: total mean, total variance, and F value of familyxsite interaction. A
representative subset of families that minimized geometric distances in this 3D space was randomly
selected. Finally, in a next step a similar procedure was followed to select 10 individual trees within each
family. The selection procedure was based in ad hoc routines written in R language (R Core Team 2015).

2. Site description
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The Douglas-fir progeny test was replicated at three sites representing a broad range of climates and soils
in France. The three sites are: Ecouves (site “Orne”, Basse-Normandie, in the North West of France),
Rialsesse (site “Aude”, Languedoc- Roussillon in the South of France), and Darney (site “Vosges”,
Lorraine, in the North East of France).

Daily mean of temperature (°C), precipitation (mm) and regional Penman evapotranspiration (ETP,
kg/(m?-s)) were collected from the Météo-France weather station nearest to each site over the period
between 1990 and 2010. Soil samples were extracted at each site and were analyzed at the INFOSOL
laboratory of INRA Val de Loire-Orléans. Soil texture was defined according with the French “Aisne”
soil texture triangle (Jamagne 1967). To calculate the actual water available for trees (total soil water
reserve) and the water deficit, we used the methodology for soil water balance employed by METEO-
FRANCE. This model requires daily data of mean temperature, precipitation and potential
evapotranspiration (ETP) calculated by Penman method as input for calculation. A coefficient of crown
coverage for Douglas-fir and the maximal capacity of water retention by the soil profile were included as
additional parameters. Mean annual of temperature, precipitation, evapotranspiration, total soil water
reserve and water deficit of each site in the period 1998-2009 is summarized in Fig. 1a and ombrothermic
diagrams are presented in Fig. 1b. Table 2 summarizes the site description.

AUDE ORNE VOSGES

W—W

|
;

MEAN TEMPERATURE

10 11 12 13 14
1

10 11 12 13 14
1

10 11 12 13 14
1

1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005 1
2006
2007
2008
2009
1998
1999
2000
2001
2002
2003 1
2004
2005
2006
2007
2008
2009
1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008 1
2009

AUDE ORNE VOSGES

3,
3.0
3.

20 25

15
1 1

15 20 25
1 1
5 20 25
1 1

PRECIPITATION

1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008
2009
1998
1999
2000
2001
2002
2003 1
2004
2005
2006
2007
2008
2009
1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008
2009

AUDE ORNE VOSGES

. e 4 e 4
o o

3.0
1
3.0
1
3.0
1

2.5
2.5
2.5

2.0

15?

15
2008 -
2009

1.5

EVAPOTRANSPIRATION

1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008
2009
1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
1998
1999
2000
2001
2002
2003
2004
2005
2006
2007
2008
2009

66



VOSGES

ORNE

AUDE

T T T T
0¢T 00T 08 09

T T T T
0ZT 00T 08 09

T T T T
0cT 00T 08 09

ANYISIYE ¥3LYM 1I0S

600¢
800¢
100¢
900¢
S00¢
00¢
€00¢
2002
T00C
000¢
666T
866T

600¢
800¢
100¢
900¢
§S00¢C
00¢
€00¢
2¢00¢
T00C
0002
666T
866T

600¢
800¢
L00¢
900¢
§500¢
002
€00¢
200¢
T00¢C
000¢
666T
866T

VOSGES

ORNE

AUDE

- 600C
I- 800¢
I L00C
- 900¢
- S00¢
I ¥00¢
- €00¢
- 200¢
- 1002
|- 000C
- 6661
- 8661

T T T T
oy 0 0c 0T O

- 600¢C
- 800¢
- L00C
- 900¢
- G00¢
- ¥00C
- €00¢
- ¢00cC
- T00C
- 000C
- 6661
- 8661

T T T T
Oy 0 0c OT O

- 600¢
I 800¢
I L00¢
I 900¢
I §00¢
I ¥00¢
I €00¢
I ¢00¢
I 100C
I 000¢
|- 6661
- 8661

T T T T
oy 0 0Z OT O

1101430 ¥3LvM

Fig. 1a: Mean annual variation of mean temperature, precipitation,

evapotranspiration, total soil water reserve and water deficit at Aude, Orne and

Vosges during the period 1998-2009
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Fig.1.b: Ombrothermic diagrams of Aude, Orne and Vosges (1990-2010).

Table 2: Site characterization

Total precipitation (mm)

Site Lat/Long Climate Soil ™ | PP SWR | ETP
and m.a.s.l. Characteristics
ORNE 48.55/0.02 maritime sandy loam | 10.39 | 2.15 36.24 1.62
Ecouves Forest- | 380 m to clay
Basse- loam
Normandie brown soil
(NW)
AUDE 42,93/2,38 mediterranean forest 13.32 | 1.96 67.70 2.81
Corbieres 640 m brown soil
Forest on schistes
Languedoc
Roussillon (S)
VOSGES 48,1/6,13 semi-continental | sandstone 10.10 | 2.35 34.86 1.87
Darney Forest 440 m bedrock
Lorraine ( E)

Ref.: Characterization was made averaging daily data from the period 1990-2010. TM: mean temperature, PP: mean
precipitation, SWR: soil water reserve (cm water per cm soil), ETP: mean of daily potential Penman’s

evapotranspiration (kg/(m2-s), m.a.s.l. (meters above sea level).

3. Sampling and X-ray microdensitometry

Increment cores from 10 individual trees of each of the 18 progenies and each of the three provenances
were collected between November 2010 (Orne and Aude sites) and March 2011 (Vosges) with a
motorized five mm Pressler increment borer. The wood samples were dried during seven days at 30°C
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and processed at INRA Orleans laboratory. Wood microdensity data were assessed by X-ray
densitometry (Polge 1978). Radiographs were obtained with films KODAK M100 18x24 cm. The X-ray
images were digitalized and analyzed with the software Windendro ® version 2008c (Regent instruments
Canada Inc.). The microdensity profiles were interdated with the software INTERDAT .exe version 1.1
(Dupouey, personal communication).

4. Microdensity variables
4.1-Original ring variables, composed by two kinds of variables:

4.1.a) Density variables not based on the conventional earlywood-latewood model were defined using a
procedure based on a moving density criterion (dc) (Rozenberg et al.1999, Ruiz Diaz Britez et al 2014).
The annual rings from 1998 to 2009 were used in the study. The annual rings were divided into two parts,
a high and a low density segment, according to local segment density compared to the dc values. The
values of the dc parameter ranged from 0.3 kg.dm-3 to 0.7 kg.dm-3 with a 0.1 kg.dm-3 step. Then, for
each dc value, the following density variables were calculated: mean of the high density segment (MHD),
mean of the low density segment (MLD), coefficient of variation of the high density segment (CVHD),
coefficient of variation of the low density segment (CVLD) and the proportion of the high density
segment (length of the high density segment divided by the complete profile length or by the ring width,
PHD). The combination of simple variables with density thresholds finally provides a number of twenty-
five originals dc variables.

4.1.b) A non-conventional variable defined by Dalla Salda et al (2011) and strongly related with
resistance to cavitation, the mean of the sequence of the first 100 density values along earlywood (SEQ),
was also added.

4.2-Conventional ring variables based on the standard earlywood-latewood boundary

A selected set of nine conventional annual ring variables related with induced cavitation resistance and
involved in tree survival to drought were included in the study (Dalla-Salda et al. 2011, Ruiz Diaz Britez
et al 2014): earlywood width (EW), latewood width (LW), minimum ring density (MID), maximum ring
density (MAD), earlywood density (EWD), latewood density (LWD) and earlywood proportion (EWP).
Also were included ring width (RW) and mean ring density (MRD).

5. Test of normality

For each variable, normal quantile graphs, histograms and boxplot were generated in order to detect
deviation from normality. A Lilliefors test (Kolmogorov-Smirnoff) was conducted in order to get the
associated probability for normally distributed variables. Hypothesis tests were performed assuming
normality (Gaussian distribution) and variance homogeneity.

6. Statistical analysis

The narrow-sense heritability of a trait is a measure of the variability of the trait that is accounted for by
its additive genetic differences. Narrow sense heritability (h2) is defined as h2=6°Al 6°p, Where o°4 is the
additive variance and ¢ is the phenotypic variance (Falconer 1981). The additive variance was defined

according to o”A=4. o’family (Falconer 1981).

For all traits under study, a linear univariate model (Eqn 1) was fitted in order to obtain the variance
component associated with the random effect of families inside each provenance. This linear model has
allowed us to evaluate the stability of h? estimations because the analysis could be performed separately
for the rings between 1998 and 2009 and for each site. In the case of the dc variables, h” was calculated
for all thresholds values.

y= Xb+Zf+e (Egn 1)

where:
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y is the vector of the individual tree observations of the trait,

b is the vector of overall mean (fixed effect),

f is the random family effects, because families represented a random sample of the population,
and e is the random residual deviations, respectively.

X and Z are the corresponding incidence matrices that connect the observations to the fixed effect due to
overal mean and to the random family effects, respectively.

The random effects were assumed to follow independent normal distributions with zero means and
(co)variances as follows (Eqn 2):

f
V =
where € 0 R I

0 is a null matrix,

G® 1 0 (Eqn 2)

| is the identity matrix with the order and the number of records corresponding to Z,

G:{ szamih} R ={02error}

are the family and residual variance-covariance matrices, respectively, and @ is the direct product.

To account for missing data in each provenance for a number of trees we followed a REML (Restricted
Maximum Likelihood) method to estimate the variance components for each variable (Patterson et
Thompson 1971, Corbeil et Searle 1976). REML is the most suitable procedure for unbalanced data
(Dieters et al 1995) with the advantage of obtaining estimates of the random-effect parameters (i.e.
standard deviations) that are generally less biased than corresponding ML (Maximum Likelihood)
estimates (Bolker et al 2009).

All h* were estimated assuming Hardy-Weimberg equilibrium, diploid inheritance, no epistasis and no
coefficient of auto pollination (k). The approximate standard errors and the standard deviation of h? have
been calculated using the delta method (Lynch and Walsh 1998), according with (Eqn 3) and (Eqn 4):

Var(hz):[402fami|y/02p]2 [Var(4c52fami|y)/( 402fami|y)2 + Var(o%)/ (6%)* - 200V(402fami|y,c52p)/ 402fami|yx02p] (Egn
3)

V(Var(h?) (Eqn 4)

The additive genetic coefficients of variation of the traits were estimated according to (Falconer 1981):
AGCV= (No’s/mean)x100

where Vo?A is the additive standard error and mean is the mean of the trait.

REML estimates of (co)variance components were derived using the asreml procedure implemented in
the ASReml R package (Butler et al 2009). Approximate standard errors of h® were calculated using the
ASReml-R package R msm library (Jackson 2011). All the analysis routines were written in R language
(R Core Team 2015).

For each of the 33 annual ring variables, we obtained 108 estimations of h? and AGCV, one for each
combination of site (3) x provenance (3) x annual ring (12).
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With both estimates, h?> and AGCV, we used a Henze-Zirkler's Multivariate Normality Test using R
library mvn (Korkmaz, Goksuluk and Kararzis 2015). We used principal component analysis to find and
present the main patterns of variation of the h? and AGCV estimates between sites, provenances and
annual rings for all annual ring variables. We used the principal component analysis function of the
FactoMineR package of R (Husson et al 2014).

A non-parametric statistical tests (Kruskal-Wallis) was also used to detect possible significant differences
between sites, provenances and annual rings for the h? and the AGCV estimates of all the annual ring
variables (function kruskall.wallis() of R).

The relationships between the h? and AGCV estimates for each variable were studied using a Spearman
correlation analysis.

Chosen model:

According with the model proposed we assume that f and e are uncorrelated variables and the (co)
variance (V) of the y vector of individual tree observations are given by:

Var[f]=V =ZGZ +R

According with this equation, both sources of (co) variation (G and R) are contained in the V matrix: the
standard error of the parameter estimates is affected by the heterogeneity of the data, causing biased
inferences. In forest tree species, genotype x environment interaction largely affects the genetic control
of complex traits (Kaya et al. 1999). Hence a complete linear model across highly distinct environmental
conditions of contrasted sites and years (=annual rings) could impact inferences. To minimize
heterogeneity that could affects model accuracy, we decided to estimate heritability at the individual
provenance level.

A second possible source of heterogeneity is the lack of independence of the observations in the data set.
The simplest model at provenance level used in our study does not imply the need for control for
provenance non independence. Non independence could be due, for example, to common ancestry and/or
gene flow. In a more complex generalized linear mixed model this control is made through incorporating
in the random effect structure a variance—covariance matrix between provenances. The estimation of
variance-covariance matrices between provenances depends on the size and structure of the data (Sinclair
et al 2015): for small numbers of populations it can be generated using population genomic data, for
larger numbers of populations it can be estimated with a pairwise genetic differentiation between
populations (as the parameter Fsy of Weir and Cockerham). Variance—covariance matrix can also be
estimated as a function of geographic separation between populations if their differentiation correlates
well with geographic distance. With only three provenances and no genomic data, we did not estimate
such variance-covariance matrix.

Because in the chosen model the variance components are estimated on a single site basis, the
co(variance) of provenance x environment interaction cannot be estimated. This implies, indirectly, that
the random family effects f inside each provenance at each site (and hence the estimate of family
(co)variance on that site) also includes the (co) variance due to interaction of f with environmental
factors on that site.

Results
Estimates of the genetic parameters

The genetic parameters were estimated for each variable and each provenance, site and annual ring with
the linear models used in the study. The complete results are presented in the tables 3 and 4 in the annex.

Global variability of the genetic parameters estimates (Principal Component Analysis)

e Heritability (h?)
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PCA of the 33 h? variables showed that the variation of the 108 h® estimates was mainly explained by two
groups of variables: the first principal component (PC1) of the PCA explains 36.29% of the total
variability and is mainly related to a group of variables defined in the low density part of the annual ring
(Variables factor map, Fig. 2). They correspond mostly to the h® estimated for MRD, for earlywood-like
(or earlywood and transition wood) variables. PC1 is positively correlated to MLDO0.4, SEQ, EWD, MID
and negatively to variables related with the proportion of high (or low) density wood in the annual ring:
PHDO0.3 to 0.5 and EWP. The second PC (PC2) of the PCA explains 15.07% of the total variability and is
mostly positively correlated to a set of variables also defined in the low-density part of the ring, mostly
the variables measuring the density variation in this part of the ring (CVLDO0.3 to 0.5), plus MLD0.3 and,
here again MID (Fig. 2). The third PC (PC3) explains 13.40% of the total variance and is mainly
determined by h® estimates of high-density variables, MHD0.4 to 7, LWD and MAD. The other PCs
explain less than 8% of the total variance each. The first three PCs altogether explain 64.77% of the total
variance.

(22)
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Variables factor map
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Figure 2 a, b. Results of the PCA of the h? estimates. Individual (2a) and variables (2b) scatterplots of
PC1 and PC2. To avoid overlapping labels, only the 50 individuals with the highest contributions are
shown on the Individuals plot (2a, up), and only the variables with a cos® over 0.5 are shown on the
Variables plot (2b, down). Confidence ellipses are drawn around the provenance categories. The
individuals’ identities are constructed as follow: first digit, site (A Aude, O Orne, V Vosges), a point, two
digits for the provenance (En Enumclaw, Gr Granite Falls, Ma Marblemount), finally two digits, 98 to 09
for the annual rings’ years 1998 to 2009).

The PC1 and PC2 scatterplot of the individuals shows that the heritability estimates of MRD, the low
density and the proportion variables are especially elevated for the Marblemount provenance in the Orne
site, while the heritability estimates of the density variation traits in the low density part of the ring are
especially high for the Enumclaw provenance in the VVosges site and for the Granite Falls provenance in
the Orne site. To some extent, Enumclaw and Granite-Falls have also high heritability estimates for the
same variables in the VVosges site. The heritability estimates are especially low for most variables in the
Aude site, particularly for the Granite-Falls provenance, which has also, except for very few annual rings,
very low heritability estimates in the VVosges site.

e Additive Genetic Coefficient of Variation (AGCV)

The first three PCs of the AGCV PCA explain in total 58.74 % of the total variance, with a different
distribution between the first three PCs (respectively 31.04, 14.80 and 12.90 % of the total variance for
PC1, PC2 and PC3) than the h? PCA. The PCA of the 33 AGCV variables shows that the first principal
component (PC1) is mainly correlated to AGCV estimated for variables calculated for three high density
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ring variables: PHDO0.7 and CVHDO0.7 (Fig. 3). The second principal component is mainly explained by
AGCYV estimated for variables in the earlywood-like part of the ring, principally SEQ and MLDO0.4.

Finally, the third PC is explained by the AGCV variables estimated for the proportion and variation of
high density wood in the ring: PHD0.7 and CVHDO.6 to 0.7. The AGCV estimates are especially low for
the high density variables.
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Fig. 3a : PCA of the AGCV variables - dispersion diagram of the individuals
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Fig. 3b: PCA of AGCYV variables (only the variables with a contribution (cos?) > 0.5 are
drawn)

Figure 3 a, b: Results of the PCA of the AGCV estimates. Individual (3a) and variables (3b) scatterplots
of PC1 and PC2. To avoid overlapping labels, only the 50 individuals with the highest contribution are
shown on the Individuals plot, and only the variables with a cos® over 0.5 are shown on the Variables
plot. Confidence ellipses are drawn around the provenance categories. The individuals’ identities are
constructed as follow: first digit, site (A Aude, O Orne, V Vosges), a point, two digits for the provenance
(En Enumclaw, Gr Granite Falls, Ma Marblemount), finally two digits, 98 to 09 for the annual rings’
years 1998 to 2009).

The individual scatterplot of the first two PCs of the AGCV PCA shows that the AGCV estimates of the
low-density variables are especially high for the provenances Marblemount, then Granite-Falls, in the
Orne site (Fig. 3), while the AGCV estimates of the high-density variables are higher for Granite-Falls
and Enumclaw in the Vosges site. Here again the lowest AGCV estimates are for the Aude site, for
AGCYV estimated for variables like CVLD and CVHD.

e Variation of h? and AGCV estimates between sites, years and provenances (Kruskall-Wallis test)
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The Kruskal-Wallis test conducted for h’> and AGCV of each variable detected highly significant
differences between the sites for most original and for all conventional ring variables and between
provenances for some original and conventional variables (Table 5). For h? there was a significant
provenance effect for 17 variables, a significant site effect for 26 variables and a significant year effect
for two variables only. For AGCV, there was a significant provenance effect for 20 variables, a
significant site effect for 31 variables and no significant year effect for any variable. The table 5 presents
the site, year and provenance effects for the estimates of h? and AGCV for the 33 ring variables.

Variable | h? AGCV
Site year provenance | Site year | provenance

MHDO0.3 | 0.000003 | NS NS 0.000001 | NS | NS
MHDO0.4 | 0.019301 | NS 0.008117 0.001601 | NS | 0.009288
MHDO0.5 | 0.018364 | NS NS 0.003425 | NS | NS
MHDO0.6 | NS NS NS 0.014993 | NS | NS
MHDO0.7 | NS NS NS 0.040739 | NS | NS
MLDO0.3 3.40E-05 | 0.02835 | NS 0.00001 | NS | 0.030887
MLDO0.4 2.20E-05 | 0.03597 | 0.000464 0.000003 | NS | 0.001139
MLDO0.5 | 0.000003 | NS 3.60E-05 0.000001 | NS | 7.70E-05
MLDO0.6 | 0.000004 | NS 0.000186 0.000001 | NS | 0.000244
MLDO.7 0.008188 | NS 1.80E-05 0.001973 | NS | 5.60E-05
CVHDO0.3 | NS NS 0.02194 0.012875 | NS | 0.023575
CVHDO0.4 | NS NS 5.80E-05 NS NS | 0.000108
CVHDO0.5 | NS NS 0.006342 0.008472 | NS | 0.010095
CVHDO0.6 | NS NS NS 0.032861 | NS | NS
CVHDO0.7 | NS NS NS NS NS | NS
CVLDO0.3 | 0.00033 | NS NS 0.004331 | NS | NS
CVLDO0.4 | 0.000179 | NS NS 0.000275 | NS | NS
CVLDO.5 | 7.70E-05 | NS NS 0.000184 | NS | NS
CVLDO0.6 | 3.60E-05 | NS 0.011405 4.30E-05 | NS | 0.002345
CVLDO.7 | O NS 5.80E-05 0.000001 | NS | 2.20E-05
PHDO.3 0.003565 | NS 0 0.031395 | NS | 0.000004
PHDO0.4 6.70E-05 | NS 0.001474 0.004779 | NS | 0.001222
PHDO.5 1.30E-05 | NS NS 0.000444 | NS | 0.025929
PHDO.6 0.000274 | NS NS 0.001735 | NS | NS
PHDO.7 0.014112 | NS NS 0.017899 | NS | NS

SEQ 0 NS 0.006886 0 NS | 0.016462
RW 0 NS 0.010151 0 NS | 0.024335
MRD 0.000435 | NS 6.30E-05 0.000898 | NS | 1.90E-05
MID 0 NS NS 0 NS | 0.017899
MAD 3.20E-05 | NS NS 0.000003 | NS | NS
EWD 1.40E-05 | NS 0.000004 0.000003 | NS | 1.40E-05
LWD 0.000702 | NS NS 450E-05 | NS | NS

EWP 0.00007 | NS 0.005811 0 NS | 0.002269

Table 5: Kruskal-Wallis test, probability associated to the site, year and provenance effects for the h* and
AGCV estimates for the 33 variables. Grey is for p< 0.001, light grey for 0.001<p<0.01, white for
0.01<p<0.05 and NS is for Non Significant.
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Figure 4: Median of h? estimates for the three study factors and a selection of variables strongly

correlated with PC1 (MLDO0.4, SEQ), PC2 (PHDO0.4, CVLDO0.4) and PC3 (MLDO0.3), plus one variable
with very low heritability estimates (RW).
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Figure 5: Median of AGCV estimates for the three study factors and a selection of variables strongly
correlated with PC1 (MID, SEQ and MLD0.4), PC2 (PHDO0.7 and CVHDO.7) and PC3 (EWP).

Figures 4 and 5 present the median values of the provenances, sites and annual-ring for a selection of h?
and AGCV estimates for a selection of variables, chosen to illustrate the complete observed variation
(presented in Tables 3 and 4 in Annex). These variables are chosen among those which have been shown
to explain most of the overall variance of the estimates, according to the PCA results, except for the last
h? one, RW, which is an example of a variable with a low h®. For h? they are MLDO0.4, SEQ, PHDO0.4,
CVLDO0.4 and MLDO0.3. For AGCV they are MID, SEQ, MLDO0.4, PHDO0.7, CVHDO0.7 and EWP.

Interaction between provenances, sites and annual rings

Interaction plots for the h? and AGCV estimates of the 33 ring variables show consistently high
interactions between provenances, sites and annual rings. Typical examples are plotted in Figures 6 and 7
(h* and AGCV estimates of a selection of original and conventional variables).
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Figure 7: provenance-site interaction plot of AGCV estimates for a selection of the variables (MLDO0.4,
SEQ, PHDO0.7, RW, MID, MRD).

e Variance components

The variance components are presented in tables 3 and 4 in the annexes. The magnitude of the additive
genetic variance component varied according to each trait, and differed from zero for MHD and MLD
(all dc values), CVHD and CVLD in the three sites. With phenotypic variance roughly similar, larger
additive variances were observed at Orne and Vosges for MHD, MLD, CVHD and CVLD (all dc values).
However, both variance components, phenotypic and additive, were lower and near zero for the estimates
of the remaining traits, the conventional ring variables and for PHD at all dc values at the three sites.

o Relationship between h? and AGCV estimates

Table 6 presents the correlation coefficient for the relationships between the h* and AGCV estimates of
all the variables.
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h” and Spearman

AGCV of |coefficient of | Associated
variable... |correlation probability
MHDO0.3 |0.35 0.0002
MHDO0.4 NS 0.1938
MHDO0.5 NS 0.0761
MHDO.6 NS 0.0574
MHDO0.7 |0.36 0.0001
MLDO0.3 0.56 0
MLDO0.4 0.5 0
MLDO0.5 0.30 0.0017
MLDO0.6 0.48 0
MLDO0.7 0.36 0.0001
CVHD0.3 |0.42 0
CVHDO0.4 |0.19 0.0477
CVHDO0.5 |0.38 0
CVHDO0.6 |0.47 0
CVHDO0.7 |0.41 0
CVLD0.3 |0.51 0
CVLD0.4 |0.39 0
CVLDO05 |05 0
CVLDO0.6 |0.53 0
CVLDO0.7 |0.46 0
PHDO0.3 NS 0.2946
PHDO0.4 0.19 0.0486
PHDO0.5 0.23 0.0152
PHDO0.6 0.36 0.0002
PHDO0.7 0.38 0

SEQ 0.64 0

RW 0.45 0
MRD 0.30 0.017
MID 0.58 0
MAD 0.36 0.0001
EWD 0.31 0.0010
LWD 0.31 0.0010
EWP 0.36 0

Table 6: Spearman correlation coefficient between the h* and AGCV estimates

Four variables have no significant correlation between h? and AGCV (MHDO.4 and 0.5 and PHDO0.4 and
0.5). For the other 29 variables, the correlation coefficients are always significant, positive and their
values range from 0.19 to 0.62. The highest values are found for SEQ (0.62), MID and MLD0.3 (0.58)
and CVHDO.7 and CVLDO0.6 (0.5).

Discussion

We observed very strong variation of h* and AGCV estimates between our original density proxies of
resistance to drought and conventional annual ring variables. As shown by the PCA results, most
variables have moderate to high heritability estimates at least for some provenances in some sites. No
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variable has consistently higher h? estimates than all other variables for all provenances or in all sites.
Nevertheless, some variables are pointed by the PCA with a higher h? estimate tendency. These are
mostly variables of the low density part of the ring, conventional as well as original ones. Among them,
the most heritable ones are variables estimating the mean of a low density segment, hence to some extent
related to earlywood (MLD, MID and SEQ). Another set of highly heritable variables approximate the
density variation in the same low-density part of the ring (CVLD). Finally, mean ring density and the
variables related with the proportion of high and low density segments in the ring density profile also
tend to be more heritable. Since the main attribute of our h? estimation is a strong interactive variation,
this general trend is often contradicted, for example by the provenance Enumclaw and to some extent,
Granite Falls, in the site VVosges, for which the h? estimates of the high density variables are higher than
those of the low density variables. Such contradictory trends are mostly observed in the sites and for the
provenances with lower median heritability estimates, but not exclusively.

Our results are globally consistent with the results published for Douglas-fir and other Pinaceae, in the
sense that the published results also tend to show that, while generally presented as high or relatively
high, estimates of h? are very variable according to the study and the density trait, and, when relevant,
according to the provenance, site and annual ring (Tables 1a and 1b).

e Original traits, narrow sense heritability

The magnitude of the heritability estimates of the original traits is similar to that of the conventional
traits. The coefficient of variation of a high or low density segment is a measure of the heterogeneity of
the corresponding part of the ring. In Douglas-fir, Vargas-Hernandez and Adams (1991) evaluated the
heritability of a similar variable, the intra ring density variation. In our study, the coefficient of variation
of both the high and low density segments showed in general lower ranges of heritability at all site and
provenance levels than the variable used by Vargas-Hernandez and Adams (1991).

e Conventional traits, narrow sense heritability

Most records of genetic parameters estimates in Douglas-fir are limited to gravimetric wood density, ring
width and few ring density components (mean ring density and earlywood and latewood density).

As expected, we found rather low heritability values for ring width, especially for Enumclaw at VVosges,
Granite Falls at Aude and Marblemount at Aude and VVosges. But we found in some cases higher values
than those generally reported: heritability of ring width for Enumclaw and Granite Falls at Orne is around
0.30. Also as expected, we found generally high heritability of mean ring density, reaching more than
0.80 for Marblemount at Orne and more than 0.40 for the same provenance at Vosges and Aude and for
Enumclaw at Vosges. But it was in some cases much lower since it was less than 0.20 for Enumclaw and
Granite Falls at Aude.

Earlywood and minimum density show in general similar h? values than those published for Douglas-fir,
with some exceptions where our estimates are lower than those in the previous reports. For latewood
density and maximum density, all estimates of heritability are in the range of the values cited for
Douglas-fir and other species of Pinaceae.

The estimates of heritability of earlywood proportion were higher than those found for this variable in
others species of Pinaceae for Marblemount and Enumclaw, in both sites Orne and Vosges.

e Additive genetic coefficient of variation of the conventional and original traits

The variation range of AGCV is much higher than that of h% two variables, one original and one
conventional, SEQ and MID, have very high AGCV estimates, especially in the site Orne for the three
provenances. Then a small set of variables have moderate to relatively high (compared to SEQ and MID)
AGCV estimates: RW as expected, then CVLDO0.3 and 0.4 and CVHDO.6 and 0.7. All the other variables
have, as expected for wood density variables, low to relatively low AGCV estimates. According to our
knowledge, the high to very high AGCV estimates found for SEQ, MID and, to some extent, the CV
traits, are the first published ones.
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e Variables with high h? and AGCV

The magnitude of the genetic determinism of a trait is a reliable indicator of its potential response to
selection. Wood density traits have been shown to globally have high heritability and low genetic
variation, compared for example to growth traits like ring width, which have low heritability and high
genetic variation (Cornelius 1994; Zobel and Jett 1995). In our study, we find that at the variable level, h?
and AGCG are generally significantly positively related (Table 6). Some of our ring density variables
have at the same time a high heritability and a high AGCV. These traits are thus especially suitable
candidates for selection for resistance to drought. Among these traits, the most remarkable ones are SEQ,
MLDO0.4 and MRD. SEQ is the mean density of the first two mm of the earlywood. This trait has been
shown to be well correlated to vulnerability to cavitation in Douglas-fir (Dalla-Salda et al. 2011).
MLDO0.4 is the mean density of the ring density profile segment with a density lower than 0.4 kg/m® and
MRD is a conventional annual ring variable, mean of ring density.

According to (Mousseau and Roff 1987), traits closely associated with fitness possess a lower heritability
than other traits. This may suggest that the variable heritability found between our traits correspond to
variable association with fitness. Anyway this pattern has been observed mainly in animals, while in
plants it is weakly supported (Geber and Griffen 2003).

e Heritability estimates bigger than 1

Heritability is expected to take values between 0 and 1 (Lynch and Walsh 1998); however, for some
variables, provenances, sites and annual rings, we found estimates greater than 1. In fact, in open-
pollinated plants, some of the offspring individuals can share the same father, causing progenies to mix
half- and full-sibs, rather than half-sibs only.

We found significant differences between sites and provenances for respectively most or a majority of
the variables for the h* and AGCV estimates.

e Sijte variation

The estimations of genetic parameters based on the additive variance, as the heritability and the
coefficient of additive genetic variation, vary with environmental conditions (Mousseau et Roff 1987).
According to Falconer & Mackay (1996), heritability estimates may be insignificant in the wild because
of large effects of environmental factors.

In our study, the two sites with the higher estimates of heritability and additive genetic coefficient of
variation were Orne and Vosges. Overall, the site of lowest estimations for most of variables was Aude,
the site of higher altitude (680 m). During the period of the study, Aude was characterized by a dry
period in the early summer, a greater amount of evapotranspiration and a larger soil water content,
comparing with other sites.

For both h? and AGCV, with very few exceptions, the site with the highest median estimates is Orne,
followed by Vosges then Aude. Among these three sites, Orne is certainly the best suited for planting
Douglas-fir coastal Washington provenances (table 2 and Fig. 1). Temperature and precipitation are
similar in VVosges but, because of the sandy nature of the soil, the water balance is undoubtedly less
favorable. In Aude the temperature is higher and the precipitation are less especially during the growing
season, particularly during several growing seasons corresponding to the annual rings of the study. These
observations suggest that there could be a positive relationship between the site fertility (according to the
coastal Douglas-fir needs) and the h? and AGCV estimates. While the variation of heritability estimates
with site is often mentioned (Zobel and Jett 1995), to our knowledge very few studies tried to analyze it:
in forest trees, McDonald, Borralho, and Potts (1997) and Hodge and Dvorak (2015) positively related
heritability estimates with site fertility. But contradictory results were published in other organisms: in
animals, a meta-analysis comparing heritability in favourable versus unfavourable conditions provides
evidence for increased heritability in more favourable conditions (Charmantier and Garant 2005). In
plants, low heritability estimates were sometimes attributed to drought and cold stresses (Mohammadi
and al. 2010), while the results of another study indicate lack of relationship between the magnitude of
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heritability and site fertility assessed by grain yield (Al-Yassin et al. 2005). In Pinus pinaster, between-
site variation for heritability estimates was observed for different growth and water-use efficiency traits
but was not clearly related with site fertility (Marguerit et al. 2014). In a drought stress experiment on
Pinus radiata seedlings, heritability estimates of drought-resistance traits were generally higher in the
well-watered treatment (Espinoza et al. 2014).

Artificial environments tend to overestimate heritability (Geber and Griffen 2003). This is especially true
for laboratory experiments (Anderson et al. 2014). Whether it is also true for forest trials installed in
natural conditions is, to our knowledge, unknown.

e Provenance variation

We observed strong variation of heritability estimates between provenances. According to (Brousseau et
al 2013), divergence between heritability of sub-populations suggests that local adaptation can occur at
short geographical distances. In a perennial plant (Phyteuma Spicatum, Weber and Kolb (2014))
heritability estimates varied between populations. This variation was at least partly related to the size and
abiotic environmental conditions of the populations of origin. In the natural area, different Douglas-fir
provenances growing in different environmental conditions may have evolved to different local
adaptations. In Douglas-fir as well as in other tree species, geographic patterns of genetic variation are
molded by three major environmental factors that vary with location variables, elevation, latitude and
longitude (Howe et al, 2006). According to the time, length and intensity of the drought periods, the
favored phenotypes and the adaptive traits involved can be different. Genecological studies indicate that
Douglas-fir can be considered as an adaptive specialist, particularly responsive to temperature and water
availability as two separated selective forces acting on its genetic variation (Howe et al 2006). Such
variation in geographic patterns of drought-selection pressures may explain results such as those found
for Enumclaw: In this provenance, most of the variables related with the high density segment showed
values of heritability and additive genetic coefficient of variation in the sense Vosges>Orne>Aude while
those related with the low density segment were in the sense Aude>Orne>Vosges. Conversely, the
provenance Marblemount showed higher heritability and additive genetic coefficient of variation for
most variables of the low density segment at Orne. In this provenance, the mean density and the
coefficient of variation of the high density segment had higher values at Aude.

In beech (Bontemps et al. 2016) found high in-situ narrow-sense heritability estimates for leaf functional
traits related with resistance to drought in a marginal population. In a drought stress experiment on Pinus
radiata using seedlings from two different origins, heritability estimates of drought-resistance traits were
generally higher in the well-watered treatment for the costal (more humid) origin, while they were higher
in the water-stressed treatment for the sandy (dryer) origin (Espinoza et al. 2014).

e Annual ring variation

We found no or nearly no significant annual ring effect on the h?> and AGCV estimates (only for h? for
two variables, MLDO0.3 and .4). We found no distinct pattern of radial variation. Conversely, Vargas-
Hernandez and Adams (1992) found in Douglas-fir an increase of the heritability of wood density and its
components with increasing ring cambial age, at least for the first 10-15 annual rings from the pith, with
a parallel decrease of the environmental variance component. Our results are more consistent with
(Zamudio et al. 2002) and (Nicholls 1965) who found in Pinus radiata that heritability of annual ring
density followed an indistinct oscillating pattern with cambial age.

Conclusion

The objective of the article was to compare narrow sense heritability and additive coefficient of genetic
variation of a large set of original and conventional annual ring density variables with different degrees
of association with survival to drought. Most of these variables have been shown to be significantly
associated with Douglas-fir survival to drought at least in some sites and during particular years (Ruiz
Diaz Britez et al. 2014). The higher the heritability and AGCV, the higher the potential genetic gain.
Hence one objective of this article was to identify simple annual ring density variables with at the same
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time a good association with survival to drought and a high potential genetic gain. From this point of
view, we find that the most interesting variables are SEQ, followed by MLDO0.4 and MRD. SEQ is
directly related with resistance to cavitation (Dalla-Salda et al. 2011). Ruiz Diaz Britez et al. (2014)
found that MLD was among the most discriminating variables between dead and surviving trees after a
drought event (the others were PHD, MHD, MLD and CVHD). Two of these three variables are related
to the density of the earlywood part of the ring (SEQ and MLDO0.4). We also show that heritability and
AGCV estimates were above all characterized by very high and very interactive between-provenance and
between-site variation. To a limited extent, heritability estimates seem to be positively related with
environment quality. In a next step, we propose to investigate which are the main environmental drivers
of genetic determinism estimates using the annual rings as an added source of climatic variation.
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VIIl. 3 CHAPITRE Il
Résumé en francais de D’article “Heritable variation of wood density proxies of resistance
to drought is diversely explained by climate and soil water in Douglas-fir (Pseudotsuga
menziesii var. menziesii (Mirb.) Franco).”

La variance additive est la part de la variance génétique transmise a la génération
suivante dans les systemes naturels a pollinisation libre tels que les foréts. Face a des prédictions
d’environnements plus chauds et plus secs, I’existence d’une certaine variance additive pour des
caractéres liés a la résistance a la sécheresse est un point-clé pour la recherche de matériel
végetal de plantation résistant a la sécheresse et/ou capable de s adapter rapidement. Les
estimations des deux parametres génétiques basés sur la variance additive, |I"héritabilité au sens
strict (h?) et le coefficient de la variation génétique additive (AGCV) varient en fonction des
conditions environnementales.

Nous avons démontré précédemment que plusieurs variables de densité de bois étaient
significativement associées a la résistance a la sécheresse chez le douglas. Les estimations des h?
et AGCV de ces variables realisées sur trois provenances cotieres de douglas (Marblemount,
Granite Falls et Enumclaw) sur trois sites climatiquement contrastées (Orne, Aude et VVosges)
étaient significativement variables entre sites et provenances. Nous avons tenu compte de la
source de variation supplémentaire associée aux cernes de croissance pour étudier a grande
échelle les relations entre les estimations annuelles de parametres génétiques et les variables
climatiques et édaphiques de la période 1998-2009 dans les trois sites. Les variables climatiques
et édaphiques étudiées sont la température moyenne (TM), les précipitations (PP),
I"évapotranspiration Penman (ETP), le déficit hydrique (WD) et le contenu en eau du sol (WR).
Nous avons étudié ces données a 1’aide d’analyses canoniques des corrélations et d’analyses de
corrélations simples (Spearman), associant les variables climatiques et édaphiques (moyennes
annuelles et de la saison de croissance) et les estimations d’h?et AGCV.

Corrélations canoniques

Pour les h? : I'analyse canonique des corrélations met en évidence des associations
statistiquement significatives entre la premiére combinaison orthogonale des h? et la premiére
combinaison orthogonale des moyennes annuelles des variables climatiques et édaphiques. Ces
variables explicatives sont principalement déterminées par ETP et WD. Toutes les inerties
canoniques dans la combinaison orthogonale de variables dépendantes sont négatives. Les plus
fortes correspondent & h? estimée pour les variables du bois final ou du segment de haute densité
: MHDO0.3, MAD, LWD, pour les variables liées a la proportion du bois de haute ou basse
densité dans le cerne annuel : PHDO0.3 a 0.6 et EWP, ainsi que pour MRD et pour certaines
variables du bois initial : SEQ, MLDO.6, et pour CVLDO.7.

Pour les AGCYV : I'analyse canonique des corrélations montre une association significative entre
les AGCV et les deux groupes de variables environnementales, les moyennes annuelles et les
moyennes de la saison de croissance des variables explicatives. Les deux premiéres corrélations
canoniques entre les AGCV et les moyennes annuelles des variables climatiques et édaphiques
sont statistiquement trés significatives. Seule la premiére corrélation canonique entre les AGCV
et les moyennes de la saison de croissance des variables explicatives est significative. Dans les
deux corrélations canoniques, avec les moyennes annuelles et avec les moyennes de la saison de
croissance, la premiere combinaison orthogonale est déterminée par des corrélations positives
avec ETP, TM et WD. Toutes les inerties canoniques dans la combinaison orthogonale de
variables dépendantes sont négatives. Les plus fortes correspondent a AGCV estimée pour les
variables liees a la proportion de bois (EWP et PHD a des seuils plus eleves), pour les variables
du bois final et les variables du segment de haute densité : MAD, MHDO.3, pour MRD et pour
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des variables du bois initial ou du segment de faible densité SEQ et MLDO0.6 a 0.7. La deuxieme
combinaison orthogonale des moyennes annuelles des variables explicatives est déterminée
principalement par des corrélations négatives avec WR et TM. Toutes les inerties canoniques
dans la combinaison orthogonale de variables dépendantes sont négatives. Les inerties le plus
élevées sont pour les AGCV des variables du bois initial ou du segment de faible densité : EWP,
MLD (tous dc), SEQ, MID et EWD.

Variation des correélations simples entre provenances :

Enumclaw est la seule provenance avec des corrélations fortement significatives avec les
précipitations annuelles, impliquant les estimations de h* et AGCV de CVLD et dans une
certaine mesure, de variables liées au bois final. Ces corrélations sont négatives avec CVLD et
positives avec les variables de type bois final. Enumclaw et Granite Falls montrent des
corrélations négatives entre les estimations des parametres génétiques des variables liées au bois
final et la proportion de bois de haute densité (par exemple MHD et PHD) et les variables
évapotranspiration, température et eau dans le sol. En outre, la provenance Marblemount montre
tres peu de corrélations, en particulier pour les AGCV.

Discussion

Nos résultats montrent que les estimations d'héritabilité et ’AGCV de la plupart des
variables de microdensité de notre étude sont corrélées significativement avec la plupart des
variables environnementales testées. Cependant certaines variables n’ont montré aucune
corrélation significative dans aucun cas (CVLDO0.5 et CVLDO0.6). Lorsque significatives, les
caractéristiques des relations sont variables entre les caracteres, les sites et les provenances.
Dans le cas de MLD et MHD (densité moyenne des parties de basse et haute densité du cerne)
et PHD (proportion du segment de haute densité) les prédicteurs les plus importants sont la
température, I'évapotranspiration, la réserve en eau du sol et le déficit en eau. Les précipitations
affectent I'estimation des parametres génétiques de quelques variables mais jouent un role
beaucoup plus faible que les autres variables environnementales. Cela traduit la principale
tendance de notre étude : plus les conditions de croissance sont bonnes, plus les estimations sont
élevées.

Les rares corrélations significatives trouvées pour Marblemount indiquent que les
estimations de cette provenance sont non seulement plus élevées mais aussi plus uniformes que
celles des deux autres provenances.

Nos résultats montrent que toutes les composantes des essais expérimentaux modifient
les estimations des parameétres génétiques. Certaines peuvent étre fortement déterminées par le
choix du mateériel végeétal et du site. D'autres, comme la variation climatique, sont moins
contrélées et peuvent affecter de fagcon plus ou moins aléatoire les estimations.

Conclusion :

Dans notre étude, les variables environnementales influant le plus les estimations des h? et
AGCV de caracteres souvent liés a la résistance a la sécheresse chez le douglas sont
I'évapotranspiration, la température et le déficit hydrique. Des conditions défavorables de
disponibilité de I'eau diminuent les estimations d’h? et AGCV. Les estimations les plus affectées
correspondent aux variables associées a la proportion de bois final et liées a la densité moyenne
de secteurs du cerne situés aussi bien du c6té bois initial que du bois final.
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Article 3

Cet article constitue le chapitre 3 de la thése. 11 s’agit de la premiére version
compléte, non encore relue, corrigée et validée par la totalité des co-auteurs.
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Introduction

The current changes in global environmental conditions modify key variables of plant
development such as water availability, air temperature, precipitation and evapotranspiration
(Sima et al. 2015, Ildiké and Radulescu 2015). Tree mortality triggered by expanding drought
and warmer temperature (Dong et al. 2016) has already been observed in the last years in a
broad range of forest types and climate and is predicted to amplify (Aitken et al. 2008, Carnicer
et al. 2011, Anderegg et al. 2013, Mc Dowell and Allen 2015). In France Douglas-fir mortality
observed in several regions after a number of drought events in the 90’s and 2000’s (Martinez-
Meier et al. 2008, Sergent 2011, Sergent et al. 2012) could correspond to selection events
accompanying evolutionary adaptation. The heritable variation in traits closely related to fitness
is essential for adaptive evolution. In this context the most relevant part of the genetic variance
is the additive variance. It is the part of the heritable variance that can be transmitted to the next
generation in open-pollinated systems such as natural forest (Griffiths et al. 2000). It is a reliable
indicator of forest potential response to selection. Two major genetic parameters based on the
additive variance are the narrow sense heritability (h%) and the evolvability. The h? is defined as
the proportion of the phenotypic variance accounted for by additive genetic effects (Falconer
and Mackay, 1996). It is a measure of the genetic determinism of a trait. The evolvability is the
additive genetic coefficient of variation (AGCV) relative to the mean of the trait (Hoffmann and
Merild 1999). It is the organism capacity to generate heritable phenotypic variation (Kirschner
and Gerhart 1998).

Estimating the additive variance of adaptive traits related to adjustment of plants hydraulic
architecture to more xeric conditions is a key goal for research. In trees, water supply is
intimately associated with survival, and depends on the preservation of an intact water column
in the xylem from roots to shoots (Maherali et al. 2004). In many species, Xylem density plays a
relevant role in overall plant fitness because it is implicated in functional processes related with
water supply, reserves and support against gravity. In some trees species, variation in wood
density is linked to support against implosion by negative pressure in the xylem pipeline (Hacke
et al., 2001, Blackman et al., 2010, Anderegg et al., 2016).
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In Douglas-fir, xylem structure and wood basic properties such as density are directly or
indirectly involved in adaptive processes and related to survival to drought (Martinez-Meier et
al. 2008, Dalla-Salda et al. 2011). In a previous study we have shown that several wood density
variables were significantly associated with Douglas-fir resistance to drought (Ruiz Diaz Britez
et al. 2014). This set of density variables is composed of conventional and original microdensity
variables of proven adaptive value. The adaptive value of these variables is defined on the basis
of their high degree of association with hydraulic properties (Dalla-Salda et al., 2011) or of their
ability to discriminate between survivors and dead trees after drought episodes (Martinez-Meier
et al. 2008; Ruiz Diaz Britez et al. 2014).

In a previous study (Ruiz Diaz Britez et al, in prep.), we estimated the genetic determinism of
this set of microdensity variables: we estimated the narrow sense heritability (h?) and the genetic
component of evolvability (AGCV) using wood samples and X-ray microdensity data collected
in three Douglas-fir progeny trials located in three climatically contrasted regions in France. As
expected (Zobel and Jett, 1995), we found that the h?and AGCV estimates of these microdensity
variables were significantly variable between sites and genetic origins (provenances). We also
found that the h* and AGCV estimates were above all characterized by very high and very
interactive between-provenance and between-site variation. To a limited extent, higher
heritability and AGCV estimates seemed to be associated with higher overall fertility. To our
knowledge, the relationship between genetic parameters estimates and environmental variables
has often been mentioned (Zobel and Jett 1995), but not often been the subject of investigations.
A meta-analysis comparing animals’ heritability shows that heritability increases with favorable
conditions (Charmantier and Garant 2005). In plants, low heritability estimates were sometimes
associated to drought and cold (Mohammadi et al. 2010), while in other cases no relationship
was found between heritability and site fertility (Al-Yassin et al. 2005). In forest trees,
McDonald, Borralho, and Potts (1997) and Hodge and Dvorak (2015) pointed positively related
heritability estimates with site fertility. Heritability estimates of drought-resistance traits in
Pinus radiata seedlings were generally higher in well-watered conditions (Espinoza et al. 2014).
In Pinus pinaster, between-site variation for heritability estimates was not clearly related with
site fertility (Marguerit et al. 2014).

In our case (Ruiz Diaz Britez et al, in prep.), the genetic parameters of the microdensity proxies
of resistance to drought were estimated for each site, provenance and annual ring. In this article,
we take advantage of the annual ring source of variation to investigate at a large scale the
relationships between the genetic parameters estimates and the climate of the twelve years (1998
to 2009) in the three climatically contrasted sites. We added a set of edaphic variables related to
annual soil water availability. The climatic and edaphic variables studied are temperature,
precipitation, evapotranspiration, soil water content and soil water deficit averaged at the year
and at the growing season level. We used a multivariate and a simple correlation analysis to
investigate the relationships between the h* and AGCV estimates and the climatic and edaphic
variables.

Materials and methods

Plant material

The Douglas-fir half-sib progenies comes from three open pollinated populations (Marblemount,
Enumclaw and Granite Falls) collected in the South of the Cascades Mountains (Washington-
United States) in 1985 and planted in France in 1990 at three contrasting (climate and soils

properties) sites in France: Orne, Aude and Vosges. We used 5 mm increment cores taken at
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breast height from 3 sites x 3 provenances by site x 18 progenies by provenance x 10
trees/provenance, collected between November 2010 and March 2011. The increment cores
were analyzed by indirect X-ray densitometry (Polge, 1965) and the resulting X-ray films were
scanned. The digital images were processed with WIinDENDRO software (Guay 2012),
obtaining a final spatial resolution of 25 um. The microdensity profiles were interdated with the
software INTERDAT .exe version 1.1 (Dupouey, not published).

Genetic parameters of microdensity variables

Estimates of h? and additive genetic coefficient of variation AGCV are presented in (Ruiz-Diaz-
Britez et al. in preparation) and were computed for the set of microdensity variables defined in
(Ruiz Diaz Britez et al. 2014).

Briefly, the original variables are based on the division of the annual microdensity profiles into
two parts, a high and a low density segment. Several density variables were calculated for
different values of the density threshold between the high and the low density segments: mean
of the high density segment (MHD), mean of the low density segment (MLD), coefficient of
variation of the high density segment (CVHD), coefficient of variation of the low density
segment (CVLD) and the proportion of the high density segment (length of the high density
segment divided by the ring width, PHD). A non-conventional variable defined by Dalla Salda
et al (2011) and strongly related with resistance to cavitation (SEQ) was added. Conventional
variables chosen among those found to be significantly related to induced cavitation resistance
by Dalla-Salda et al. (2011). The variables were minimum ring density (MID), maximum ring
density (MAD), earlywood density (EWD), latewood density (LWD) and earlywood proportion
(EWP). Also was included in the study the variable mean ring density (MRD). Data analyses,
models and algorithms used for the estimation of the genetic parameters are described in details
in (Ruiz-Diaz-Britez et al. in preparation).

Site and year characterization

Daily mean of temperature (°C), precipitation (mm) and regional Penman evapotranspiration
(ETP, kg/(m2-s)) were collected from the Météo-France weather station nearest to each site over
the period between 1990 and 2010. Soil samples were extracted at each site and were analyzed
at the INFOSOL laboratory of INRA Val de Loire-Orléans. Soil texture was defined according
with the French “Aisne” soil texture triangle (Jamagne 1967). To calculate the actual water
available for trees (total soil water reserve) and the water deficit, we used the methology for soil
water balance employed by METEO-FRANCE (Noilhan and Mahfouf, 1996). This model
requires daily data of mean temperature, precipitation and potential evapotranspiration (ETP)
calculated by Penman method as input for calculation. A coefficient of crown coverage for
Douglas-fir (Kc=1, taking into account the perennial condition of the tree) and the maximal
capacity of water retention by the soil profile (RU) were included as additional parameters. The
RU is divided into two types of reserve, superficial (Rsup) and deep (Rdeep). All these values
(RU, Rsup, Rdeep) represent the theoretical-maximal capacities but for a given period of time j
(in our case in a daily basis) the actual water available for trees is summarized by the total soil
water reserve (Rtot):

Rtotj=Rsupj + Rdeepj

(In this paper, the actual water available for trees (Rtotj) is called as total water reserve (WR))
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According with this model, the soil water deficit (WD) for a given period of time j is calculated
as follows (Eq.1):

WDj=ETMj-ETR] (Eq. 1)

where ETMj is the daily maximal evapotranspiration, and ETRj is the daily real
evapotranspiration.

Depending on the state of water reserves in the soil, ETR] is calculed as follows:
If there is enough water availability in Rsup, then Rsup>0, and
ETRj=ETMj ETMj =KcxETPj and WDj=0
If Rsupj was exhausted, then Rsupj<0, and
ETRj= -----mmmmmmmm - XETMj and WDj is calculated accorging with Eq.1

(RUj-Rsupj)
Annual and growing season averages for climatic and soil variables, were calculated for each
year in the period 1998-2009. The growing season was defined as the period between the
months of April to August of each year.
Statistical analysis
Each data table (one for h? and one for AGCV) contains 108 lines and 48 columns. Three
columns are for provenance, site and year (annual ring), 32 are for the heritability or AGCV
estimates of the microdensity variables (the criterion variables) and twelve are for the climatic
and edaphic variables (the predictor variables).

Test for multivariate normality

Multivariate normality of variables was assessed by Henze-Zirkler's Multivariate Normality Test
(R library MVN, Korkmaz et al. 2014).

Canonical correlation between genetic parameters and environmental descriptive
variables.

Two canonical correlation analysis were performed, one for the h? estimates and the other for
the AGCV estimates, in order to measure linear dependence between two sets of basis vectors X
and Y, considering the maximal correlation between their linear combinations:

Cor([X,ul,[Y,v])

With solutions (ul, v1), ..., (uk, vk) defined by

Canonical variates:
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(X,ul) (Y,v1)
ZX= .. Zy= ..
(X,uk) Y,vk)
- /
Where:
X= the vector r-variate of site environmental variables x1 x2 x3 ....... xn , where n=5,
Y= the vector s-variate of genetic parameter estimates (h2 or AGCV) yl y2y3 ....... yn, where

n=33.

Then, canonical correlations (k<min(r, s)) is defined by:

a N
pl
Cor(ZX, ZY)= Cov (ZX,ZY)= p2
pk
o _/

and the coefficient of correlation rho 0<pi<I

To test the significance of a canonical correlation, we used the Bartlett's test of the Wilks’s
lambda that varies from 0 to 1. The chi square test was used to test the significance of lambda.
We are specifically interested in defining what are the lower-dimensional projections of X
(orthogonal linear combinations of the variables within the set X) that capture most of the linear
dependence between X and Y.

Finally, we present the individual Spearman correlations between the microdensity and the
environmental variables at the provenance level (table 4 h? and table 5 AGCV in annexes).

Results

The complete results of the canonical correlations are presented in the tables 1, 2 and 3.

Narrow sense heritability (h?%)

The canonical correlation analysis shows highly statistically significant associations between the
first orthogonal combinations of 4° and the first orthogonal combinations of annual average of
site and year descriptors with a maximum correlation with each other of 0.77 (Wilks Lambda
test p.value<0.001). The first canonical variate of explanatory variables is determined mainly by

ETP and WD, both with a positive loading, and the lowest correspond to PP with a negative
loading. All the canonical loadings in the orthogonal combination of dependent variables are
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negatives. The highest canonical loadings correspond to the h” estimated for latewood or
latewood-like variables: MHDO0.3, MAD, LWD, and for variables related with the proportion of
high or low density wood in the annual ring: PHDO.3 to 0.6 and EWP. In this group also are
found the h? estimated for MRD and for earlywood like variables: SEQ, MLD0.6, and for a
variable that measure the density variation in the high density segment of the ring microdensity
profile (CVLDO0.7). Within the group with the lowest loadings are found the h* of many
variables measuring the density variation in both part of the ring (CVHD and CVLD at most
density thresholds).

Additive Genetic Coefficient of Variation (AGCV)

The canonical correlation analysis shows a highly significant association between AGCV and
both, the annual and the growing season averages of the explanatory variables. The two first
canonical correlation between AGCV and the annual averages of site descriptors are highly
statistically significant and have a maximum correlation with each other of 0.85 (p<0.001), and
0.76 (p<0.01) respectively. Only the first canonical correlation between AGCV and the growing
season averages of site descriptors is highly significant (p=0.85, p<0.001).

In both cases, annual and growing season averages of explanatory variables, the first
orthogonal combination was determined by ETP, TM and WD, all with a positive loading. All
the canonical loadings in the orthogonal combination of dependent variables are negatives. The
highest canonical loadings correspond to the AGCV estimated for variables related with the
proportion of low or high density wood in the annual ring: EWP and PHD at higher thresholds,
for latewood or latewood-like variables: LWD, MAD, MHDO0.3, for MRD and for earlywood-
like variable: SEQ and MLDO0.6 to 0.7. In both cases, the lowest loadings were found for the
AGCYV of variables measuring the density variation in the low density part of the ring (CVLDO0.3
and 0.4).

The second orthogonal combination of annual averages of explanatory variables was
determined mainly by WR and TM, both with negative loadings. The dependent variables with
high loadings are h? estimated for earlywood or earlywood-like variables: EWP, MLD (all dc),
SEQ, MID, EWD. All the canonical loadings in the orthogonal combination of dependent
variables are negatives.

Table 1: Wilks Lambda test for canonical correlation

h’ AGCV
Canonical | X;=annual average | X;=annual average Xi=g.s. average
Correlation | P A | pvalue |p A | p.value | p A | pvalu
e
1 0.77 1 0.08 | (***) 0.85 0.04 | (***) 0.85 | 0.06 | (***)
2 ns 0.76 0.15 | (**) ns
3toS ns ns ns
Table 2: canonical loadings in the canonical variable U
h’ AGCV
Xi Xi=annual average | X;=annual average | X/=g.s. average
U, ‘ U, Ui
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ETP 0.68 0.83 -0.06 0.82
WD 0.60 0.70 -0.16 0.65
™ 0.52 0.74 -0.30 0.78
WR 0.44 0.68 -0.35 0.63
PP -0.40 -0.33 0.15 -0.13

Ref.: ETP: Penman's evapotranspiration potential, WD. water deficit, TM: temperature, WR:
total water reserve, PP: precipitation

Table 3: canonical loadings in the canonical variable V

b’ AGCV
Y; Yi=annual average | Yi=annual average | Yi=g.s. average
Vi V2 Vi
High MHDO0.3 | -0.44 -0.52 0.04 -0.50
density MHD0.4 |-0.22 -0.32 0.11 -0.30
segment MHDO0.5 |-0.27 -0.30 0.07 -0.26
and MHDO0.6 |-0.14 -0.20 0.16 -0.16
latewood | MHDO.7 | -0.05 -0.14 0.26 -0.11
variables | CVHDO0.3 | -0.14 -0.25 -0.06 -0.27
CVHDO0.4 | -0.09 -0.21 -0.16 -0.22
CVHDO.5 | -0.22 -0.27 -0.27 -0.30
CVHDO0.6 | -0.16 -0.18 -0.27 -0.22
CVHDO0.7 | -0.14 -0.20 0.03 -0.21
PHD0.3 | -0.30 -0.10 -0.19 -0.14
PHDO0.4 |-0.32 -0.30 -0.02 -0.28
PHDO0.5 |-0.33 -0.37 -0.002 -0.37
PHDO0.6 | -0.29 -0.30 0.008 -0.28
PHD0.7 |-0.21 -0.28 -0.08 -0.27
MAD -0.40 -0.45 -0.13 -0.46
LWD -0.34 -0.42 -0.09 -0.43
Low MLDO0.3 | -0.24 -0.22 -0.30 -0.23
density MLDO0.4 |-0.19 -0.25 -0.33 -0.27
segment | MLDO0.5 |-0.23 -0.28 -0.31 -0.30
and MLDO0.6 | -0.33 -0.34 -0.28 -0.37
earlywood | MLDO0.7 | -0.26 -0.32 -0.008 -0.33
CVLDO0.3 | -0.05 0.03 -0.25 0.02
CVLD0.4 | -0.10 -0.06 -0.37 -0.09
CVLDO0.5 | -0.23 -0.17 -0.33 -0.20
CVLDO0.6 | -0.20 -0.18 -0.27 -0.19
CVLDO0.7 | -0.33 -0.25 -0.32 -0.27
SEQ -0.35 -0.32 -0.31 -0.36
MID -0.23 -0.24 -0.35 -0.27
EWD -0.24 -0.28 -0.30 -0.32
EWP -0.30 -0.56 0.15 -0.53
MRD -0.33 -0.34 0.03 -0.33
Ref: MHD: mean of high density segment, MLD: mean of low density segment, CVHD:

coefficient of variatin of high density segment, CVLD: coeffcient of variation of low density

segmente, PHD: proportion of high density segment, (all this variables measured at thresholds
between 0.3 to 0.7 kg/dm-3-) SEQ: mean of first 100 points of density in the earlywood, MID:
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minimum ring density, MAD.: maximum ring density, MRD; mean ring density, EWD: earlywood
density, LWD: latewood density, EWP: earlywood proportion.

Spearman correlations by provenance

Tables 4 and 5 show the individual correlations between the estimates of the genetic parameters
and the environmental variables for the three provenances.

Enumclaw is the only provenance with some strongly significant correlations with annual
precipitation, involving the genetic parameters estimates of the CVLD variables and to some
extent, of the latewood-like variables, for both h* and AGCV. These correlations are negative
with CVLD and positive with the latewood-like variables. The other environmental variables are
mostly negatively correlated with latewood-like variables (MHD) and high-density proportion
(PHD and EWP). Only CVLD variables are positively correlated with the temperature and soil
environmental variables.

Granite Falls

Except for the correlations with the precipitations and for the positive correlations, Granite Falls
is not very different from Enumclaw. Latewood-like and high-density proportion variables like
MHD and PHD have genetic parameters estimates negatively correlated with
evapotranspiration, temperature and soil water variables. Some earlywood-like variables like
SEQ and MLD appear to be somehow negatively related with the same environmental variables,
while it is not the case for Enumclaw.

Marblemount

The main characteristics of Marblemount is a lower number of significant correlations, above all
for AGCV. For the h? estimates, the smaller number of significant correlations is for latewood-
like (MHD, MAD) and high-density proportion (PHD and EWP) variables (negative
correlations) and for variation in the high density segment (CVHD) variables (positive
correlations). For AGCV, only estimates for the MHDO0.6 and EWP have remarkable values.

Discussion

The fact that the heritability and the additive variation of a trait are different between
populations and environments is well-established. Whether the variation of these genetic
parameter estimates can be explained by specific environmental variables is the subject of this
article. Several authors found positive associations between heritability estimates and fertility
for different kind of organisms and traits (Ruiz Diaz Britez et al, in prep.). Our results show that
heritability and AGCV estimates of most of the microdensity variables in our study are
significantly correlated with most of the environmental variables tested. Most, but not all of
them, since the heritability estimates of some variables (mainly CVLDO0.5 and 0.6, the
coefficient of variation of the low density segment of the ring) are never significantly correlated
with any of our study environmental variables. When significant, the characteristics of the
relationships are variables between traits, sites and provenances.

Generally, the main trend is: the better the growing conditions, the higher the estimate (negative
correlations). This is the case of MLD and MHD (mean density of the low and high density parts
of the ring) and PHD (proportion of the high density segment in the ring). In these cases, the
most important predictors are temperature, evapotranspiration and soil water reserve and deficit.
Precipitation plays a much weaker role than the other environmental variables. Overall, the
correlation coefficients reach -0.77 and -0.85 for h? and AGCV respectively in the canonical
analysis and -0.7 and -0.76 for h* and AGCV respectively in the single correlation analysis.

102



There are however some exceptions: there exist reverse relationships, for which the better the
growing conditions, the lower the estimates. This is the case of half of the relationships with
precipitation. In general, precipitations affect the genetic parameters estimates of few variables.
When it does, the correlations are generally weak and about half of them are reverse compared
to the main trend (positive instead of negative). For the other environmental variables, such
reverse associations are uncommon and strongly significant only for heritability estimates of few
specific variables for particular provenances: CVLDO0.3 to 0.6 (density variation of a low ring
density segment) for Enumclaw and Marblemount and MHDO0.5 and 0.6 (mean of the high
density segment) for Marblemount. For the same MHD variables in the other provenances, the
same relationships are also strongly significant but positive.

The correlations between the genetic parameter estimates and the environmental variables are
generally significantly different between sites and above all, between provenances (results no
shown). The corresponding single correlations are presented by provenance in the tables 4 and 5.
The significant correlations are more numerous and stronger for the provenances Enumclaw and
especially Granite Falls than for Marblemount. This trend is even more apparent for AGCV than
for h?. Marblemount has at the same time higher (Ruiz Diaz Britez et al. in prep.) and more
stable estimations of the genetic parameters than the other two provenances.

The lack of significant correlations for some density variables in the provenance Marblemount,
as well as the positive correlations in certain cases is consistent with the absence of relationship
between heritability and fertility reported by some authors (Al-Yassin et al. 2005; Marguerit et
al. 2014).

The results from the canonical correlation and from the single correlation analysis complement
each other: global trends are better revealed by the canonical analysis, while variation between
traits and between provenances is better exemplified with the single correlation analysis.

Our results contribute to clarify why so many authors found so different estimates of genetic
parameters of wood density traits in their studies: all components of the experimental trials alter
genetic parameters estimates. Some are entirely managed through the choice of the experimental
design (plant material and site). Others like time-related climatic variation are not well
controlled and can more or less randomly affect the estimates. Fortunately, repeated
measurements at different places and times, with plant material of controlled origin, can secure
robust estimates. From this point of view, annual ring analysis constitutes a good compromise
between the cost and the accessibility of the measurements and the number of repetitions needed
for robust estimations.

A number of hypothesis were proposed to explain the relationship between environmental
conditions and heritable variation, particularly focused on the heritability of a trait (Hoffmann
and Merild, 1999). The differences in assumptions reside in the positive or negative effects of
stressful environments, i.e. those leading to a drastic reduction in fitness: projections indicate
that with periods of drought and increased evapotranspiration and fluctuations between high and
low temperatures becoming more frequent, the environmental stress on trees species will
increase.

Conclusion

The objective of the article was to detect the main factors of the environment associated with
variations in estimates of narrow sense heritability and additive coefficient of genetic variation
of many annual ring density variables that have been shown to be, to some extent, associated
with Douglas-fir response to drought. The key environmental variables more influencing on the
estimates are evapotranspiration, temperature and water deficit. The estimations of genetic
parameters more affected by environmental conditions correspond to variables associated with
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the proportion of low and high density wood and earlywood and latewood-like variables. The
finding of significant differential influence of the shared environment in the estimations of
heritability and evolvability of wood drought proxies for Douglas-fir that are common to
provenances, may be important for future research paradigms and for breeding programs of this
species.
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VIII - DISCUSSION

Partie I
1-Stratégie utilisée dans la these pour définir des proxys de caracteres de résistance a la
sécheresse

En dendroclimatologie, le terme proxy se réfere a des variables simples et peu colteuses a
mesurer, telles que la largeur des cernes ou la densité du bois, permettant une estimation
quantitative de variables météorologiques spécifiques afin d'en extraire des informations
climatiques (McCarroll et al., 2003). Dans cette thése, nous avons proposé et testé des proxys de
la résistance a la sécheresse chez le douglas a partir de variables de cernes facilement
mesurables. Ces variables sont calculées a partir de profils de microdensité et sont basées sur des
seuils de densité. Elles sont indirectement associées a la résistance a la cavitation, un caractere-
clé de I'étude de la résistance a la sécheresse. Le concept de proxy n'est pas lié a une tentative de
reconstruction des climats passés, l'accent a plutdt été mis sur I’évaluation du potentiel
d'utilisation de ces proxys pour la détermination de la valeur adaptative (succés reproducteur
global, soit reproduction et survie) de la résistance a la sécheresse chez le douglas. Dans une
direction similaire a celle utilisée dans cette thése, croissance, allocation de la biomasse, surface
foliaire spécifique et changement ontogénétique ont été utilisés comme proxys de caracteres
adaptatifs chez Pinus pinaster Aiton placé sous alimentation limitée et contr6lée en eau (Alia et
al., 2014). Plutot que d'utiliser les données climatiques d’une longue période, cette étude a porté
sur la période récente pour laquelle nous avons des informations sur la présence d’années de
sécheresses qui ont gravement touchées des populations de douglas dans différentes régions de
France.

Afin de définir des proxys de caracteres adaptatifs pour la résistance a la sécheresse, nous avons
compar¢ des paires d’arbres survivants et morts avec des paires d'arbres associés au hasard
(mort ou vivant) pour un certain nombre de variables non conventionnelles de microdensité. Ces
variables définissent précisément la région du profil ou les différences significatives sont
observées. La stratégie suivie a été d’examiner si les conséquences d'un stress climatique sont
fortement corrélées a chaque variable. Dans notre cas il s’est agi d’examiner la relation entre
chaque variable et la mortalité dans des populations de douglas aprés des événements de
sécheresse.

2-Valeur des variables non conventionnelles en tant que proxys de caracteres adaptatifs.

Les particularités des populations bien adaptées a des conditions spécifiques sont importantes
pour la compréhension de l'adaptation aux pressions environnementales agissant sur les
populations d’arbres. Les trois critéres requis pour qu’une variable puisse €tre considérée
comme ayant un potentiel d’évolution adaptative (c’est-a-dire qui est capable d’évoluer
favorablement en réponse aux pressions de seélection) sont : une variation élevée au sein des
populations, un haut niveau d'héritabilité et un lien avec la performance individuelle ¢’est-a-dire
la valeur adaptative (fitness) (Vitasse et al., 2013). Les résultats de la these fournissent des
éléments de preuves de la valeur adaptative de caracteres de la densité du bois pour la résistance
a la sécheresse chez le douglas. Nous avons confirmé I'existence d'une relation entre la densité
du bois et la survie a la sécheresse. Des relations négatives au niveau interspécifique entre la
densité du bois et la survie ont souvent été trouvées entre especes de foréts tropicales (Kraft et
al., 2010). Martinez-Vilalta (2010) a observé le méme type de relation pour des espéces
tempérées et méditerranéennes. En revanche, il y a peu de résultats sur les relations densité du
bois et survie au niveau intra spécifique. Kukowski et al. (2013) ont constaté que le taux de
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mortalité était corrélé avec la densité du bois chez le chéne et I'orme. En revanche (Lamy et al.,
2011, 2012) et Wortemann et al. (2011) n’ont pas trouvé de relation densité — résistance a la
sécheresse respectivement chez le pin maritime et le hétre. Selon nos résultats, les variables non
conventionnelles de microdensité utilisées dans la these ont révélé des différences systématiques
permettant de discriminer les douglas survivants et morts apres une sécheresse. Ces résultats
confirment ceux obtenus en région Centre uniquement avec les variables de microdensite
conventionnelles (Martinez-Meier et al. 2008a, b). lls élargissent I'analyse a deux nouvelles
régions : Bourgogne et Midi-Pyrénées. Nous avons constaté que la densité moyenne des arbres
survivants est supérieure a celle des arbres morts dans les trois sites, mais que la partie plus
dense du cerne varie entre régions. Nous avons identifié plusieurs variables de densité qui
peuvent étre utilisées comme indicateurs de caractéres adaptatifs dans les études de la résistance
du douglas a la sécheresse.

3- Différences systématiques entre les arbres survivants et les arbres morts révélées par
des variables non-conventionnelles.

Sur les trois sites, les variables non-conventionnelles expliquent mieux la différence entre les
arbres survivant et morts que les variables conventionnelles utilisées par Martinez-Meier et al.,
(2008a). Les variables non conventionnelles présentent aussi l'avantage de fournir une
localisation relativement fine du segment de bois essentiel pour la survie.

Au niveau du profil complet : la variable CP, qui est une mesure du nombre et de la hauteur
des pics de densité dans le profil, est la seule variable qui discrimine fortement les morts des
survivants dans les trois régions. Les arbres survivants ont un CP plus élevé que les arbres morts
dans les trois régions. Cela indique que les arbres survivants réagissent plus fortement et/ou plus
fréquemment a la variation de I'environnement : ils sont plus plastiques. MHD, PHD et CVHD
sont les caractéres les plus discriminants dans la région Centre. MLD est le principal caractere
discriminant dans les régions Bourgogne et Midi-Pyrénées, suivi par PHD, CVHD et MHD.
Cela peut étre interprété comme une proportion plus élevée de bois de densité plus élevée dans
les arbres survivants dans les régions Centre et Midi-Pyrénées, et une densité plus élevée du
segment de faible densité dans les régions Midi-Pyrénées et Bourgogne. Il est possible que des
pressions de sélection climatiques de dates, durées et intensité différentes entre régions puisse
expliquer ces distinctions. La région Midi-Pyrénées, pour laquelle les différences entre morts et
vivants s’observent aussi bien dans le bois de type initial que dans le bois de type final, est aussi
celle ou le stress hydrique estival est le plus marque.

Au niveau du cerne annuel : les resultats obtenus au niveau des cernes corroborent les
tendances observées au niveau du profil entier. PHD, MHD, MLD et CVHD sont les caractéres
les plus discriminants dans les trois régions, avec un classement variable de leur pouvoir de
discrimination entre les régions. De la méme fagon, comme indiqué par la variable CP pour les
profils complets, les résultats avec CVHD au niveau de cerne indiquent que les profils de densité
des arbres survivants sont plus hétérogénes que ceux des arbres morts. Cela suggére que les
arbres survivants réagissent plus plastiquement a la variation de la disponibilité en eau.

Afin de mettre en évidence les variables qui peuvent étre considérées comme des candidats de
proxys appropriés au niveau du cerne, nous avons utilisé le nombre des cernes montrant des
différences significatives entre les arbres survivants et morts. Les caracteres les plus
discriminants dans le plus grand nombre de cernes ont été considérés comme les meilleurs
candidats. Pour la plupart des caracteres la valeur du seuil de densite a peu d'effet sur le pouvoir
discriminant : MHD, PHD et CVHD ont plus ou moins le méme pouvoir discriminant pour
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toutes les valeurs de dc. A l'inverse, MLD est toujours plus discriminante lorsqu'elle est calculée
pour les valeurs de dc les plus faibles, & savoir 0,3, 0,4 et 0,5 kg dm™. Nous avons identifié
MHD (moyenne du segment de haute densité), PHD (proportion du segment a haute densité) et
CVHD (coefficient de variation du segment a haute densité), calculées a tout niveau de dc, et
MLD calculé pour des valeurs de dc de 0,3, 0,4 et 0,5 kg dm™ comme les meilleurs proxys de
caracteres adaptatifs pour la résistance a la sécheresse.

En genéral, les valeurs faibles ou non significatives du coefficient de corrélation indiquent que
ces variables peuvent étre considérées comme un nouvel ensemble de variables sans corrélation
phénotypique avec les variables conventionnelles. Seule LWD (densité du bois final) a une
puissance de discrimination similaire 8 MHD (moyenne du segment de haute densité) pour les
dc au-dessus de 0,5 kg.-dm™.

4-Différences entre régions

Il est connu que la sécheresse est un facteur qui affecte la structure du xyleme, provoquant par
exemple une diminution du diamétre des conduits (trachéides, vaisseaux) (Baas et al., 1983, von
Wilpert 1991; Zhang et al., 1992). La conductivité hydraulique théorique du xyleme dépend du
nombre de conduits et de leur diamétre, et est conditionnée par la loi de Hagen-Poiseuille. Selon
cette loi, la conductivité hydraulique d'un conduit cylindrique est proportionnelle a son diametre
élevé a la puissance quatre (Tyree et al., 1994). Ceci implique que les vaisseaux les plus larges
sont des conduits hydrauliques plus efficaces mais entrainant un risque accru d’embolie induite
par la sécheresse (Sperry et al., 1994; Tyree et al. 1994). Donc les trachéides plus larges associée
au bois de faible densité augmentent le risque de cavitation, provoquant la diminution de la
conduction de I'eau si les cellules s’embolisent et conduisent dans les cas extrémes a la mort des
arbres (Hacke et al., 2001; Hacke et Sperry, 2001; Cruiziat et al., 2002; Breda et al. 2006).

Nos résultats montrent qu'il existe des variations entre les régions pour la partie du cerne qui est
plus dense chez les arbres survivants. Les arbres survivants ont une proportion et une densité
plus élevée dans le segment de haute densité et une variation plus grande des segments a haute
densité dans de nombreux cernes annuels dans les régions Centre et Midi-Pyrénées et, dans une
moindre mesure, dans la région Bourgogne. Dans les régions Bourgogne et Midi-Pyrénées, les
arbres survivants ont aussi une densité plus élevée des segments de faible densité dans de
nombreux cernes annuels. Ces différences peuvent étre liées au fait que les parties initiale et
finale du cerne se forment successivement en saison de végétation, mais aussi qu’elles ont des
sensibilités différentes au stress hydrique : apparemment la vulnérabilité du bois final a
I’embolie augmente par rapport a celle du bois initial quand le potentiel hydrique augmente dans
le tronc. Lorsque le potentiel hydrique du tronc diminue, la vulnérabilité du bois final diminue
également (Domec et Gartner, 2002). Il a également été suggéré que le bois final est un organe
de stockage de I'eau qui peut libérer de I'eau a des potentiels hydriques tres faibles (Domec et
Gartner, 2002).

Certains résultats indiquent que la partie affectée du cerne de croissance est liée a la progression
saisonniére et a l'intensité de la sécheresse. Dalla-Salda et al., (2011) ont constaté que pendant le
processus de cavitation, le potentiel hydrique faible qui controle I'embolie précoce était lié a la
densité du bois final, tandis que le potentiel hydrique élevé associé a la généralisation de
I"embolie était lié a la densité du bois initial. Donc, selon le moment ou la sécheresse se produit,
le bois initial et le bois final vont jouer des roles différents dans la résistance a la cavitation.
Pendant une sécheresse de printemps seul le bois initial est présent dans le cerne courant (le plus
conducteur), alors que pendant une période de sécheresse tardive en saison de végétation, bois
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initial et bois final sont tous deux présents dans le cerne. Donc, la réponse a la progression
saisonniére et a l'intensité de la sécheresse dans chaque site sera fonction de la conductance
résiduelle dans les cernes d"aubier successifs.

5-Relations entre densité du bois et survie a la sécheresse

Les facteurs de la mortalité des arbres suite a une sécheresse ne sont souvent pas clairement
identifiés. Certains de ces facteurs ont été rapportés : faiblesse mécanique des parois cellulaires
(Hacke et al., 2001), attaque par des agents pathogenes et des champignons (Poorter et al., 2010;
Larjavaara et Muller-Landau, 2010, Anderegg et al., 2015), réduction des réserves glucidiques
(O'Brien et al., 2014) et défaillance du systeme hydraulique par embolie généralisée (Hiromi et
al., 2012, Anderegg et al., 2012; Nardini et al., 2013; Urli et al., 2013, Kukowski et al.,2013). Ce
dernier facteur est associé a notre étude : Martinez-Meier et al. (2008a, b), Sergent (2011) et
Sergent et al. (2012) ont démontré que la mortalité de douglas dans les trois régions etait liée au
déficit hydrique. Cela implique que la sécheresse soit bien définie du point de vue de l'utilisation
de I'eau dans 1'écosystéme, ¢’est-a-dire qu’elle corresponde a un surcroit exceptionnel, important
et/ou persistant de la demande d'eau par évaporation et par transpiration par rapport a la
disponibilité (Anderegg et al., 2015).

Dans notre étude, nous avons confirmé l'existence d'une relation entre la densité du bois et la
survie a la sécheresse. Des relations négatives entre la densité et la survie ont souvent été
trouvées entre especes de foréts tropicales (Kraft et al.,, 2010) et de foréts tempérées et
méditerranéennes (Martinez-Vilalta et al, 2010). Au niveau intra spécifique les résultats sont
rares : Kukowski et al. (2013) ont observé une corrélation chez le chéne et I'orme. Chez le
douglas, la densité du bois est principalement liée a I'épaisseur de la paroi cellulaire et au
diamétre de la cellule (Rathgeber et al., 2006). Comme indiqué précédemment, les trachéides
plus larges associées au bois de faible densité augmentent le risque de cavitation et de
défaillance hydraulique par embolie. Nos résultats nous aménent a conclure que chez le douglas
le taux de mortalité plus faible des individus a bois de plus haute densité est en corrélation avec
une résistance accrue a I"'embolie induite par la sécheresse. Une telle conclusion est en accord
avec la relation négative trouvée chez le douglas entre la densité et la résistance a la cavitation
par Dalla-Salda et al., (2011). Ce résultat n’a pas été trouvé chez d'autres espéces, comme
I'épicéa commun (Rosner et al., 2007) et le pin maritime (Lamy et al., 2011, 2012). Chez le
hétre, Barigah et al., (2013) ont proposé que la mortalité des arbres lors d'événements de
sécheresse extréme était liée a la résistance a la cavitation. Wortemann et al. (2011) n’ont
observé que trés peu de variation entre populations pour la résistance a la cavitation et ont
conclu que ce n’était probablement pas un caractere adaptatif soumis a sélection. Ces résultats
peuvent suggeérer que, chez ces espéces, la densité du bois ne joue pas le méme role critique que
chez le douglas. L'adaptation a la sécheresse chez ces especes repose plutét sur des caractéres
liés a la fermeture des stomates, la chute des feuilles et le stockage du carbone plutdt que sur la
résistance du xyléme a I’embolie (Jones, 1992; McDowell et al., 2008).

6-Sélection directionnelle

Au sein de toutes les espéces, y compris les arbres, I'adaptation des populations a différentes
conditions environnementales est basée sur la différenciation génétique entre individus (Davis et
al., 2005). Les mécanismes sous-jacents sont |"adaptation génétique aux nouvelles conditions
gréace a la sélection de mutations ou de génotypes existants et la plasticité phénotypique
(I'influence directe de I'environnement sur le développement de phénotypes individuels) qui
correspond a une réponse individuelle et a tres court terme (Bellard et al., 2012).
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Selon Domec et Gartner (2002), la sécurité hydraulique est un facteur primordial de la sélection
naturelle agissant sur la structure du bois du douglas. La sélection directionnelle est un type de
sélection naturelle qui favorise un phénotype extréme par rapport au phénotype moyen ou a un
autre phénotype extréme. Nos résultats suggerent que la sélection directionnelle se produit
actuellement dans le bois de douglas dans les trois regions apres les depérissements declenchés
par les épisodes de sécheresse des années 90 et 2000. Alors que dans la région Centre cette
sélection directionnelle favorise évidemment les individus a haute densité, comme cela a déja
été suggéré par Martinez-Meier et al. (2008a), les résultats trouvés en Midi-Pyrénées et
Bourgogne indiquent que cette sélection n’oriente pas le douglas vers un phénotype unique
résistant a la sécheresse. Dans la région Centre I'augmentation de la densité de bois est de 0,015
kg dm=en moyenne. Dans la région Bourgogne, I’augmentation est significative seulement dans
le bois de faible densité (de type bois initial) et atteint 0,008 kg dm™. En Midi-Pyrénées
l'augmentation de densité est forte dans les deux types de bois et atteint 0,020 et 0,012 kg dm
dans les secteurs de haute et de faible densité respectivement.

Partie 11

1- Estimation du déterminisme géenétique de proxys de caractéres adaptatifs pour la
résistance a la sécheresse

Selon Falconer et Mackay (1996), le modele le plus simple pour évaluer la réponse a la sélection
directionnelle sur un seul caractére dans une population de grande taille sans flux de génes
dépend de I’intensité de la sélection, du niveau de variation génétique et de son rapport a la
variation phénotypique totale (I héritabilité, h?).

Donc, la réponse évolutive (R) sur une génération pour un caractére donné est prédite par
(Falconer et Mackay, 1996) :

R=h’S, ol h? représente I'héritabilité du caractére, et S est le différentiel de sélection dans une
direction.

Donc, I’estimation de I'héritabilité d'un caractére est nécessaire pour prédire des réponses
absolues a la sélection. La mesure de la variation génétique additive par rapport a la moyenne du
caractéere (Hoffmann et Merilda 1999) par le paramétre AGCV, également appelée potentiel
d’évolution («evolvability») est nécessaire pour connaitre la capacité de 1'organisme a produire
de la variation phénotypique héritable (Kirschner et Gerhart 1998).

Dans les populations naturelles, les caracteres sont également soumis non seulement a la
sélection directionnelle, mais aussi a la sélection de stabilisation et a la sélection disruptive, non
comprises dans ce modeéle simple. Les réponses évolutives permettent aux populations d'arbres
de suivre le changement climatique. Les espéces d'arbres sont adaptées au climat passé récent.
Elles sont potentiellement fortement affectées par les changements rapides du climat qui
constituent de fait un nouveau facteur sélectif (Savolainen et al., 2007). D'ou l'importance de
déterminer I'ampleur de I'héritabilité de caracteres adaptatifs dans ce contexte de changement
climatique. A cet égard, les tests de provenances répétés sont utiles pour étudier la réponse
potentielle des espéces au changement du climat (Matyés, 1996).

Les résultats publiés pour le douglas et d'autres Pinaceae tendent a montrer que les estimations
d’h? et I’AGCV sont trés variables en fonction du caractére, de la provenance, du site et du
cerne annuel. Nos résultats sont globalement cohérents avec ces résultats publiés. Nous avons
trouvé des différences significatives entre les sites et les provenances de douglas pour les
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estimations d’h® et AGCV pour la plupart des variables. Dans notre étude, nous avons aussi
observé une trés forte variation des estimations d’h? et AGCV entre les variables. Une trop
grande variabilité des estimations peut aboutir a des résultats contradictoires et empécher de
discerner des tendances claires.

Tableau 1 : déterminisme génétique et valeur adaptative de certaines variables. La valeur adaptative
d’une variable correspond a son niveau de discrimination morts/vivants

Déterminisme Variables Variables non
génétique : adaptatives adaptatives
Elevé PHD, MLD CVLD

Moyen MHD

Faible CVHD

Selon (Mousseau et Roff, 1987), les caracteres étroitement associés a la valeur adaptative
possédent une héritabilité plus faible que dautres. Cela peut suggérer que la variation
d’héritabilité trouvée pour nos caractéres correspond a une association variable avec la valeur
adaptative. Ce modele a été observé principalement chez les animaux et est discuté chez les
plantes (Geber et Griffen 2003). Dans le cas du douglas, nous trouvons dans le chapitre 1 que les
variables discriminant le plus les morts et les vivants sont les variables PHD, MHD, MLD et
CVHD. Ces variables possédent donc la valeur adaptative la plus élevée du point de vue de la
résistance a la sécheresse (Tableau 1). Dans le chapitre 2, les variables pour lesquelles nous
avons trouvé les estimations les plus élevées d’héritabilité sont MLD, MID, SEQ, puis CVLD et
enfin MRD et PHD : ces deux groupes de variables sont pratiqguement disjoints. Les variables
PHD, MHD, MLD et CVHD (avec une valeur adaptative élevée) ont des h? variables, d’¢élevés
(PHD, MLD) a faibles (CVHD). Les variables discriminant le moins les morts-vivants (et donc
les moins adaptatives) sont les CVLD a tous les niveaux de densité. Ces variables font partie du
groupe de variables & h? et AGCV élevées. Les conclusions de Mousseau et Roff (1987) chez les
animaux ne se vérifient donc bien que pour le groupe de variables CVHD. Dans les populations
naturelles d’autres mécanismes (par exemple, mutation, avantage hétérozygote...) peuvent
maintenir des niveaux importants de variance additive pour les caractéres liés a la valeur
adaptative (Mousseau et Roff, 1987).

2-Estimations des h?

Dans notre étude la plupart des variables ont des estimations d'héritabilité modérées a élevées au
moins pour certaines provenances dans certains sites. Aucune variable n'a des estimations d’h?
systématiquement plus élevées que toutes les autres variables pour toutes les provenances ou
dans tous les sites. Néanmoins, certaines variables aussi bien conventionnelles que non
conventionnelles de la partie du cerne avec une faible densité sont signalées par 1’analyse en
composantes principales comme ayant une tendance & avoir des estimations plus élevées d’h?.
Parmi elles, les plus héritables sont certaines variables du segment de faible densité : MLD,
MID et SEQ, apparentées a la densité du bois initial, et CVLD, la variation du segment de faible
densité. La densité moyenne du cerne (MRD) et les variables liées a la proportion de segments
de haute et faible densité dans les cernes ont tendance a étre plus héritables. Pour la provenance
Enumclaw et dans une certaine mesure, pour Granite Falls dans le site des Vosges, les
estimations d’h? des variables du segment de haute densité sont plus élevées que celles des
variables de faible densité.
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3-Estimations d’h? des variables non conventionnelles

Le niveau des estimations de I'héritabilité des variables non conventionnelles est similaire a celle
des variables conventionnelles. Chez le douglas, Vargas-Hernandez et Adams (1991) ont évalué
I'néritabilité d'une variable qui mesure la variation de la densité intracerne (intra ring density
variation). Dans notre étude, nous avons utilisé une variable similaire, le coefficient de variation
du segment de haute ou de faible densité comme une mesure de I'nétérogénéité de la partie
correspondante du cerne. Cette variable a montré des héritabilités inférieures dans tous les sites
et pour toutes les provenances par rapport a la variable utilisée par Vargas-Hernandez et Adams
(1991).

4-Estimations d’h? des variables conventionnelles

La plupart des estimations de paramétres génétiques rapportees chez le douglas sont limitées a la
densité gravimétrique du bois, la largeur des cernes et quelques composantes de la densité du
cerne (la densité moyenne de cerne et la densité du bois initial et du bois final).

Nos valeurs sont globalement compatibles avec celles des publications précédentes. Comme
attendu, nous avons trouvé des valeurs assez faibles d'héritabilité pour la largeur de cerne, en
particulier pour Enumclaw dans les Vosges, Granite Falls dans 1’Aude et Marblemount dans
I’Aude et les Vosges. Mais nous avons trouvé dans certains cas des valeurs plus elevées que
celles qui sont généralement rapportés : |I"héritabilité de la largeur de cerne pour Enumclaw et
Granite Falls dans Orne est d'environ 0,30. Nous avons trouvé généralement une forte
héritabilité de la densité moyenne de cerne, plus de 0,80 pour Marblemount dans 1’Orne et plus
de 0,40 pour la méme provenance dans les Vosges et I’ Aude et pour Enumclaw dans les Vosges.
Les héritabilités de cette variable sont plus faibles pour Enumclaw et Granite Falls dans 1’ Aude
(inférieur a 0,20).

Les héritabilités de la densité du bois initial et de la densité minimale de cerne ont des valeurs
similaires, en général, a celles publiées pour le douglas. Les héritabilités de la densité du bois
final et de la densité maximale sont dans la gamme des valeurs citées pour le douglas et d'autres
especes de Pinaceae. Les héritabilités de la proportion du bois initial sont plus élevées que celles
trouvées pour cette variable dans d'autres espéces de Pinaceae, pour Marblemount et Enumclaw
dans les deux sites Orne et VVosges.

L héritabilité devrait prendre des valeurs entre 0 et 1 (Lynch et Walsh, 1998). Cependant, pour
certaines variables, provenances et des sites, nous avons trouvé des estimations supérieures a 1.
Chez les plantes a pollinisation libre, certains descendants peuvent partager le méme pere : dans
ce cas les descendances maternelles sont en fait des mélanges de demi et plein freres, et non pas
de demi fréres seulement.

5-Estimations des coefficients de variation genétique additive des variables
conventionnelles et non conventionnelles

La variation d’AGCV est beaucoup plus élevée que celle d’h?: SEQ et MID ont des estimations
trés ¢élevées d’AGCV, pour les trois provenances en particulier dans le site Orne. Ensuite, un
petit nombre de variables ont des estimations d’AGCV modérées a relativement élevées (par
rapport a SEQ et MID) : RW, CVLDO0.3 et 0.4 et CVHDO0.6 et 0.7. Toutes les autres variables
ont des estimations faibles ou relativement faibles d’AGCV.
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6- Variables avec h? et AGCV élevées

Les caracteres de densité du bois possédent globalement une héritabilité élevée et une variation
génétique faible par rapport aux caractéres de croissance comme la largeur de cerne qui ont une
faible héritabilité et une forte variation génétique (Cornelius 1994 ; Zobel et Jett 1995). Dans
notre étude, nous trouvons que les estimations d’h? et d’AGCV sont généralement corrélées
positivement. Les estimations d'héritabilité d'un caractére sont nécessaires pour prédire la
réponse absolue a la sélection. Certains de nos proxys de la résistance a la sécheresse sont
caractérisés a la fois par une forte héritabilité et une AGCV élevée. Ces caracteres sont des
candidats particulierement appropriés pour la sélection pour la résistance a la sécheresse. Parmi
eux, le plus remarquable est SEQ, la densité moyenne des deux premiers millimétres du bois
initial. Ce caractére est bien corrélé a la vulnérabilité a la cavitation chez douglas (Dalla-Salda et
al., 2011). I existe donc bien un certain potentiel d’adaptation génétique a la sécheresse parmi
au moins une partie des populations cotieres de Washington. Ce potentiel d’adaptation pourrait
constituer une des pistes d’amélioration de la réponse du douglas au changement climatique.

7-Variation des estimations entre sites

Pour les h? et AGCV, & quelques exceptions prés, le site avec les estimations les plus élevées est
Orne, suivie par VVosges puis Aude. Parmi ces trois sites, Orne est celui qui convient le mieux au
douglas, notamment aux origines cOtieres de Washington et Oregon. Température et
précipitations sont peu différentes dans les Vosges, mais, en raison de la nature sableuse du sol,
le bilan hydrique est sans doute moins favorable. Dans I'Aude, la température est plus élevée et
les précipitations sont inférieures surtout pendant la saison de végétation. C’est notamment le
cas pendant plusieurs saisons de végétation correspondant aux cernes annuels de I'étude.

Ces observations suggérent qu'il pourrait exister une relation positive entre la fertilité globale
des sites pour le douglas cotier et les estimations d’h? et ’AGCV. Alors que I’existence d’une
variation des estimations d'héritabilité entre sites est souvent mentionnée (Zobel et Jett, 1995),
peu d'études ont tenté de I'analyser chez les arbres forestiers (McDonald et al., 1997; Hodge et
Dvorak, 2015). Des résultats contradictoires ont été publiés chez d'autres organismes. Chez les
animaux, une méta-analyse comparant les estimations d’héritabilité avec les conditions
environnementales montre que 1’héritabilité est généralement plus élevée dans les conditions les
plus favorables (Charmantier et Garant 2005). Toujours chez les animaux, la réponse a la
sélection peut étre réduite pour certains caractéres a cause d’une héritabilité¢ faible dans des
environnements tres sélectifs (Wilson et al., 2006).

Chez les plantes, on admet généralement que I'héritabilité est plus élevée dans de bonnes
conditions de sites. Les estimations de faible héritabilité ont été souvent attribuées a une
variation geénetique réduite en conditions de stress (Al-Yassin et al. 2005). De faibles
estimations d’héritabilités ont été parfois attribuées a la sécheresse et au stress 1ié¢ au froid (par
exemple, Eid, 2009, Mohammadi et al., 2010). Chez I"orge, il n'y a pas de lien entre héritabilité
et fertilité de site évaluées au travers du rendement en grain (Ceccarelli, 1994, Al-Yassin et al.
2005).

8- Variation des estimations en fonction des conditions environnementales
Les estimations des parametres génétiques basées sur la variance additive, comme I'héritabilité
et le coefficient de variation génétique additive, varient en fonction des conditions

environnementales (Mousseau et Roff, 1987). L'héritabilité peut étre trés sous-estimée a des
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niveaux non significativement différents de zéro en conditions naturelles a cause d’effets
majeurs de variables environnementales (Falconer et Mackay, 1996).

Nos résultats montrent une forte variation des estimations de I'héritabilité entre les trois
provenances et une forte interaction avec les sites. Le site avec les estimations médianes d’h? et
AGCYV les plus élevées est Orne, suivie par Vosges puis Aude. Parmi ces trois sites, Orne est le
mieux adapté au douglas cotier Washington-Oregon. Le site avec les estimations les plus faibles
pour la plupart des variables est Aude. Pendant les années correspondant aux cernes de 1’étude et
par rapport aux deux autres sites, Aude est caractérisé par une période séche en début d'été, une
grande évapotranspiration et une plus faible teneur en eau du sol.

9-Variation des estimations entre provenances

Nous avons observé une forte variation des estimations de I'héritabilité entre provenances. La
plupart des espéces d'arbres sont tres variables génétiquement et une grande partie de cette
variation est associée a 1’adaptation des provenances aux conditions environnementales locales
(Carter, 1996). Selon Brousseau et al. (2013), la divergence entre héritabilité de sous-
populations suggére que l'adaptation locale peut se produire a des distances géographiques
courtes. Dans une plante vivace (Phyteuma spicatum, Weber et Kolb (2014)) les estimations
d'héritabilité varient entre sous-populations vulnérables a de nouvelles pressions de sélection.
Cette variation est au moins en partie liée a la taille et aux conditions environnementales
abiotiques des populations d'origine. Comme d'autres especes d'arbres, différentes provenances
poussant dans différentes conditions environnementales peuvent avoir évolué vers différentes
adaptations locales. Chez les especes darbres, y compris le douglas, les tendances
géographiques de la variation génétique sont modelées par trois facteurs environnementaux
majeurs qui varient en fonction de la localisation : l'altitude, la latitude et la longitude (Howe et
al., 2006).

Des études génécologiques indiquent que le douglas peut étre considéré comme un spécialiste de
I'adaptation particuliérement sensible & la tempeérature et a la disponibilité de I'eau. Ces deux
variables environnementales agissent sur sa variation génétique comme deux forces sélectives
séparées (Howe et al., 2006). Selon leur période d’apparition en saison de végétation, leur durée
et leur intensité, des sécheresses peuvent impliquer des caractéres adaptatifs différents et
favoriser des phénotypes distincts. La variation géographique des pressions de sélection
exercees par la sécheresse peut expliquer des résultats comme ceux trouvés pour Enumclaw : les
estimations d’h? et d’AGCV de la plupart des variables liées au segment de haute densité vont
dans le sens Vosges puis Orne puis Aude, tandis que celles liées au segment de faible densité
vont dans le sens Aude puis Orne puis Vosges. A l'inverse, la provenance Marblemount a
montré des h? et des AGCV supérieurs pour la plupart des variables du segment de faible densité
dans ’Orne. Les h? de la densité moyenne et du coefficient de variation du segment de haute
densité de cette provenance ont des valeurs plus élevées dans 1’ Aude.

10- Variation des estimations entre cernes de croissance annuels

Nous n’avons pas ou peu trouvé d'effet significatif des cernes annuels sur les estimations d’h? et
AGCYV, pas plus qu’une variation radiale structurée. Vargas-Hernandez et Adams (1992) ont
trouvé chez le douglas que I'héritabilité de la densité du cerne et de ses composantes augmentait
avec I'age du cerne, au moins pour les 10-15 premiers cernes a partir de la moelle, associée a une
diminution de la composante environnementale de la variance. Nos résultats sont plus proches
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de ceux de Nicholls (1965) et de Zamudio et al., (2002) qui ont trouvé chez le pin radiata que
I'néritabilité de la densité des cernes annuels varie de fagon erratique avec I'dge cambial.

116



Partie III

Variation des estimations d’héritabilité et du coefficient de variation génétique additive en
fonction des conditions environnementales

Les arbres forestiers sont des organismes a longue durée de vie qui doivent composer avec un
environnement local variable, années aprés années. Pour toutes les especes, y compris les arbres,
la différenciation génétique résulte de l'adaptation des populations a différentes conditions
environnementales (Davis et al., 2005). Différentes provenances de la méme espece répondent
aux variations de précipitations et température entre sites avec des intensités et parfois méme des
signes différents (Matyas, 1996; Rehfeldt et al., 2002; Alberto et al., 2013).

Les résultats du chapitre 2 montrent que les estimations d'héritabilité et d’AGCV sont associées
avec la fertilité de site. Cette association est généralement positive. Nous avons recherché quels
étaient les principaux déterminants environnementaux de la variation des estimations des h? et
AGCV. Les variables environnementales testées sont des variables climatiques et édaphiques
simples (température moyenne, précipitation, évapotranspiration, réserve en eau du sol et déficit
hydrique).

Nos résultats montrent que les estimations d'héritabilité et d’AGCV de la plupart des variables
de microdensité de notre étude sont significativement corrélées avec la plupart des variables
environnementales testées. Les caractéristiques de ces relations sont variables entre caracteres,
sites et surtout provenances.

Les résultats de 1’analyse canonique des corrélations et des analyses de corrélations simples
confirment qu’en général, a des conditions environnementales plus favorables pour le douglas
correspondent des estimations plus élevées des parameétres génétiques. C’est principalement le
cas pour les parameétres génétiques de MLD et MHD (densité moyenne des parties basse et haute
densité des cernes) et PHD (proportion du segment a haute densité dans le cerne). Dans ce cas
les prédicteurs les plus pertinents sont la température, I'évapotranspiration, la réserve en eau du
sol et le déficit en eau, tandis que les précipitations jouent un réle mineur ou négligeable.

Les exceptions a cette tendance générale sont rares. Elles correspondent a des cas ou des valeurs
faibles de paramétres génétiques ont été observées dans des conditions favorables. C’est le cas
d’un certain nombre de corrélations simples tres significatives et positives observées entre les
précipitations et les estimations des paramétres génétiques de certaines variables pour certaines
provenances : Enumclaw et Marblemount pour CVLD aux seuils 0,3 a 0,6 et Marblemount pour
MHDO.5 et MHDO.6.

Les paramétres génetiques de certaines variables de I'étude ne sont pratiquement jamais corrélés
avec des variables environnementales : c’est en particulier le cas des héritabilités de CVLDO0.5 et
CVLDO.6 (coefficient de variation du segment de faible densite).

Les résultats des analyses de corrélations simples montrent de plus nombreuses et plus fortes
associations entre estimations (notamment AGCV) et variables environnementales pour les
provenances Enumclaw et surtout Granite Falls que pour Marblemount. Marblemount est
également la provenance pour laquelle les estimations de paramétres génétiques sont les plus
élevées (chapitre 2) : cette provenance posséde donc a la fois les estimations les plus élevées et
les moins affectées par les variations environnementales. Ce type de résultat contribue a
expliquer pourquoi certains auteurs n’ont pas trouvé de relations entre estimations d’héritabilité
et fertilité (Al-Yassin et al. 2005; Marguerit et al. 2014).
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Les estimations des h? et d’AGCV les plus liées & des variables environnementales
correspondent a des variables associées a la proportion du bois initial (EWP), la densité
moyenne du bois initial et des variables analogues (MLDO0.6, MLDO0.7, EWD et SEQ), la densité
du bois final et des variables analogues (MHDO0.3, MAD, LWD), la proportion du bois de haute
densité pour les seuils 0.4 et 0.5 (PHDO0.4, PHDO0.5) et la densité moyenne du cerne (MRD).
Généralement les AGCV sont globalement un peu plus fortement corrélées aux variables
environnementales que les héritabilités.

Tous ces résultats révelent que toutes les composantes des tests de comparaison de descendances
maternelles modifient les estimations des paramétres génétiques des caracteres de bois
impliquées dans la résistance a la sécheresse. Certains parametres, comme le matériel végétal et
le site, sont fixés par I’expérimentateur. D’autres, comme les composantes du climat, varient de
fagon moins controlée et peuvent affecter plus ou moins aléatoirement les estimations. Toutefois
les effets dominants sont les effets provenance et site, ce qui donne la possibilité aux
expérimentateurs d’optimiser les dispositifs expérimentaux destinés a estimer des parametres
génétiques.

L’effet marqué des variables environnementales explique la grande variabilité des estimations
des parametres génétiques rapportées par différents auteurs pour différentes variables de densité
du bois dans différentes études.

Un certain nombre d'hypotheses ont été proposées pour expliquer la relation entre les conditions
environnementales et la variation héritable, particulierement axée sur I'héritabilité d'un caractére
(Hoffmann et Merild, 1999). Les différences entre hypotheses résident dans les effets positifs ou
négatifs des environnements stressants, a savoir ceux qui conduisent a une réduction drastique
de la valeur adaptative. La plupart des experts s’accordent pour estimer que le réchauffement
climatique s’accompagne d’une augmentation des stress environnementaux sur les espéces
d'arbres et que ces stress devraient s’accentuer dans le futur. Cela implique des diminutions de la
productivité des sites actuellement favorables au douglas. La constatation de I'influence
significative différentielle de I'environnement partagé dans les estimations de I'héritabilité et du
potentiel évolutif des proxys de bois par la résistance a la sécheresse est importante pour les
programmes d’amélioration de 1"espece.
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IX- CONCLUSION GENERALE

La survie difféerentielle observée dans les plantations francgaises de douglas est une conséquence
de sécheresses tres probablement liées au changement climatique. Chez le douglas cette survie
est liée a la densité du bois qui, par conséquent, joue un réle adaptatif essentiel dans la résistance
a la sécheresse. En cherchant des proxys de caractéres adaptatifs pour la résistance a la
sécheresse, nous définissons un ensemble des variables non conventionnelles de microdensité du
bois qui expliquent en partie la survie d’individus soumis a des contraintes hydriques. Ces
caractéres phénotypiques simples permettent de distinguer arbres survivants et les arbres morts
plus efficacement que les variables microdensitométriques conventionnelles.

La mortalité dans une population se traduit par des modifications de la fréquence d’alléles et
donc un changement de la distribution des valeurs phénotypiques. Nos résultats étayent
I'hypothese d’une sélection différentielle en cours sur des variables de microdensité du bois chez
le douglas. Les variables expliquant le mieux la variation survivants-morts sont différentes entre
régions. Elles correspondent a des parties de cerne distinctes. Ces différences pourraient étre
liées aux caractéristiques respectives des épisodes de sécheresse jouant le r6le de pressions de
sélection dans chaque région.

Nous avons ensuite estimé le déterminisme génétique de ces caractéres non conventionnels et
conventionnels de la microdensité des cernes annuels dans trois régions pour trois provenances.
Nous avons comparé héritabilité au sens strict et coefficient de variation génétique additive,
composantes du gain génétique potentiel. Nous avons détecté une forte variation entre sites et
provenances pour les estimations d’h? et AGCV pour la plupart des variables et pas ou peu
d'effet cerne annuel. Les estimations les plus élevées s’observent plutot dans 1'Orne et les plus
basses dans I"’Aude. Les provenances Marblemount et Granite Falls montrent des héritabilités
élevées dans I"Orne, notamment pour plusieurs variables de la partie de faible densité du cerne.
Nous concluons que certains de nos proxys de la résistance a la sécheresse possédent a la fois
une forte héritabilité et une AGCV ¢élevée (SEQ, MLDO0.4 et MID) et sont donc de bons
candidats critéres de selection.

Ensuite, nous avons mis l'accent sur l'effet de certaines variables environnementales sur les
estimations d’h® et AGCV et nous avons étudié la variation de ces effets entre provenances. Les
estimations d'h? et ’AGCV de la plupart des variables sont d’autant plus élevées que les
conditions environnementales sont bonnes. Les variables environnementales ayant 1’influence
favorable la plus marquée sont I'évapotranspiration potentielle, puis la température et le déficit
hydrique. Qu’elles soient calculées au niveau de I’année entiere ou de la saison de végétation ne
change que peu les résultats. Les estimations de parametres génétiques les plus affectées par les
variations des conditions environnementales correspondent aux variables associees a la
proportion de bois de basse et haute densité dans le cerne et aux variables de densité moyenne
du bois de basse et haute densité (analogue au bois initial et final).

Nous concluons donc que la variabilité des estimations d’h? et d’AGCV refléte les effets
synthétiques de facteurs multiples plutét que d'un facteur environnemental unique. Selon les
modeéles de changement climatique, les bonnes conditions environnementales engendrant les
estimations les plus élevées vont étre modifiées a I'avenir.

La robustesse des estimations pour un grand nombre de caracteres testés dans plusieurs régions
pour plusieurs provenances avec des répetitions entre saisons de végétations dessine un
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panorama assez large et assez complet du déterminisme génétique de proxys de la résistance a la
sécheresse.

Nos résultats suggerent un certain nombre de questions et pistes de recherche :

L’hypothése que certains caractéres sont de bons candidats critéres de sélection pour la
résistance a la sécheresse reste a valider : pour cela une stratégie efficace consisterait a installer
des plants en conditions contrdlées de stress hydrique.

Les caracteres CV (CVLD et CVHD, coefficients de variation) peuvent étre considérés comme
des estimateurs de la plasticité phénotypique. On observe alors que la plasticité phénotypique de
la microdensité du bois type bois initial serait plutét déterminée génétiqguement, mais pas celle
du bois type bois final. Peut-on rechercher ces tendances a I’aide de véritables normes de
réaction de la réponse microdensitométriques intra-cerne ?

Comment expliquer que des provenances relativement proches dans ’aire naturelle montrent de
fortes disparités de déterminisme génétique pour les mémes caracteres ? A partir de quelle
distance entre provenances s’attend-on a observer ce type de différences ? Est-ce que ces
différences peuvent s’expliquer par des effets échantillonnage dans les provenances?

Enfin, il semble qu’il existe des relations entre valeur adaptative et déterminisme génétique pour

certains caractéres de la gamme étudiées. Ces tendances sont-elles générales ? Comment
pourrait-on essayer de les expliquer ?
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X -ANNEXES

X.I'- ANNEXE - PROTOCOLES
Protocole 1- partie 1 - Description des sols

La description des sols comprend les éléments suivants:
1- Description du milieu

- Date

- Localisation

- Situation dans le paysage (montagne, colline, plaine...)
- Topographie

- Exposition

- Substrat

- Végétation

2- Délimitation des horizons
Profondeur en cm

3- Limite des différents horizons
Netteté de transition :

- trés nette pas de transition

- nette transition sur 2 cm

- distincte transition sur 2a 4 cm

- graduelle sur4ag8cm

- diffuse trés progressive (plus de 8 cm)

Forme et régularité :

- réguliére plan presque horizontal

- ondulée poches plus larges que profondes
- trésondulée aussi larges que profondes

- irréguliere  plus profondes que larges

- interrompue inclusion d’horizon dans I’autre

4- L’état d”humidité

- Sec

- Frais

- Humide (échantillon malléable, humidifiant les doigts)

- Trés humide (en le pressant 1’échantillon laisse un film d’eau sur les doigts)
- Noyé

5- La couleur dominante
Charte de Munsell (numéro de la planche, valeur verticale value, valeur horizontale chroma)
6- Les taches — traces d’hydromorphie

L’étude des taches a été effectuée selon les particularités suivantes et en utilisant la carte de la
Fig. 1
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Couleur

Netteté des limites
Dimensions (en mm)
Abondance (schéma)
Distribution

Nature des taches :
d’oxydation : taches correspondant a I’oxydation ou la réoxydation des composés
du fer et/ou du manganése. Couleur rouille.

©)

de réduction

. taches correspondant a la réduction des composes ferriques.

Couleur gris verdatre, gris bleuétre.

de dégradation :

trainée, pellicules ou mouchetures plus claires dues a la

ségrégation granulométrique.

de décoloration

: taches plus claires que la matrice

de maticre organique : taches colorées d’accumulation

1%

5%

Figure 1 : Charte de Taches pour estimer le pourcentage de recouvrement des taches (ou des

éléments grossiers)

7- La structure

- Présence ou non d’agrégats
- Forme (grumeleux, lamellaires, anguleux : polyédrique, prismatique)
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9-
10-

Taille (en cm) des agrégats
Les traces d’activité biologique

Enracinement : taille et abondance des racines dans chaque horizon
Porositeé : pores et fentes, galeries de la faune du sol

Le pH

La texture

Estimation de la composition granulométrique faite grace a des sensations tactiles (malaxer un
échantillon de terre fine, humide)

Sensations :

Argile : plasticité (« pate a modeler ») mais résistance forte au pétrissage (échantillon dur
a écraser), colle un peu aux doigts, possible de faire des boudins fins de quelques mm.
Ne tache pas les doigts a 1’état sec.

Limons : le paton est facilement malléable, s’écrasant par une pression faible, mais pas
plastique ; toucher doux, soyeux ; les boudins se cassent vite a un fort diamétre, voire
sont difficiles ou impossibles a former. Tache les doigts a 1’état sec.

Sables : les sables supérieurs a 0,10 mm grattent les doigts. Dans le cas des sables
dominants, on n’arrive pas a confectionner un boudin ; en mélange, les sables grossiers
(>0.2mm) apparaissent lorsqu’on a écrasé 1’échantillon humide un moment au creux de
la main ; les sables inférieurs a 0,10 mm ne sont pas sensibles au toucher mais restent
perceptibles par crissement a I’oreille.

Dénominations texturales :

Limon sableux : on détecte bien la présence du sable mais il n’est pas dominant car la
sensation « soyeuse » domine ; échantillon non collant, boudin difficile a former.

Sable limoneux : les sensations dues au sable deviennent dominantes dans le mélange.
Sable argileux : les sensations dues au sable restent dominantes mais 1’échantillon
devient plus ou moins collant et plastique.

Argile sableuse : le matériel humide est plastique, dur a pétrir, collant mais gratte et
crisse encore nettement.

Argile limoneuse : échantillons doux comme le limon, mais moins souple et 1égérement
collant.

Eléments grossiers :

Blocs : plus de 20 cm
Pierres : de 5220 cm
Cailloux :de2a5cm
Graviers:de2mma2cm

10. La texture du sol et le calcul de la réserve en eau utile ou réserve utile du sol

L'eau absorbable, communément appelée réserve en eau utile ou réserve utile du sol (exprimée
en millimétres) est définie comme la quantité d'eau retenue par un certain volume de sol entre
ses valeurs d’humidités caractéristiques limites correspondant a ses états de « capacité au champ
(pF= 2,5) » et de « point de flétrissement (pF~ 4,2) » (Baize, 2000). Son calcul suit
généralement la formulation présentée aux équations 1 et 2 (Baize, 2000; Quentin et al., 2001):
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RUsol = z l]hc:\zcnl ( 1 )

n

1

[

RU,

vorizon = (HCC-Hp)*Da*Ep*(1-Tc) (2)

ou RU est la réserve utile (mm), Hcc et Hpf les humidités pondérales a la capacité au champ et
au point de flétrissement (g'(100.g)™), Ep I'épaisseur de I'horizon considéré (dm), Da la densité
apparente (gcm™) et Tc le taux de charge en éléments grossiers (%).

Dans notre travail, on a suivi la « méthode des textures » (Baize, 2000) pour I'évaluation de la
RU. Le facteur humidité a été définie par l'utilisation d’une fonction de pédotransfert pour la
prédiction des propriétés hydriques des sols (Al Majou et al., 2007). Cette fonction de
pédotransfert associe les propriétés hydriques a des classes texturales, parce que la texture du sol
conditionne les valeurs d'humidités caractéristiques (Duchaufour, 1991).

Nous considérons les étapes suivantes :

Etape 1 : dans chaque horizon de la fosse pédologique la texture a été définie in situ et
confirmée par l'analyse des échantillons au laboratoire de I'INRA INFOSOL Orléans-Val de
Loire.

Etape 2 : pour le calcul de RUpqrizon a été définie 1’équation 3

RU

sol ou honizon

= RUM*Ep*(1-Tc) 3)

ol RUM est le Réservoir Utilisable Maximal (mm d’eau-cm™ de sol) de la classe texturale d’un
horizon donnée définie dans I’Etape 1, soit la quantité maximale d'eau pouvant étre retenue par
la terre fine du sol exprimée en millimétres d'eau par centimetre de terre fine.

Ep = I'épaisseur de I'horizon considéré (dm),
Tc = Pourcentage d'éléments grossiers (cailleux)

Etape 3 : apres I'obtention des résultats de I'équation 3, le calcul de la réserve en eau utile du sol
suit I’équation 1.

Etape 4 : pour caractériser le sol de chaque site en fonction de sa classe texturale dominante, la
texture du sol a été définie a partir du résultat obtenu pour I'équation 1 dans le triangle des
textures du sol (Jamagne 1977, Baize 2000) pour le département de I'Aisne en France (Figure
suivante :
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0 Textures sableuses
100% S sable
SL sable imoneux
SA sable argleux
Telfl‘isjms lli'm:m w:ux
LS limon mux
LMS  limon moyen sableux
LSA limon sabb:zfloux
leux

Y AVAVATCTAVAVA TR Mmoraiss.
NN NANN N\ so L limon léger
- B AVAVAVAVAVAVAVAVA' % AN
i AVAVAVAVAVAVAVAVAVANRE °} Toxos avgio-sableuses
B Y AVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAPRA AS  amgile sableuse
AVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVA Textures argheuses
IN/ Y ININC N NAYL NN ANAY N\ o 21. :"g': :
AVAVEVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVANSS TENN08 Vhe & "'m' oo

AVAVAVAY . AVAVAVAVAVAVAVAVAVA
80 Z N N\ N\A\ZN/\LSAN/N/\/ LAS /\/ G\ /\

I\ \/ SAN/\ /ey erpiobeglgipgi, 17,5

v vavaravaveAVA VA VAV AVAVATIVA!
[\, S SN\ \SLL\ /il 7.5

100% ANNNNNNNNINNNLSINININNL NS

0 20 45 50 65 f 85 100%
LIMONS

Triangle textural de la carte des sols du département de 1’ Aisne (France) et reservoirs utilisables
maximaux asociés (mm d eau-cm™ de sol) (d’aprés Jamagne et al., 1977 dans Baize 2000)

ALO  argile lourde

Etape 5. Dans chaque site, la variation de la réserve utile du sol et le déficit en eau ont été
calculés suivant un modele « Météo France », a 1'aide d’une feuille de calcul journalier dont les
données d'entrée sont :

la texture du sol

la réserve utile du sol

la température moyenne journaliére

la précipitation moyenne journaliere

I’évapotranspiration de Penman journali¢re (ETP)

un coefficient Kc de couverture de la couronne des arbres de douglas. Ce ratio de
couverture a été normalisé a 1, parce que les arbres de cette espéce maintiennent leur
couverture tout au long de I'année sur une base réguliére.

Les données de sorties sont :

e La variation des réserves d'eau de surface (Rsurf) et profonde (Rprof). Dans cette
feuille de calcul les données de départ des réserves d'eau profondes et de surface sont
équivalentes a la réserve utile du sol calculé dans I’Etape 3 précédente. Les variations
quotidiennes de ces parameétres dépendent des autres facteurs considérés comme données
d'entrée (la température moyenne journaliere, la précipitation moyenne journaliére,
I’ETP journaliére) .

e Lavariation de la réserve d'eau totale (réserve d'eau profonde + réserve d'eau de surface)

Rtot= Rsurf + Rprof
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e L'évapotranspiration réelle (ETR) qui est calculée de deux facons différentes selon les
cas :
1) S'il existe un réservoir d'eau de surface suffisante, ETR est équivalente a 1’évaporation
maximale (ETM) et ETM=Kc x ETP
2) S’il y a manque d'eau de surface, ETR est calculé selon I'équation suivante :

Ritot

ETR= —— « FTM
EU-Eswmf

e Le déficit hydrique journalier (Dj) pour lequels il existe également deux possibilités de
calcul :
1) S'il existe un réservoir d'eau de surface suffisant, Dj=0

2) S’il y a manque d'eau de surface, Dj=ETM-ETR

La feuille de calcul utilisée fournit également les sorties journaliéres de 1’écoulement et les
valeurs de ETM-ETR
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Protocole 1. partie 2 : Calcul de la réserve en eau utile du sol (RU) pour chaque site
Ru horizon= RU*Ep*(1-Pc) RU : Carte de sols pour I AISNE

RUM VOSGES fosse 1H « plateau » foret Douglas

0
H1 «Ap» Texture LMS 10%Pc ~ RUM1=1.6 I/m2*15cm *0.90=26.66
15cm
\ 4
15cm
A
H2 «B
Texture SL  25% Pc RUM2=1|/m2*25cm *0.75=18.75
25cm
v
40 cm
H3 «BC»
Texture SL 30% Pc RUM3=11/m2*15 cm*0.70=10.5
15 cm
55 ¢

RUM VOSGES « plateau »= RUM1+RUM2+RUM3=55.91
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RUM VOSGES fosse 2B «pente» foret Douglas

H1 «1»

12 cm

|

1

H2 «2»

26cm

Texture SL 5% Pc

cm

Texture SL  25% Pc

>0 CM

H3 «BC»

22 cm

Texture SL 30% Pc

RUM1=11/m2*12cm *0.95=11.4

RUM2 =11/m2*26cm *0.75 = 19.5

RUM3=11/m2* 22cm*0.70 = 15.4

UM VOSGES “pente” = RUM1+RUM2+RUM3 = 46,3

Moyenne VOSGES = plateau 55,91 + pente 46,3/2 = 51,105
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RUM ORNE

lo

5cm
HO
12 cm
A
H113cm
Texture LS 15% Pc RUM1=1.451/m2*13cm *0.85%=16.02
\ 4
25cm
A
H2 34 cm
Texture LSM 35% Pc RUM2=1.6 |/m2*34 cm*0.65%=35.36
y

59 cm'

RU Orne= RUM1+RUM2=51.38
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RUM AUDE
l 0-2 cm literie

2cm

HO 12 cm TEXTURE LSA o LAS vers LMS 5% Pc RUM1=1.6*12 *0.95=18,24

14 cm

H136cm
Texture LAS 20% Pc RUM2=1.75 |/m2*36cm *0.80%=50,4

50cm

H2 55 cm
Texture LLS 20% Pc RUM3=1.2 |/m2*55 cm*0.80%=52,8

105 ch

RU AUDE= RUM1+RUM2+RUM3=18,24+50,4+52,8=121,44

Protocole 2. Prélevement et traitement des échantillons
L echantillonnage et I'obtention des profils de microdensité

Des carottes ont été récoltées sur tous les arbres de 1’étude et ont été analysées par
microdensitométrie indirecte du bois aux rayons X (Polge et al 1966).

Méthode de carottage : un rayon complet de croissance radiale (carotte de bois allant de 1’écorce
jusqu’au cceur) a été extrait de chaque arbre en utilisant un procédé non destructif pour la
récolte. Les carottes de bois ont été recueillies a hauteur de poitrine (chapitre 1) ou a la hauteur
d’environ 1,30 meétre (chapitre II) a lI'aide d'une tariere mécanique de Pressler (300 mm de
longueur, 5 mm de diametre) avec une carotteuse a moteur thermique. Chaque carotte a ete
identifiée par un code constitué d’une lettre correspondant au site suivi du numéro en séquence
de I’arbre au sein du projet. Les échantillons ont été placés dans une boite de récolte (plaque
alvéolée de polycarbonate) avec report du code de 1’individu sur la boite.

Préparation des échantillons de douglas pour la microdensitométrie : les échantillons ont été
séchés a 1’étuve a environ 30°C dans le laboratoire de bois de I"'UAGPF INRA Orléans pendant
une semaine. lls ont ensuite été stockés dans la chambre climatisée jusqu'au sciage avec une
scie-fraise a lames jumelles pour 1’obtention de planchettes d’épaisseur uniforme. Les mesures
suivantes ont été prises sur chaque planchette : moyenne de 1’épaisseur de la planchette
(mesurée a 1’aide d’un pied a coulisse digital (précision 1/100mm)) avec vérification de la
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régularité de celle-ci, longueur de la planchette, longueur d aubier (bois physiologiquement
actif).

Radiographie aux rayons X des échantillons : sur films radiographiques KODAK M 100 de
dimension 18x24 cm sensibles aux rayons X, avec une cale étalon en acétate de cellulose (un
composé possédant des propriétés physiques d’absorption des rayons X proches de la matiére
ligneuse). La cale est constituée de 12 paliers d’épaisseur variable, qui une fois radiographiés,
apparaissent sur la radio avec chacun un niveau de gris qui permet la conversion des densités
optiques de la radiographie en densité bois. Les planchettes sont placées perpendiculairement
aux flux de rayons X.

Développement des radiographies : le développement des radiographies a été fait en cing
étapes, chacune séparée par un ringage de quelques secondes a 1’eau courante :

-la révélation (révélateur KODAK) : 15 min sur agitateur

- le bain d’arrét (mélange de sulfate de sodium et d’acide acétique) : 5 min

- la fixation (fixateur KODAK) : 12 min

- le trempage dans une solution d’éthyléne glycol : quelques secondes

- le séchage a I’air libre : plusieurs heures

Numeérisation des radiographies : les radiographies ont été numérisées a l'aide d'un scanner
commercial de haute qualité (Epson Scan) avec une résolution de 1000 pixels par pouce qui
nous a permis d’obtenir une mesure de densité tous les 25 microns. Chaque radiographie a été
correctement identifiée et stockée dans des boites en carton. Les planchettes radiographiées et
analysées étaient au préalable rangées dans des pochettes plastiques identifiées par le numéro de
leur radiographie. Les images de la numérisation des radiographies sont sauvegardeées.

Traitement des images pour créer des profils microdensitométriques : les images ont été
traitées avec le logiciel Windendro (version 2008e, Regent instruments Canada inc) (Guay et al.,
1992) pour la détection automatique des cernes avec rejet des cernes plus petits que 0,010 mm.
Ce logiciel transforme les données d”intensité de niveau de gris en données de microdensité de
bois (g/cm®) par comparaison avec un étalon et permet aussi la vérification et correction de la
position des limites de cernes. Les données de microdensité de bois obtenues avec Windendro
sont sauvegardées sur dvd avec les images des radiographies. Les types de fichiers générés par
Windendro importants pour la suite du travail sont : le fichier .txt qui contient les valeurs de
largeurs de cernes corrigées (corrections automatiques par Windendro, calculées a partir de
I’angle du chemin par rapport a I’axe des limites de cerne) et le fichier .pxb, exploité sous R, qui
contient les profils microdensitométriques proprement dits.

Les cernes annuels ont été contr6lés et interdatés a l'aide du logiciel Interdat.exe (version 1.1,
Jean-Luc Dupouey, com. pers.) en utilisant un étalonnage par rapport au profil moyen.
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X-11 ANNEXE Tableaux et figures

CHAPITRE I
Le Tableau 1 présente les statistiques descriptives des variables mesurées dans les arbres survivants et les arbres morts résumant la moyenne, et
I"écart-type calculés pour chaque variable par région.

Le Tableau 2 montre les différences moyennes observées entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau du profil complet et ses
probabilités associées sous Ho= pas de différences.

Le Tableau 3.1 montre les différences moyennes observées dans la région Centre entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau des
cernes annuels et ses probabilités associées sous Ho= pas des différences.

Le Tableau 3.2 montre les différences moyennes observées dans la région Midi Pyrénées entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau
des cernes annuels et ses probabilités associées sous Hy = pas des différences

Le Tableau 3.3 montre les différences moyennes observées dans la région Bourgogne entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau des
cernes annuels et ses probabilités associées sous Hy = pas des différences

Le Tableau 4 présente le coefficient de corrélation de Pearson entre les variables conventionnelles et non conventionnelles de cerne

Les Tableaux 5.1 et 5.2 présentent les résultats de I"analyse discriminante linéaire des variables non conventionnelles et conventionnelles
respectivement.
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Tableau 1 : Statistiques descriptives des variables mesurées dans les arbres survivants et les arbres morts.

REGION CENTRE

dc

MHD kg/cm®

MLD kg/cm®

CVHD CVLD

PHD

CP

S D

S D

mean sd |mean sd

Mean sd |[mean sd

mean sd [mean sd [Mean sd |mean sd

mean sd | mean

sd

mean sd |mean sd

0.3 kglem®
0.4 kg/lcm®
0.5 kglem®
0.6 kg/cm®
0.7 kglem®
0.8 kglem®

0.60
0.67
0.72
0.77
0.81
0.87

0.03
0.03
0.03
0.03
0.03
0.02

0.58
0.65
0.71
0.75
0.80
0.86

0.03
0.03
0.03
0.03
0.02
0.02

0.24
0.27
0.30
0.33
0.36
0.41

0.01
0.02
0.02
0.02
0.03
0.03

0.24
0.27
0.30
0.33
0.36
0.40

0.01
0.01
0.01
0.02
0.02
0.03

0.32
0.23
0.16
0.12
0.08
0.05

0.03
0.02
0.02
0.01
0.01
0.01

0.32
0.23
0.16
0.11
0.08
0.05

0.02
0.02
0.01
0.01
0.01
0.01

0.11
0.19
0.26
0.33
0.39
0.45

0.03
0.03
0.04
0.04
0.05
0.04

0.11
0.19
0.26
0.33
0.39
0.45

0.02
0.03
0.03
0.03
0.03
0.03

0.63
0.50
0.40
0.31
0.22
0.12

0.08
0.06
0.05
0.05
0.06
0.05

0.61
0.47
0.37
0.28
0.19
0.09

0.07
0.06
0.05
0.05
0.05
0.05

41.72
49.84
51.08
47.83
37.12
18.72

8.03
5.70
4.28
4.92
8.65
11.06

41.15
48.0
48.52
43.85
31.75
14.32

5.40
4.0
3.66
5.26
8.26
9.43

REGION MIDI PYRENEES

dc

MHD kg/cm®

MLD kg/cm®

CVHD CVLD

PHD

CP

S D

S D

S D

mean sd |mean sd

mean sd |mean sd

mean sd |[mean sd [Mean sd |mean sd

mean sd | mean

sd

mean sd |mean sd

0.3 kglem®
0.4 kg/cm®
0.5 kglem®
0.6 kg/cm®
0.7 kglem®
0.8 kglem®

0.60
0.66
0.71
0.75
0.80
0.85

0.03
0.03
0.03
0.02
0.02
0.02

0.58
0.64
0.68
0.73
0.78
0.84

0.04
0.03
0.03
0.02
0.02
0.01

0.22
0.24
0.26
0.30
0.33
0.37

0.01
0.01
0.01
0.02
0.02
0.02

0.20
0.23
0.25
0.29
0.32
0.36

0.01
0.02
0.02
0.03
0.03
0.03

0.30
0.21
0.16
0.11
0.07
0.04

0.02
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01

0.28
0.20
0.15
0.11
0.07
0.03

0.02
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01

0.15
0.24
0.32
0.41
0.47
0.52

0.02
0.03
0.04
0.04
0.04
0.04

0.15
0.24
0.31
0.4
0.47
0.52

0.06
0.05
0.05
0.04
0.04
0.03

0.52
0.42
0.35
0.27
0.18
0.09

0.06
0.05
0.05
0.04
0.04
0.03

0.50
0.40
0.32
0.24
0.15
0.06

0.08
0.07
0.06
0.06
0.06
0.04

56.82
63.78
59.5
45.4
25.71
8.32

8.6
9.8
11.01
104
12.31
8.42

56.60
56.21
52.53
39.93
20.64
4.14

11.9
10.88
9.76
10.48
10.42
6.03

REGION BOURGOGNE

dc

MHD kg/cm®

MLD kg/cm®

CVHD CVLD
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PHD

CP




mean sd |[mean sd [mean sd |[mean sd |mean sd |[mean sd |Mean sd |mean sd [mean sd |[mean sd |mean sd | mean sd

0.3kg/em® | 058 0.04| 057 0.05| 022 001|022 001|030 003|028 002|015 003|016 003|056 006|054 0.06[53.75 7.93 | 53 8.67
0.4kglem® | 064 0.05| 0.63 0.05| 025 001|024 002]| 021 002|020 002|024 003|026 004|044 005|042 005|6022 751 |5595 884
0.5kg/em® | 0.70 0.04| 0.68 0.05| 027 001|027 002|016 001|015 001|032 004|033 005|035 005|033 0.06|5804 9.37 | 535 8.10
0.6 kg/em® | 0.74 0.04| 0.73 0.04[ 031 002|030 002|011 001|010 001|040 004|041 005|026 0.06| 024 0074568 1331|4162 12.37
0.7kglem® | 0,79 0.03| 0.78 0.03| 035 0.02| 034 002|007 001|007 001|045 004|047 005|017 007|014 0082508 17.29 |22.08 1560
0.8 kg/em® 0.85 0.02]| 0.84 0.02| 0.39 0.02] 0.37 0.03] 0.04 0.01] 0.03 0.01| 0.50 0.03| 0.50 0.05] 0.08 0.06| 0.06 0.06| 9.44 12.09| 7.33 11.89

Références : mean= moyenne du trait, sd= écart-type, S : arbres survivants, D= arbres morts, dc=(anglais : density criterion) seuil de densité mobile
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Tableau 2 : différences moyennes observées entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau du profil complet
et ses probabilités associées sous HO = pas de différences

REGION CENTRE
dc MHD MLD CVHD | CVLD PHD CP
0.3 kg/dm3 |0,0136** |0,0002 0,0044* |-0,0014 |1,5207 |0,6212
0.4 kg/dm3 |0,0169** |0,0011 0,0002 0,0002 |1,2844 |1,8030*
0.5 kg/dm3 |0,0147** |-0,0004 |0,0005 -0,0040 |1,9339* |2,3788***
0.6 kg/dm3 |0,0105* |-0,0018 |0,0032 -0,0041 |2,5855** | 3,8182***
0.7 kg/dm3 |0,0081* |-0,0007 |0,0047* |0,0001 |2,6648**|5,0606***
0.8 kg/dm3 |0,0067* |0,0024 0,004* 0,0021 |2,2006** | 4,0455*
REGION MIDI PYRENEES
dc MHD MLD CVHD | CVLD PHD CP
0.3 kg/dm3 |0.03*** |0.02*** |0.014*** |ns 0.043*** | Ns
0.4 kg/dm3 |0.04*** |0.020*** |ns ns 0.037** | Ns
0.5 kg/dm3 |0.036*** [0.017*** |ns ns 0.044*** | Ns
0.6 kg/dm3 |0.027*** |0.011*** |0.0045** |ns 0.061*** | Ns
0.7 kg/dm3 |0.019*** |0.012** | 0.006*** |ns 0.065*** | 1.86***
0.8 kg/dm3 |0.011*** |0.015** |0.0025* |ns 0.061*** | 4 54***
REGION BOURGOGNE
dc MHD MLD CVHD CVvLD PHD CP
0.3 kg/dm3 | Ns 0.009*** |ns ns ns Ns
0.4 kg/dm3 | Ns 0.0085*** | ns ns ns Ns
0.5 kg/dm3 | Ns 0.0080** |ns ns ns 0.33**
0.6 kg/dm3 | Ns 0.0083** |ns ns ns Ns
0.7 kg/dm3 | Ns ns ns ns ns Ns
0.8 kg/dm3 | Ns 0,012** |ns ns ns Ns

Références : dc=seuil de densité kg/dm?®, probabilités associées = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns statistiquement non significatif
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Tableau 3.1 : différences moyennes observées dans la région Centre entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau des cernes
annuels et ses probabilités associées sous HO = pas des différences

REGION CENTRE
MHD MLD
dc dc
0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
1986 | ns Ns ns Ns Ns Ns ns ns ns ns ns ns
1987 | ns Ns ns Ns Ns Ns ns ns ns ns 0.012* ns
1988 | ns Ns ns Ns Ns Ns ns ns ns ns ns ns
1989 ns Ns ns Ns Ns Ns ns ns ns ns ns ns
1990(0.020** 0.028** 0.027** 0.016* 0.018** ns ns ns ns ns 0.012*
1991 |ns Ns 0.017* 0.016* Ns Ns ns ns ns ns ns ns
1992 | ns Ns ns Ns Ns Ns ns ns ns ns ns ns
Cerne 1993 (ns Ns ns Ns 0.014* 0.011* |ns ns ns ns ns ns
annuel 1994 [ ns Ns 0.015* 0.02** 0.015* 0.014* |0.0061* 0.0066* 0.010* 0.011* ns ns
1995 | ns 0.021* 0.027** 0.026** 0.027*** 0.014* |ns ns ns ns ns ns
1996 (0.023**  0.035*** (.032*** (0.025** 0.013* Ns ns ns ns ns ns ns
1997 | ns 0.021*  0.022* 0.017* Ns 0.012* |10.0063* 0.0104* 0.0098* ns ns ns
1998 | ns 0.018* 0.018* Ns Ns Ns ns ns ns ns ns ns
1999(0.024*  0.03**  0.029** 0.025*  0.015* Ns ns ns ns ns ns ns
2000|0.028** 0.035** 0.035** 0.028** 0.025** 0.019**|ns ns ns ns ns ns
2001|0.024** 0.028** 0.026** 0.024** 0.017* 0.015* ]0.0076* 0.010* ns ns ns ns
2002]0.048*** 0.061*** 0.065*** 0.060*** 0.037*** 0.025**|ns ns ns ns ns ns

Références : dc=seuil de densité kg/dm?®, probabilités associées = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns statistiquement non significatif
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Tableau 3.1 (suite) : différences moyennes observées dans la région Centre entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau des
cernes annuels et ses probabilités associées sous HO = pas des différences

REGION CENTRE
CVHD PHD
dc dc
0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
1986 | ns Ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
1987 | ns Ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
1988 | ns Ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
1989 | ns Ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
1990 1.41* Ns ns ns 1.26*** ns ns ns ns 6.33**  6.00***  1.75*
1991]1.35* Ns ns ns ns ns 2.92* ns ns ns ns ns
1992 | ns Ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
1993 | ns Ns ns ns 0.58* ns ns ns ns ns ns ns
Cerne annuel 199411.38* 1.124*  0.96* ns ns 0.87** 12.98* ns ns ns ns 3.28*
1995(2.23** 1.61** 0.87* 1.12** 1.29*** (0.70* |3.62* ns ns ns 4.08** 5.22%**
1996 | ns Ns ns ns ns ns ns ns 2.42* 490** 7. 2%** 4.0**
1997 [ 1.56* Ns ns ns 0.90* 0.80* [4.28* ns 2.28* 3.22* 4.08* 3.92*
1998 | ns Ns ns ns ns ns 3.85* 2.66* 3.05* 3.66*%*  4.47** 3.12*
1999 | ns Ns ns ns ns ns ns ns 2.74* 4.0** 6.22*%* 6.65***
2000 [ ns Ns ns 0.70* 0.88** 0.68* [4.63* 3.84* 578** 6.96*** 7.64***  537**
2001 [ ns Ns ns ns 0.60* 0.63* [5.45** 458** 581*** 7,13*** 799*** L Q5**
2002 (3.88*** 2.80*** 2.15* 1.70*** 1.27*** 0.80* |ns 3.70* 4.55* 7.65%** 11.43*** 8 98***

Références : dc=seuil de densité kg/dm?, probabilités associées = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns statistiquement non significatif
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Tableau 3.2 : différences moyennes observées dans la région Midi Pyrénées entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau des
cernes annuels et ses probabilités associées sous HO = pas des différences

REGION MIDI PYRENEES
MHD MLD
dc dc
0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
1993(2.17** 1.73* 1.35* ns ns ns 0.017** 0.014* ns ns ns 0.037*
1994 | ns 1.40* ns ns ns ns 0.016** 0.016** ns ns 0.021* ns
1995 ns Ns Ns ns ns ns 0.019*** 0.019** 0.019** 0.014* 0.017* 0.025*
1996 | ns 1.73* 1.83* 1.40* 1.13* ns 0.023*** (0.022*** 0.022** ns ns ns
Cerne 1997 | ns Ns Ns ns ns ns 0.029*** 0.030*** 0.024** ns ns ns
annuel 1998 1.50*  2.19** 2.34** 2.04** ns ns 0.021*** 0.022*** 0.017** 0.013* ns ns
1999 1.50*  2.21** 2.42** 286** 2.58** 1.88* [0.020*** 0.022*** (0.020** 0.017* ns ns
2000(2.58** 3.23*** 3.0** 3.0* 2.92** ns 0.017** 0.018** ns ns ns ns
2001 [ 3.13*** 4 17*** 3,97*** 3 74*** 222** 1.70* |0.019*** 0.019** 0.014* ns ns ns
2002 [ ns Ns Ns 1.76*  1.70* 2.64**(0.027*** 0.029*** 0.033*** (0.027* 0.033* ns

Références : dc=seuil de densité kg/dm?, probabilités associées = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns statistiquement non significatif
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Tableau 3.2 (suite) : différences moyennes observées dans la région Midi Pyrénées entre les arbres survivants et les arbres morts au
niveau des cernes annuels et ses probabilités associées sous HO = pas des différences

REGION MIDI PYRENEES
CVHD PHD
Dc dc
0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8
1993 | ns Ns ns ns ns Ns 1.39* 1.72* 2.03** 2.60** 2.036** ns
1994 | ns Ns ns ns ns Ns ns ns ns ns ns ns
1995 | ns Ns ns ns ns Ns ns ns ns ns ns ns
1996 | ns Ns ns ns ns Ns ns ns ns ns ns 1.36*
Cerne 1997(0.026* Ns ns ns ns Ns ns ns ns ns ns 1.84*
annuel 199810.023* Ns ns ns 0.008* Ns ns ns ns ns 1.84* ns
1999(0.034** 0.022** 0.017* 0.013* 0.009* 0.008**|ns ns ns ns 1.42*  2.41*
2000(0.032** 0.018** 0.017** 0.012* 0.013** 0.009* |ns ns 1.36* 1.6* 2.68** 1.7*
2001]0.038*** 0.017*  0.020** 0.012* 0.010* 0.013**(1.9* 1.92* 2.60** 2.84** 3.28*** 3.067***
2002 [ 0.051*** 0.036*** 0.028*** 0.018** 0.012** 0.013**|2.63** 1.65* ns ns ns 2.067**

Références : dc=seuil de densité kg/dm?, probabilités associées = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns statistiquement non significatif
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Tableau 3.3 : différences moyennes observées dans la région Bourgogne entre les arbres survivants et les arbres morts au niveau des
cernes annuels et ses probabilités associees sous HO = pas des différences

REGION BOURGOGNE
MLD PHD
dc Dc
0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.3 0.4 0.5 06 0.7 08
1993
1994
1995
1996 0,01* 0,01* 0,01*
Cerne 1997 | 0,02** 0,01* 0,02* 0,016*
annuel 1998 0,012* 0,011* 0,04* 0,056 0,056 0,05*
1999 0,015** 0,016** 0,015** 0,016*
2000(0,013* 0,013* 0,012*
2001 (0,01*
2002

Références : dc=seuil de densité kg/dm?, probabilités associées = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns statistiquement non significatif

152



Tableau 4 Coefficient de corrélation de Pearson entre les variables conventionnelles et non conventionnelles de cerne

RW MRD EWD LWD MID MAD SEQ EWP

Variable

MHD 0.3 -0.041* 0.42*%** -0.15*** 0.62*** -0.11%*+* 0.23*** -0.062*** -0.36***
MH Ddf 202.216 -0.093*** 0.57*** 0.067*** 0.84*** 0.15*** 0.30*** 0.15*** -0.30***
MH DOlf 6.2;)12 -0.078*** 0.56*** 0.15*** 0.89*** 0.23*** 0.33*** 0.19*** -0.20***
MH DOlf 6.2820 -0.057** 0.51%** 0.22*%** 0.88*** 0.27*** 0.34*** 0.22*%** -0.086***
MH Ddf E).Z?OG -0.04* 0.44%** 0.28*** 0.73*** 0.31*** 0.31*** 0.25*** -0.024 ns
MHDdf E).2§65 -0.012 ns 0.40%** 0.30*** 0.62*** 0.31*** 0.27*** 0.24*** -0.026 ns
M ngf _02.17%28 -0.11*** 0.38*** 0.50*** 0.11*** 0.53*** 0.036 ns 0.48*** -0.19***
MLDdf(:).ZA'?37 -0.11%** 0.43*** 0.60*** 0.12*** 0.60*** 0.043 * 0.56*** -0.21%**
ML[(;f :02.;37 -0.078*** 0.43*** 0.68*** 0.069*** 0.66*** 0.036 ns 0.61*** -0.18***
M L[d)f :02.2337 -0.024 ns 0.40%** 0.69*** -0.049** 0.63*** 0.011 ns 0.58*** -0.18***
M L[)df(:).27938 -0.038* 0.37*** 0.61*** -0.17%** 0.57*** -0.02 ns 0.54*** -0.28***
MLE}: (fgg:j -0.069*** | 0.46*** 0.52%** -0.070%** | 0.52%** -2.5e-05ns | 0.50%** -0.42%%*

Références : Corrélation de Pearson sous Ho = true corrélation est égale a 0, probabilités associés = (***) p<0.001, (**) p<0:01, (*) p<0.05, ns non
significatif. Largeur du cerne : RW, Densité moyenne du cerne : MRD, Densité minimale du cerne : MID, Densité maximale du cerne : MAD, Densité du bois
initial : EWD, Densité du bois final : LWD, Proportion du bois initial : EWP, Moyenne des 100 premieres valeurs de densité le long de bois initial : SEQ,
Densité moyenne du segment de haute densité : MHD, Densité moyenne du segment de faible densité : MLD, df= degré de liberté pour chaque variable, dc=
seuil de densité =0.3 & 0.8 kg/dm®
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Tableau 4 (suite) Coefficient de corrélation de Pearson entre les variables conventionnelles et non conventionnelles de cerne

Variables RW MRD EWD LWD MID MAD SEQ EWP
CVHD 0.3 |-0.011ns 0.33*** 0.54*** 0.34*** 0.57*** 0.15%** 0.44>** 0.046*
CVHC:;_ (2)9.)26 0.023 ns 0.30*** 0.51*** 0.32%** 0.52%** 0.15%** 0.40** 0.065***
CVHC:;_ (2)9.%2 0.038 * 0.30*** 0.51*** 0.31*** 0.50*** 0.16*** 0.38*** 0.062***
CVHC:;_ (2)9.);0 0.066 *** 0.30*** 0.49%** 0.31*** 0.48*** 0.17%** 0.35*** 0.044*
CVH(iZf): 8?36 0.07*** 0.33*** 0.46*** 0.36*** 0.47*** 0.18*** 0.34*** 0.02 ns
CVH%: (2)1?;5 0.047* 0.36*** 0.37*** 0.50*** 0.37*** 0.21*** 0.26*** 0.0012 ns
CVLg:S.?ég 0.12%** 0.067*** 0.11%** 0.20%** 0.071*** 0.11*** 0.021 ns 0.090 ***
CVLd[f): 393217 0.083*** 0.19%** 0.30*** 0.23*** 0.28*** 0.13*** 0.20*** 0.044*
CVLdE): 209357 0.075*** 0.21%** 0.35*** 0.22%** 0.33*** 0.13*** 0.24*** 0.034 ns
CVI_dIfD_ 209367 0.07*** 0.23*** 0.37*** 0.22%** 0.36*** 0.13*** 0.26*** 0.022 ns
CVI_dIfD_ 209.3; 0.060*** 0.25*** 0.36*** 0.24*** 0.38*** 0.13*** 0.27*** 0.004 ns
CVI_:I:D_ 20:.:;: 0.044* 0.26*** 0.36*** 0.30*** 0.40*** 0.14*** 0.28*** 0.012 ns

Références : Corrélation de Pearson sous Ho = true corrélation est égale a 0, probabilités associés = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns non
significatif. Largeur du cerne : RW, Densité moyenne du cerne : MRD, Densité minimale du cerne : MID, Densité maximale du cerne : MAD, Densité du bois
initial : EWD, Densité du bois final : LWD, Proportion du bois initial : EWP, Moyenne des 100 premieres valeurs de densité le long de bois initial : SEQ,
Densité moyenne du segment de haute densité : MHD, Densité moyenne du segment de faible densité : MLD, df= degré de liberté pour chaque variable, dc=
seuil de densité =0.3 & 0.8 kg/dm®
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Tableau 4 (suite) Coefficient de corrélation de Pearson entre les variables conventionnelles et non conventionnelles de cerne

Variables RW MRD EWD LWD MID MAD SEQ EWP

PHD 0.3 -0.037* 0.47%** 0.62*** 0.28*** 0.64*** 0.14*** 0.55*** -0.13 ***
PH(Iij_ 209.?;5 -0.02 ns 0.47%** 0.58*** 0.30*** 0.58*** 0.14*** 0.51*** -0.17***
PHIgf _02.91)538 -0.027 ns 0.50*** 0.55*** 0.31*** 0.57*** 0.15*** 0.50*** -0.20***
PHdE): 89.368 -0.045* 0.53*** 0.51*** 0.37%** 0.56*** 0.16%** 0.49%** -0.25***
PI-(:E): 28.3;3 -0.082 *** | 0.57*** 0.48*** 0.48*** 0.54*** 0.18*** 0.48*** -0.27***
P§S§§:§ -0.12%** 0.57*** 0.42%** 0.61*** 0.47%** 0.21*** 0.42%** -0.20***

Références : Corrélation de Pearson sous Ho = true corrélation est égale a 0, probabilités associés = (***) p<0.001, (**), p<0:01, (*) p<0.05, ns non
significatif. Largeur du cerne : RW, Densité moyenne du cerne : MRD, Densité minimale du cerne : MID, Densité maximale du cerne : MAD, Densité du bois
initial : EWD, Densité du bois final : LWD, Proportion du bois initial : EWP, Moyenne des 100 premiéres valeurs de densité le long de bois initial : SEQ,
Densité moyenne du segment de haute densité : MHD, Densité moyenne du segment de faible densité : MLD, df= degré de liberté pour chaque variable, dc=
seuil de densité =0.3 a 0.8 kg/dm®

Observation : Dans chaque région le nombre de données individuelles se présente comme suit

- Reégion centre=130 arbres x 17 cernes, n=2210
- Région M. Pyrénées=56 arbres x 10 cernes, n=560
- Région Bourgogne 90 arbres x 10 cernes, n=900

Les degrés de liberté pour chaque variable ont été obtenus en éliminant les cellules avec des données manquantes dans le tableau contenant les données
totales (na.omit(matrix))
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Tableau 5.1. Analyse discriminante linéaire de 30 variables non conventionnelles de cerne, seuils de densité= 0,3 & 0,8 kg/dm®

M.

Centre Pyrénées Bourgogne

MHD 0.3 -6.14 MHD 0.3 4.45 PHD 0.3 -3.98
PHD 0.5 5.99 MLD 04 3.74 MLD 0.3 -3.51
MLD 04 -5.6 PHD 0.6 -3.55 MLD 0.4 2.61
MLD 0.5 4.70 PHD 04 342 MHD 0.5 -2.17
MLD 0.3 4.16 MLD 0.5 -3.06 MHD 0.4 2.16
PHD 0.7 3.90 MHD 0.4 -2.86 MLD 0.8 2.03
MHD 0.7 3.74 CVHD 0.3 2.67 PHD 0.4 2.00
MLD 0.8 -3.65 MHD 0.7 -2.60 MHD 0.8 -1.94
MHD 04 3.63 MLD 0.6 -2.55 MHD 0.7 1.90
PHD 0.8  -3.55 MLD 0.7 1.93 PHD 0.8 1.80
MHD 0.6 -2.65 CVvLD 05 145 PHD 0.5 -1.53
PHD 0.6  -2.47 PHD 0.8 1.70 MHD 0.3 -1.47
MLD 0.6 -2.30 PHD 0.3 -1.34 CVHD 0.8 -1.42
MHD 0.5 1.43 CvLD 0.7 -1.30 MLD 0.5 -1.40
CvLD 04 132 MLD 0.8 1.19 CvLD 0.6 -1.40
CVHD 0.7 1.28 PHD 05 -1.16 cvLbD 04 -1.33
MHD 0.8 -1.02 CVHD 0.7 -0.92 MHD 0.6 1.22
PHD 0.3 -1.00 MHD 0.8 0.89 CVHD 0.7 1.06
CVHD 0.3 -0.87 CVHD 0.4 -0.87 CvLD 0.3 0.94
PHD 0.4 -0.84 MLD 0.3 0.79 MLD 0.6 0.82
CVHD 0.6 -0.76 CVHD 0.5 0.70 PHD 0.6 0.79
MLD 0.7 0.72 MHD 0.5 0.68 CvHD 05 -0.75
CVHD 0.5 -0.48 CVHD 0.6 0.50 CVvVHD 0.4 0.67
CVHD 0.4 0.45 CvLD 0.8 0.50 PHD 0.7 0.56
CvLD 05 0.31 MHD 0.6 -0.42 CvLD 05 0.38
CvLD 0.7 0.16 PHD 0.7 0.40 CvLD 0.8 -0.36
CVHD 0.8 -0.11 CvLD 0.3 -0.15 CVvHD 0.3 0.30
CvLD 0.6 0.14 CvLD 0.4 -0.097 CvHD 0.6 -0.23
CVvLD 0.8 -0.040 CVHD 0.8 0.034 CvLD 0.7 0.096
CVLD 0.3 -0.03 CVvLD 0.6 -0.033 MLD 0.7 0.047
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Tableau 5.2. Analyse discriminante linéaire de huit variables conventionnelles de cerne

Coefficients discriminants linéaires - variables mises a I'échelle par I'écart-type

Centre
LWD
RW
MAD
MID
EWD
EWP
SEQ
MRD

1.09
0.62
-0.54
-0.49
0.45
-0.39
0.39
0.17

Midi Pyrénées

LWD
SEQ
RW
MID
MRD
EWP
EWD
MAD

0.62
0.55
-0.40
0.26
-0.20
-0.04
-0.036
-0.001

Bourgogne
MRD
EWD

RW

EWP

MID

SEQ
MAD
LWD

-0.87
0.80
-0.73
-0.64
0.62
-0.45
0.44
0.13
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CHAPITRE 11

Les tableaux suivants présentent des estimations des valeurs de I'héritabilité au sens large et au sens strict des caracteres de la densité du bois
pour d"autres espéeces de la famille Pinaceae (1.a) et pour le douglas (1.b) (en anglais).

Le Tableau 1.c présente des estimations des valeurs de coefficient de variation génétique additive des caracteres de densité de bois pour le
douglas et pour d"autres espéces de la famille Pinaceae (en anglais).

L'enquéte n'est pas exhaustive pour toutes les variables de densité de bois et est orientée vers 1’obtention d’informations concernant les variables
utilisées dans cette étude.

Le Tableau 2 présente la caractérisation des sites et la Figure 1 présente les diagrammes ombrothermiques de la période 1990-2010.

Les Tableau 3 et 4 résument la moyenne phénotypique et I'écart type des caractéres, la valeur de la médiane et des quantiles des paramétres
génétiques des variables de microdensité de bois de douglas estimées par sites et par provenance dans les sites, respectivement.

Les résultats des tests de Kruskal-Wallis pour les facteurs affectant les estimations des h? sont présentés dans la Fig.2 (h?) et Fig.3 (AGCV). Les
résultats des ACPs sont présentés dans les Fig. 4.a et Fig.4.b (scatterplot des individus et variables pour h?) et Fig.5.a et Fig.5.b (scatterplot des
individus et variables pour AGCV).

Le pourcentage de la variance expliquée par les trois premiéres CP sont présentés dans le Tableau 5 et la contribution des variables dans le
Tableau 6.
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Table 1a: Heritability estimates of wood density traits in other species of the Pinaceae

family

Variable

h2

HZ

WD

(Median= 0.48, Mean=0.50 (#), 67 published
studies in trees) (a)

0.42 (#), 0.52 (##), jack pine (1)

0.50 (#) , Scots pine (2)

0.42(#), Scots pine (3)

0.45 (both, # and ##), white spruce (4)

0.99 (#), 0.78 (##), white spruce (5)
0.16-1.02 (mean of 0.63), radiata pine (6)
0.66 (#), hybrid larch (7)

0.42 (#)(R), 0.24 (#)(Xray), western larch (8)
0.50, Norway spruce (9)

0.21-0.91, hybrid larch (10)

RW

0.23(#), 0.66 (##), white-spruce (5)
0.31(#), 0.53 (##), hybrid larch (7)
0.10 (#), maritime pine (11)
0.05-0.32 (#), maritime pine (12)

EW

0.22 (#), 0.64(##), white-spruce (5)
0.47 (#) ,0.72 (##), hybrid larch (7)
0.32 (#), maritime pine (11)

LW

0.16 (#), 0.67 (##), white-spruce (5)
0.35 (#), 0.51(##), hybrid larch (7)
0.31 (#), maritime pine (11)

EWP

0.17 (#), Scots pine (3)

LWP

0.30 (#) , Scots pine (3)

0.67(#) 0.81 (##), hybrid larch (7)
0.46 (#), maritime pine (11)
0.26-0.43 (#), maritime pine (12)
0.64, Norway spruce (13)

0.58, Norway spruce (13)

RD

0.66 (#) 0.77(##), hybrid larch (7)
0.63 (#), maritime pine (11)
0.52-0.73 (#), maritime pine (12)
0.53, Norway spruce (13)

0.55, Norway spruce (13)

EWD

0.40 (#) , Scots pine (3)
0.41 (#) , 0.82 (##) , white spruce (5)
0.36 (#), 0.60(##), hybrid larch (7)
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0.60 (#), maritime pine (11)
0.51-1.01(#), maritime pine (12)
0.31, Norway spruce (13) 0.51, Norway spruce (13)

0.45 (#) , Scots pine (3)

0.14 (#), 0.60(##), white spruce (5)
LWD 0.44 (#), 0.61(##), hybrid larch (7)
0.26 (#), maritime pine (11)
0.03-0.51 (#), maritime pine (12)
0.74, Norway spruce (13) 0.56, Norway spruce (13)
0.25-0.97, larch (14)

0.26 (#), 0.55(##), hybrid larch (7)
MID 0.54 (#), maritime pine (11)
0.58-0.85 (#), maritime pine (12)

0.41(#), 0.63(##), hybrid larch (7)
MAD 0.34 (#), maritime pine (11)
0.02-0.54 (#), maritime pine (12)
0.48-0.98, larch (14)

Ref.: h%: narrow sense heritability, H%: Broad sense heritability, (#) individual tree heritability, (##) family heritability. Variables: WD: wood density (g/cm®), RW: ring width,
EW: earlywood width, LW: latewood width, EWP: earlywood proportion (%), LWP: latewood proportion (%), RD: ring density, EWD: earlywood density, LWD: latewood
density, MID: minimum density, MAD: maximum density. In (8): (R) Resistograph, (Xray) X-ray densitometry.

(@) Cornelius (1994), (1) Klein (1995), 215 open pollinated families of jack pine (Pinus banksiana, Pylodin penetration), (2) Hannrup, Wilhelmssom and Danell (1998), Scots
pine (Pinus silvestris L.), 33-year old -106 full-sib families, (3) Hong, Fries and Wu (2014), Scots pine (Pinus sylvestris (L.), 40 year-old full-sib diallel progeny trial, one site,
area-weighted average values, (4) Beaulieu et al (2006), white spruce (Picea glauca [Moench.] Voss)) 39 open-pollinated families representing eight natural populations, (5)
Lenz et al (2013), two 15- and 32-year-old white spruce (Picea glauca [Moench.] Voss) genetic tests, (6)Wu et al (2008), radiata pine (Pinus radiata), surveyed genetic
studies involving 11 traits in a total of 54 publications (1960 to 2007), (7) Fujimoto, Kita and Kuromaru (2008), 29-year-old trees of 18 full-sib families of hybrid larch (Larix
gmelinii var. japonica x Larix kaempferi), (8) Ratclife et al (2014), 25 open-pollinated families western larch (Larix occidentalis Nutt.), three progeny test sites, (9) Steffenrem
et al (2009) Norway spruce (Picea abies L. Karst.), 33 year-old 13 half- sib -families, mean of h? across 2 sites, (10) Jacques et al 2004, 6 hybrid larch (Larix xeurolepis
Henry) clones, Pilodyn penetration, Ultrasound speed (VUS) , MOE, density, (11) Gaspar et al 2008, maritime pine (Pinus pinaster), (12) Louzada and Fonseca (2002),
maritime pine (Pinus pinaster) 18 year old 15 open pollinated families, (13) Hannrup et al (2004), Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.), h% 40 yr-old full sib progeny trial,
one site, H two 19-yr-old clonal trials, (14) Klisz et al 2013, 389 year-old trees from 8 half sib families of European larch (Larix decidua Mill.).
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Table 1b: Heritability estimates of wood density traits in Douglas-fir

Variable h? H?

WD >0.80 (#) (¢) (1) 0.47 (##) (c) (12)
0.90(#) (c), 0.93 (##) (c), 0.80 (#) (p), 0.90 (##) (p)
2

0.59 (#), 0.55 (##), (c) (3)
0.54-0.71 (c) 4)

0.40-0.60 (#), (c) (5)

0.52(#) (6)

0.93 (##) (sg), 0.92 (##) (p) (7)
0.72 (###) (8)

0.59 (###) (9)

0.34 (#), 0.57 (##) (bd) (10)

RW 0.04 (an), 0.09 (mc),(c) (11) 0.80 (13)
0.26 -0.41 (c) (14)
EW 0.72 (13)
LW 0.94 (13)
EWP
0.24(#) ,0.39(##) (c) (*) (3 0.30(##) (c) (12)
LWP 0.15-0.25 (#) (c) (5) 0.95 (13)
RD 0.22 (an), 034 (mc), (c) (11) 0.93(13)
0.40-0.69 ( c) (14)
EWD 0.47 (#), 0.51 (##), (c) (3) 0.54 (##) (c) 12)
0.20-0.40 (#) (c) (5) 0.81(13)
LWD 0.36 (#), 0.46 (##), (c) (3) 0.21 (##) (c) 12
< 0.20-<0.40 (#) (c) (5) 0.91(13)
MID 0.81(13)
0.25-0.55 ( c) (14)
MAD 0.93(13)

0.18-0.59 (c) (14)

Ref.: h% narrow sense heritability, H%: Broad sense heritability, (#) individual tree heritability, (##) family heritability, (###) heritabilities averaged across sites. Variables:
WD: wood density (g/cm®), RW: ring width, EW: earlywood width, LW: latewood width, EWP: earlywood proportion (%), LWP: latewood proportion (%), RD: ring
density, EWD: earlywood density, LWD: latewood density, MID: minimum density, MAD: maximum density. (*) LWP of the overal core obtained as the sum of LW width
of individual rings divided by the length of the core sample. (c) incremental cores, (p) Pilodyn, (bd) basal density of wood disc, sg: specific gravity, (an) mean of annual
estimation across seven diallel crosses, (mc) mean of composite estimation across seven diallel croses, composite estimation means estimations from entire stem cross-section
resulting in a single cumulative value.
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(1) Bastien et al (1985) 14-year-old progenies-provenance trials; (2) King et al (1988) 12-year-old full sib progenies; (3) Vargas-Hernandez and Adams (1991)15 year-old-trees
of 60 open pollinated families, observation: ring variables weighted dividing ring value by its respective width; (4) Loo-Dinkings and Gonzalez (1991) 22 half-sib families, 2
sites; (5) Vargas-Hernandez and Adams (1992) 15 year old of 60 open pollinated families, observation: aproximative values extracted from a graph, (6) St Clair (1994) 20
open pollinated, (7) Woods, Kolotelo and Yanchuk (1995) 70 full sib families; (8) Johnson and Jayawickmma (2002) 658 open pollinated; (9) Johnson and Garnder (2006) 20
year-old-39 open pollinated families, 4 sites; (10) Cherry et al (2008) 50-130 open pollinated families, 1-3 sites; (11) Krakowski, Park and El-Kassaby (2005) 2 year-old 104
full sib-families from seven sets of disconected diallel crosses of clones, (12) Ukrainetz et al (2008) 15 full sib families, 4 sites; (13) Cown (1976), 13-year-old clones; (14)
Martinez-Meier et al 2008b, 3 clonal trials, 3 sites in France.
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Table 1c: Additive genetic coefficient of variation of wood density traits
Variable In other species of Pinaceae family In Douglas-fir
WD (Median 5.1, Mean 5.34, (#), 67 published 6.97 (#), 3.41 (##) (c) (4)
studies in trees) (a) 12.06 (#), 5.72 (##) (p) (4)
3.9 Scots pine (1) 6 (5)
4.5 Scot pine (2) 5.1 (##) (6)
RW
EW
LW
EWP 3.35 Scots pine (2)
Lwp 7.25 Scots pine (2) 10-17 (5)
12.6 Norway spruce (3)
RD 7.3 Norway spruce (3)
EWD 3.87 Scots pine (2) 4-5 (5)
5.3 Norway spruce (3)
LWD 4.40 Scots pine (2) 3-4.5 (5)
6.7 Norway spruce (3)
MID
MAD

Ref.: WD: wood density (g/cm®), RW: ring width, EW: earlywood width, LW: latewood width, EWP: earlywood proportion (%), LWP: latewood proportion (%),RD: ring
density, EWD: earlywood density, LWD: latewood density, MID: minimum density, MAD: maximum density.

(a) Cornelius (1994), (1) Hanrupp, Wilhelmsonn and Danell (1998), Scots pine (Pinus silvestris L.),33-year old -106 full-sib families, (2) Hong, Fries and Wu 2014, Scots

pine (Pinus sylvestris (L.), 40 year-old full-sib diallel progeny trial, one site, (3) Hannrup et al 2004, Norway spruce (Picea abies (L.) Karst.), (4) King et al 1988, (5) Vargas-
Hernandez and Adams 1992, (6) Johnson & Gardner 2006
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Table 2 : Caractérisation des sites

Site Lat/Long Climat Sol ™ | PP WR ETP
m.a.s.l.
ORNE-Ecouves Forest-Basse-Normandie (NW) 48.55/0.02 maritime Brunloam | 10.39 | 2.15 | 36.24 1.62
380m sableux a
loam
argileux
AUDE-Corbieres Forest Languedoc Roussillon (S) 42,93/2,38 méditerranéen sol brun 13.32 | 1.96 67.70 2.81
640 m forét sur
schistes
VOSGES-Darney Forest-Lorraine ( E) 48,1/6,13 semi-continental | gréseux 10.10 | 2.35 | 34.86 1.87
440 m

Ref. : la caractérisation a été fait avec la moyenne des données quotidiennes de la période 1990-2010. TM : température moyenne, PP : précipitation, WR :
réserve d'eau du sol (cm d’eau par cm sol), ETP : évapotranspiration potentielle régionale Penman (kg/(m2-s), m.a.s.l. (métres au-dessus du niveau de la
mer).
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Tableau 3. Parametres génétiques estimés pour trois provenances de douglas

Références : Phenotypic : données phénotypiques (mean=moyenne, sd: écart-type), Comp. Var. : composantes de la
variance, VP : variance phénotypique, VA : variance additive, Narrow sense heritability : heritabilité au sens strict (h?),
Additive genetic coefficient of variation : Coefficient de variation génétique additive (AGCV), std h?: écart type héritabilité
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AUDE

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritabilit Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
meen o4 [Premver AV Y [0 b0z w05 p0m w00 | [0 p0 pes) o pam | Y 50 502 o050 07 paoy

MHDO0.3 [574.86  48.71 2321.4463 194.2547 [0.0936 0 0.05 0.09 0.13 0.15 01007 0 0.09 0.1 0.11 0.11 25391 0 1.79 254 2.82 3.49
MHDO.4 [635.44 4835  [2141.3055 333.6396 0.159 0.09 0.11 0.16 0.18 0.23 01106 0.1 0.1 0.11 0.11 0.12 28029 2.07 26 28 3.16 372
MHDO.5 [676.43 4596  [2006.8398 334.1343 [0.1592  0.01 0.1 0.16 0.22 0.36 01104  0.09 0.1 0.11 0.12 0.14 [2.7224 079 2.01 2.72 3.23 3.66
MHDO.6 (71951  40.12  [1671.9299 252.8347 [0.1425  0.05 0.11 0.14 0.26 0.34 01114  0.09 0.1 0.11 0.13 0.14 22068 0.95 18 2.23 2.48 3.45
MHDO0.7 [770.03 3267  [968.3364 119.2525 [0.0968 0 0.07 0.1 0.17 0.35 01072 0 0.1 0.11 0.12 0.14 14278 0 0.99 1.43 1.55 3.03
MLDO0.3 [221.6 2063  [387.2785 75.6587 [0.2037  0.05 0.11 0.2 0.3 0.41 0.1168  0.09 0.1 0.12 0.13 0.15 [3.8531 245 321 3.85 4.87 551
MLD0.4 [238.77 2403  [633.4593 "100.2034 [0.1693  0.04 0.08 0.17 0.29 0.36 01116  0.09 0.1 0.11 0.13 0.14 (4,147 2.27 2.95 4.15 5.06 6.19
MLDO5 [257.27 2697  [667.5737 '87.1234 [0.1593  0.04 0.07 0.16 0.25 0.39 0.11 0.09 0.1 0.11 0.12 0.14 [3.6456 2.3 2.93 3.65 481 6.22
MLDO0.6 (28392 3018  [819.1722 715701 [0.0897 0 0.03 0.09 0.24 0.39 0.096 0 0.04 0.1 0.12 0.15 k0113 0 1.07 3.01 5.19 6.27
MLDO.7 [317.96 33.67  [1044.0125 136.6497 [0.0981 0 0.05 0.1 0.25 0.35 01077  0.09 0.1 0.11 0.13 0.21 [3.4686  0.01 2.25 3.47 5.24 6.93
CVHDO0.3(27.15 3.97 16,3161 2.3171 01585  0.08 0.12 0.16 0.19 0.31 0109 0.1 0.11 0.11 0.12 0.13 5.6744 417 5.1 5.67 6.49 8.06
CVHDO0.4(18.26 2.9 0479  "1.0085 [0.1252 0.1 0.08 0.13 0.24 0.28 0.1048  0.09 0.1 0.1 0.12 0.13 [5.0005  1.39 4.36 5.9 8.07 8.63
CVHD0.5(12.76 2.56 [6.4328 06456 [0.1192 0.05 0.12 0.15 0.42 01039 0 0.09 0.1 0.11 0.15 5.8886  0.01 5.09 5.89 771 14.17
CVHDO0.6(8.27 2.25 4.6627 05446 0.0907 O 0.02 0.09 0.21 0.25 01002 0 0.09 0.1 0.12 0.13 [8.9671  0.02 2.64 8.97 12.57 22.77
CVHDO0.7(4.29 1.82 31982 00942 [0.0341 0 0.03 0.11 0.24 0098 0 0.09 0.1 0.12 0.17 [7.9322  0.02 331 7.93 16.2 21.85
CVLDO0.3[12.19 3.69 [11.728 27727 02387 0.17 0.24 0.3 0.34 0122 0 0.11 0.12 0.13 0.14 13.2045 0.03 12.77 13.29 14.34 15.92
CVLD0.4 {20.76 457 10.1441 "4.4059 0.2122  0.06 0.14 0.21 0.31 0.41 0.1181  0.09 0.11 0.12 0.13 0.14 [10.0367 5.12 8.92 10.04 11.45 12.54
CVLDO05 (293 551 280135 46058 [0.1664  0.06 0.11 0.17 0.25 0.38 01111  0.09 0.1 0.11 0.12 0.14 75301  4.44 6.73 754 8.25 11.09
CVLDO0.6 |38.62 6.23 37.0797 71435 |0.1806  0.08 0.11 0.18 0.27 0.35 01133 0.1 0.1 0.11 0.13 0.14 [6.9682  4.67 571 6.97 7.95 8.63
CVLDO.7 [46.51 6.34 [30.6993  '6.159 01889 0 0.1 0.19 0.24 0.29 01223 0.09 0.1 0.12 0.13 0.22 [5.1378  1.07 4.03 5.14 6.71 7.06
PHDO0.3 [0.43 0.09 0.0074  0.002 0.189 0.04 0.15 0.19 0.36 0.42 0.1155  0.09 0.11 0.12 0.14 0.15 [9.0503  4.25 6.72 9.05 12.7 15.4
PHD0.4 [0.34 0.08 00061 '8e-04 |0.1217  0.04 0.09 0.12 0.21 0.35 0.1044  0.09 0.1 0.1 0.12 0.14 [7.8125  4.26 6.71 7.81 12.02 14.54
PHDO.5 [0.28 0.08 0.0053 '8-04 |0.1385  0.02 0.07 0.14 0.21 0.29 01073  0.09 0.1 0.11 0.12 0.13 10.2469  3.59 6.93 10.25 12.19 15.94
PHDO.6 [0.21 0.07 00049 '6e-04  |0.1126  0.04 0.09 0.11 0.22 0.26 01077  0.09 0.1 0.11 0.12 0.13 [11.8905 6.7 9.01 11.89 15.9 22.23
PHDO.7 [0.13 0.06 00034 '6e-04 |0.1467 0.1 0.08 0.15 0.2 0.29 0.1154  0.09 0.11 0.12 0.13 0.18 [15.9143  4.67 10.65 15.91 19.94 38.96
RW 5.29 1.35 16602 00346 [0.0203 0 0 0.02 0.08 0.12 0089 0 0] 0.09 0.1 0.1 3.579 0.01 0.02 3.58 7.13 9.6
MRD  [0.38 0.04 00019 4e-04 |0.2116 013 0.17 0.21 0.32 0.38 01181  0.11 0.11 0.12 0.13 0.14 [5.4255 3.8 454 5.43 6.41 7.48
MID 0.19 0.026 0.0006  1.09%-04 |0.17 0.01 0.11 0.17 0.25 0.37 0.11 0.09 0.1 0.11 0.12 0.14 5.37 1.30 435 5.37 5.94 8.43
MAD |08 0.06 00038 2e-04 01229  0.04 0.07 0.12 0.14 0.21 0.1049  0.09 0.1 0.1 0.11 0.12 23893  1.22 2.08 2.39 3.15 46
EWD [0.26 0.03 0001  2-04 |0.1744 0.5 0.08 0.17 0.23 0.27 01123  0.09 0.1 0.11 0.12 0.13 4,681 2.62 4,09 4.68 53 7.03
LwWD  [0.68 0.06 00036 5e-04  |0.1592  0.03 0.1 0.16 0.18 0.26 01103  0.09 0.1 0.11 0.11 0.13 31902 175 2.8 3.19 412 49
EWP 0.74 0.07 00053 '6e-04 0156 0.07 0.16 0.19 0.3 01098 0 0.1 0.11 0.11 0.13 32053  0.01 2.91 33 432 6.3
SEQ 0.23 0.03 00014 000016 [0144 0.05 0.14 0.21 0.30 01080 0 0.09 0.11 0.12 0.13 5.43 0.02 3.51 5.44 6.56 8.95
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ORNE

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
5 quantiles ) quantiles quantiles
men | Prewver AV P 00 502 o0 e w0 | [0 p0m w0 w0 pan | “Y 50 502 w050 p05 o0
MHDO0.3  [582.09  53.86 2966.2524  960.0948 [0.338  0.15 0.26 0.34 0.37 0.45 01371 011 0.13 0.14 0.14 0.15 55507  3.24 4.36 5.55 5.93 6.66
MHD0.4 [623.86 5295  [2863.4249 7209371 |0.2617 0.1 0.21 0.26 0.36 0.44 01262 0.1 0.12 0.13 0.14 0.15 [4.4579  2.58 3.75 4.46 5.06 5.87
MHDO5 |661.8  47.27  [2251.992  '673.6546 [0.3146  0.11 0.21 0.31 0.38 0.44 0.135 0.1 0.12 0.13 0.14 0.15 [3.8187  2.48 3.39 3.82 432 471
MHDO0.6 70497 4064  [1651.2647 '206.1333 |0.2587  0.03 0.16 0.26 0.32 0.42 01282  0.09 0.12 0.13 0.14 0.15 2.9231  1.03 2.52 2.92 3.18 3.44
MHDO.7 |759.48 3203  [936.0829 2415952 0178 0 0.04 0.18 0.26 0.37 01259 0 0.12 0.13 0.16 0.22 2.0502 0 0.7 2.06 2.31 28
MLD0.3 |21352 21.38  [430.8954  187.7443 |0.4137  0.11 0.35 0.41 0.51 0.57 01493 0.1 0.14 0.15 0.16 0.17 [6.4181 3.3 5.68 6.42 6.78 7.7
MLDO0.4  |23652 27.56  [715.7457  291.5262 |0.4445  0.15 0.26 0.4 0.49 0.61 04511 011 0.13 0.15 0.16 0.17 [7.3024 415 5.48 7.34 7.93 9.78
MLD05  |266.65 3392  [094.3456  363.8394 |0.4101  0.21 0.28 0.41 0.44 0.53 01463  0.12 0.13 0.15 0.15 0.16 [7.3647  4.83 6.43 7.36 8.66 10.47
MLDO0.6  |307.43 4041  [1467.5737 '507.2606 0.354  0.18 0.3 0.35 0.43 0.58 0.141 0.12 0.13 0.14 0.16 0.17 [7.7282 482 5.82 7.73 9.02 11.27
MLD0.7 |353.69 4489  [1817.9394 '666.3249 |0.3872  0.02 0.25 0.39 0.45 0.64 01567  0.12 0.14 0.16 0.2 0.29 [7.075 1.59 53 7.08 9.15 10.22
CVHDO0.3 [22.69 3.99 15.8254 3853  |0.2536  0.06 0.16 0.25 0.33 0.42 01261 0.1 0.11 0.13 0.14 0.15 [8.5806  4.09 6.61 8.58 10.79 13.42
CVHDO0.4 [16.25 3.24 [9.6478 15679 01741 0.04 0.1 0.17 0.26 0.37 01141  0.09 0.1 0.11 0.13 0.14 [6.8475 3.2 5.98 6.85 12.29 14.94
CVHDO5 [11.28 273 [6.9271 71629 01891  0.02 0.06 0.19 0.29 0.44 0.1161  0.09 0.1 0.12 0.13 0.15 [8.8056  3.41 491 8.81 15.91 25.44
CVHDO.6 |7.02 2.36 15.9458 09073 01643 0 0.07 0.16 0.27 0.41 01213  0.09 0.11 0.12 0.14 0.15 15378  0.04 7.81 15.38 224 3013
CVHDO0.7 [3.65 177 3.0817 0.2226 |0.0678 0 0.02 0.07 0.25 0.43 01109 0 0.1 0.11 0.16 0.21 [10.6865 0.04 8.24 10.69 24.25 39.98
CVLD0.3 [13.83 3.83 13.304 "4.2285 |0.2879  0.15 0.2 0.29 0.39 0.42 01317 011 0.12 0.13 0.14 0.15 [14.8037  10.91 12.66 14.8 16.67 16.94
CVLD0.4 [23.47 5.26 25.7325 82167 [0.3689  0.16 0.31 0.37 0.39 0.49 01409 0.1 0.13 0.14 0.14 0.16 128011 9.45 11.97 12.8 14.45 15.17
CVLDO05 [32.87 6.29 37.9372 149835 10.3949  0.11 0.18 0.39 0.45 05 01445 0.1 0.12 0.14 0.15 0.16 [12.2069  6.17 7.86 12.21 12.7 13.84
CVLD0.6 [41.23 6.76 (41,5721 180443 [0.4314 0.7 0.33 0.43 0.48 0.55 01554  0.11 0.14 0.16 0.16 0.17 [10.3705 6.14 8.79 10.37 11.54 12.9
CVLD0.7 [47.19 6.99 44,6688 10.8561 [0.4124 0.2 0.3 0.41 05 0.68 01671  0.13 0.15 0.17 0.2 0.32 [9.3735  6.64 7.29 9.37 9.77 13.99
PHD0.3  |0.56 0.1 0.0094 0.0048 |0.5036  0.18 0.34 0.5 0.71 0.83 0.159 0.12 0.14 0.16 0.18 0.19 [12.2454  6.48 9.85 12.25 14.47 14.85
PHDO.4  |0.47 0.1 0.009 00046 05271  0.14 0.28 0.53 0.77 0.84 01607 0.1 0.13 0.16 0.19 0.19 [14.2648  11.03 12.05 14.26 16.26 17.06
PHDO5  [0.38 0.1 0.0096 0.0041 [0.4269 0.12 0.26 0.43 0.6 0.79 01486 0.1 0.13 0.15 0.17 0.19 [17.3177  13.06 16.82 17.32 18.21 19.78
PHDO6  [0.27 0.1 0.0096 00045 04019 0 0.22 0.4 0.54 0.6 0.151 0.11 0.13 0.15 0.17 0.17 21.2302  0.09 18.32 2124 2562 27.83
PHDO.7  |0.17 0.09 0.0085 00028 [03139 0 0.16 0.31 0.37 0.47 01508 0 0.13 0.15 0.16 0.33 275609 0.11 2233 27.57 33.09 40.7
RW 5.59 1.77 3.0139 0.7044  |0.262 0.09 0.2 0.26 0.32 0.43 01274 0.1 0.12 0.13 0.14 0.15 155034  8.37 12.02 155 24.18 28.96
MRD 0.42 0.05 0.0022 0.0012 |0546 033 0.41 0.55 0.81 0.82 01631  0.14 0.15 0.16 0.19 0.19 [8.6936  6.31 7 8.69 10.64 11.18
MID 0.18 0.027 0.00065 2.95e-04 [0.40 0.26 0.34 0.40 051 0.60 0.14 0.13 0.14 0.15 0.16 0.17 9.21 7.17 7.84 9.21 10.86 11.27
MAD 0.77 0.07 0.0041 0.0016 [0.3527 0.12 0.29 0.35 0.45 0.59 01391 0.1 0.13 0.14 0.15 0.17 53074  2.87 38 5.31 6.08 7.57
EWD 0.26 0.04 0.0014 '6e-04 03765 0.21 0.34 0.38 0.45 0.67 01427 0.2 0.14 0.14 0.15 0.18 [8.9691  6.12 7.74 8.97 10.22 10.83
LWD 0.65 0.06 0.004 0.0014 [0.3386  0.19 0.25 0.34 0.46 0.51 01374 0.2 0.12 0.14 0.15 0.16 [6.0150  3.76 458 6.02 6.74 7.39
EWP 0.6 0.1 0.0089 00034 [0.3177 047 0.23 0.32 05 0.73 01351  0.11 0.12 0.14 0.16 0.18 [0.7077 654 7.91 9.8 10.63 14.66
SEQ 0.23 0.04 0.0015 0.0008 [0.48 0.20 0.40 0.49 0.55 0.69 0.156 0.12 0.15 0.16 0.16 0.18 1224 6.66 10.41 12.24 135 16.42
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VOSGES

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
meen o4 [Prenover AV Y 50 0029 pos) o0 b0 | 50 p02 w0 pem s | Y 50 p0m) o050 w075 o000

MHD0.3 [627.54  61.74 3320.4205 749.439 [0.2226  0.16 0.17 0.22 0.34 0.42 01363  0.13 0.13 0.14 0.15 0.17 47133 3.34 377 471 557 7.21
MHDO0.4 [672.1 61.6 3410.8748  '925.4755 [0.2669  0.09 0.2 0.27 0.32 0.43 0.142 0.11 0.13 0.14 0.15 0.16 [4.4230 247 3.97 4.42 48 8
MHDO5 [706.95 5537  [2949.4508 722.7654 |0.2666  0.04 0.21 0.27 0.34 0.4 01403  0.11 0.13 0.14 0.15 0.16 [3.8772  1.24 3.35 3.88 47 6.53
MHDO.6 (74448 4804  [2384.9141 '627.4154 |0.3093  0.17 0.22 0.31 0.4 0.44 01462 0.3 0.14 0.15 0.16 0.17 [3.0816  2.29 2.64 3.28 429 5.4
MHDO.7 (78307 39.95  [1614.8097 '375.5587 |0.2303 O 0.15 0.23 0.35 0.37 0.141 0.12 0.13 0.14 0.16 0.17 24633 0 1.79 2.46 3.11 38
MLD0.3 (22322 2181  [4475346 566558 [0.1113 0.01 0.11 0.24 0.31 01291 0 0.11 0.13 0.14 0.15 [3.3153  0.01 0.89 3.32 445 5.15
MLD0.4 |[24519 2879  [702.1944 67.024 |o.o701 O O 0.07 0.24 0.34 01236 0 0.1 0.12 0.14 0.15 3.372 0.01 0.01 3.37 483 5.96
MLDO05 [27052 3565  [1007.8234 "10.7148 [0.0106 O 0 0.01 0.1 0.24 01048 0 0 0.1 0.12 0.14 11292 0.1 0.01 113 351 5.29
MLDO0.6 (30521 4223  [1498.0486 "101.2953 [0.0547 0 O 0.05 0.11 0.16 01107 0 0 0.11 0.12 0.13 [3.4102  0.01 0.01 341 412 6.5
MLDO0.7 |[348.76 475 [2162.8843  "330.6677 [0.2025  0.05 0.07 0.2 0.28 0.33 0.1348 0.1 0.12 0.13 0.15 0.17 [5.0315 3.2 371 5.03 74 8.68
CVHDO.3 [2509  4.02 167935 34825 [0.2279  0.02 0.07 0.23 0.33 0.34 01365  0.11 0.12 0.14 0.15 0.15 [7.7513  2.45 441 7.75 9.22 9.82
CVHDO4 1771 3.15 [9.8399 0918 00978 O 0.06 0.1 0.19 0.37 01194 0 0.11 0.12 0.13 0.16 [5.4256  0.01 3.94 5.43 7.58 10.4
CVHDO5 |12.83 2.67 (6.8924 0547 |0.0996 0 0.01 0.1 0.2 0.25 0118 0 0.04 0.12 0.13 0.14 [5.8058  0.01 1.24 5.81 8.89 10.35
CVHDO0.6 [8.41 2.27 [4.9658 05244 01005 0 0.08 0.1 0.13 0.29 01194 0.11 0.12 0.12 0.15 [8.5007  0.02 7.77 8.59 9.59 12.87
CVHDO.7 |4.75 1.97 [3.7617 07071 01732 0.02 0.17 0.27 0.34 01204 0 0.11 0.13 0.15 0.15 [15.0484  0.06 6.35 15.05 21.89 275
CVLDO03 |12.32 3.94 145162 17961 (01359 O 0.14 0.22 0.32 01274 0 0.08 0.13 0.14 0.15 [10.556  0.02 0.03 10.56 14.74 15.34
CVLD0.4 [21.16 5.05 [23.072 3,509 01525 0 O 0.15 0.25 0.31 0132 0 0.1 0.13 0.14 0.15 [8.7498  0.02 0.03 8.75 9,97 12.06
CVLDO05 [29.91 6.01 34.0235 243614 (01498 O 0.15 0.28 0.38 01344 0 0.02 0.13 0.14 0.15 [6.9571  0.02 0.02 6.96 9,51 10.6
CVLDO0.6 |38.57 6.74 301186  4.0824 [0.0843 0 0.08 0.25 0.38 01277 0 0.02 0.13 0.14 0.16 [5.3341  0.01 0.03 5.33 7.67 9.48
CVLD0.7 |455 7.14 464857 21491 [0.0488 0 O 0.05 0.13 0.36 01156 0 0.1 0.12 0.13 0.15 3.072 0.01 0.02 3.07 5.26 7.74
PHDO.3 [0.58 0.1 0.0083 00027 [0.3401  0.02 0.28 0.34 0.4 0.47 01562  0.11 0.14 0.16 0.17 0.17 [8.9867  2.42 7.68 8.99 10.63 11.44
PHDO.4 |05 0.1 0.0083 00032 [0.3942 0.23 0.35 0.39 0.44 0.63 01614  0.14 0.15 0.16 0.17 0.19 11,5460 9.3 10.93 11.55 13.1 13.65
PHDO5 [0.43 0.1 0.0093 00035 [0.3521  0.27 0.32 0.35 0.42 0.65 01546  0.14 0.15 0.15 0.16 0.19 [14.4383  10.45 12.95 14.44 15.53 17.16
PHDO.6 [0.34 0.1 0.0101 00035 [0.3477 0.6 0.27 0.35 0.42 0.69 01546  0.13 0.14 0.15 0.16 0.19 17.2503 12.44 15.71 17.26 1954 241
PHDO.7 [0.24 0.1 0.01 00023 [0.265 0.8 0.2 0.26 0.34 0.52 0.146 0.13 0.13 0.15 0.16 0.18 218078 137 19.73 21.81 2572 319
RW 4,52 1.65 [2.5381 01098 [0.0475 0 0 0.05 0.09 0.11 01134 0.07 0.11 0.12 0.12 [5.8837  0.01 0.04 5.88 16.69 21.23
MRD 0.46 0.05 0.0027 0001  [0.4199  0.26 0.32 0.42 05 0.64 01635  0.14 0.15 0.16 0.17 0.19 [7.1742 572 6.21 7.17 8.39 8.8
MID 0.2 0.03 0.0008 5.98¢-05 [0.09 0 O 0.09 0.16 0.28 0.11 0 0 0.12 0.13 0.14 4,07 0.01 0.02 4,07 5.86 7.18
MAD 0.83 0.07 0.0039 ‘%-04 02364 0.12 0.19 0.24 0.28 0.46 01363  0.12 0.13 0.14 0.14 0.17 [3.6367 2.78 3.36 3.64 4.63 5.04
EWD 0.28 0.04 0.0016 0 0021 0 O 0.02 0.14 0.31 01186 0 0.04 0.12 0.13 0.15 [1.8516  0.01 0.01 1.85 477 7.01
LWD 0.72 0.07 0.0043 0001 [0.2463  0.17 0.22 0.25 0.29 0.39 01382 013 0.13 0.14 0.14 0.16 (1637 3.7 4.09 464 5.32 6.25
EWP 0.6 0.1 0.009 00036 [0.3845 0.1 0.29 0.38 0.45 0.65 01581 0.3 0.14 0.16 0.17 0.19 [10.2671 7.68 8.15 10.27 11.09 12.18
SEQ 0.26 0.05 0.0020 0.00014 0.07 0 0 0.07 0.15 0.26 0.11 0 0.07 0.11 0.13 0.14 435 0.01 0.02 435 6.36 7.43

169




Tableau 4. Parametres génétiques estimés pour trois provenances de douglas dans trois sites

Références : Phenotypic : données phénotypiques (mean=moyenne, sd: écart-type), Comp. Var. : composantes de la
variance, VP : variance phénotypique, VA : variance additive, Narrow sense heritability : heritabilité au sens strict (h?),
Additive genetic coefficient of variation : Coefficient de variation génétique additive (AGCV), std h?: écart type héritabilité
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ENUMCLAW - AUDE
variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
men o0 | Prerovar AVE] Y o9 5029 e w0 pm0 | [0 0 w00 om0 | 2%V 50 5029 pes) p07E  paoy

MHDO0.3 [58227 4802  [2308.3094 '150.5855 [0.0656 O 0 0.07 0.14 0.29 01723 0 0.14 0.17 0.19 0.23 21457 0.01 0.01 2.15 33 437
MHDO0.4 |64355 48.09  [2256.4498 280.9798 [0.1246 0 0.1 0.12 0.21 0.44 01838 0 0.18 0.18 0.21 0.26 2.7249  0.01 2.09 272 34 5.03
MHDO5 [683.11 463 2113.9847 217.7388 |0.1077 0 0.01 0.11 0.23 0.32 01908 0 0.16 0.19 0.21 0.23 21844 0 0.49 2.18 3.19 3.67
MHDO.6 |72454 4128  [1908.2897 "110.5378 |0.07 0 0 0.07 0.2 0.28 01933 0 0.17 0.19 0.21 0.22 [1.4034 0 0 1.4 2.58 33
MHDO.7 |773.86  34.22 1087.68 09532 [0.0013 O o 0 0.11 0.28 00768 0 0 0.08 0.2 0.29 00943 0 0 0.09 1.56 2.72
MLDO0.3 [22479 2018  [380.9533 004693 [0.2432 O 0.14 0.24 0.35 0.46 02129 0 0.19 0.21 0.24 0.26 [4.2708  0.01 3.37 427 486 572
MLD0.4 [24175 2288  [486.1197 995043 [0.2626 0 0.11 0.26 0.32 0.39 02178 0 0.18 0.22 0.23 0.25 21872 0.01 358 4.19 4,93 5.84
MLDO5 [260.02 2563  [582.0034 '96.0243 |0.1869 O 0.04 0.19 0.35 0.54 02079  0.16 0.18 0.21 0.24 0.28 3.7547  0.01 2.27 3.75 5.37 7.01
MLDO0.6 |287.2 288 [706.9977 61.1815 [0.0595 0 0 0.06 0.32 0.77 0168 0 0.03 0.17 0.24 0.33 25143  0.01 0.01 251 5.32 8.6
MLD0.7 [32152 3288  [9345681 51.728  |0.06 0 0 0.06 0.35 057 01882 0 0.17 0.19 0.3 0.39 22694  0.01 0.01 2.27 5.64 8.05
CVHDO0.3 [27.4 3.84 148814  1.0379 [00844 0 0 0.08 0.15 0.29 01807 0 0.17 0.18 0.2 0.23 37707  0.01 0.01 3.77 571 8.38
CVHDO0.4 |18.38 2.87 8.3195 0.178 00243 0 0 0.02 0.21 0.29 01627 0 0 0.16 0.21 0.23 1.7149 0,01 0.01 171 6.97 9.18
CVHDO5 [12.94 2.49 [6.1204 0 0 0 0 0 0.02 0.37 © 0 0 O 0.09 0.24 00217 001 0.01 0.02 2.19 12.77
CVHDO0.6 [8.41 2.28 15,2122 02111 |o.0364 0 0 0.04 0.1 0.32 01752 0 0.07 0.18 0.18 0.23 3.9579  0.01 0.02 3.96 10.7 16.56
CVHDO.7 [4.41 1.89 3.5653 00521 00152 0 o 0.02 0.08 0.34 00789 0 0 0.08 0.19 0.35 3.2112  0.02 0.03 3.21 13.79 35.11
CcVLDO.3 [11.66 37 19577 29741 |o02484 001 0.11 0.25 0.36 0.56 0.2145  0.15 0.18 0.21 0.24 0.28 15.0041  7.09 10.21 15.09 1636  21.25
CVLD04 (2014 444 171633  4.8333 02045  0.07 0.22 0.29 0.37 0.69 0.2253  0.17 0.21 0.23 0.24 0.31 102767 6.8 9.79 1028 1415  17.99
CVLDO5 (2847 537 284242 42509 o858 0 0.11 0.19 0.29 05 02019  0.16 0.19 0.2 0.23 0.27 7629  0.02 6.27 7.63 1034 1423
CVLDO6 [37.92  6.09 35.423 59901 [0.1998  0.01 0.07 0.2 0.31 0.73 02014 0.5 0.17 0.2 0.23 0.32 [7.1608 1.8 446 7.16 8.48 12.01
CVLDO.7 [45.69 6.04 355200 41268 o118 0 0.04 0.12 0.22 0.41 01897 0 0.18 0.19 0.23 0.27 [4.4972  0.01 1.44 45 6.38 8.4
PHD03 [0.45 0.08 0.0066 00012 [o101 O 0.03 0.1 0.43 0.6 01775 0 0.16 0.18 0.26 0.29 (6.427  0.02 2.62 6.43 1284 1625
PHD0.4 [0.35 0.07 0.0049 1e-04 00248 O 0 0.02 0.2 0.41 01637 0 0 0.16 0.21 0.25 2.8686  0.01 0.01 2.87 10.98 14.13
PHDO5 |0.29 0.07 0.0055 "2e-04 00274 0 0 0.03 0.12 0.22 01652 0 0 0.17 0.19 0.21 3.2566  0.01 0.01 3.26 8.04 125
PHD0.6 |0.22 0.07 0.0051 '6e-04 01486 0 0.02 0.15 0.21 0.34 01998 0 0.16 0.2 0.21 0.24 13.1341  0.02 3.22 13.13 16.79 25.15
PHDO.7 [0.14 0.06 0.0037 7e-04 o202 0 0.07 0.21 0.28 0.49 02202  0.15 0.18 0.22 0.27 0.29 [10.6418  0.05 13.06 1964 2489 49,07
RW 5.34 1.35 1.7496 02149 [01233 0 0.03 0.12 0.26 0.36 01879  0.15 0.16 0.19 0.22 0.24 8.5237  0.02 5.23 8.52 1161 1542
MRD 0.38 0.04 0.0018 304 [0143 0.05 0.14 031 0.46 01872 0 0.16 0.19 0.23 0.27 1.0141  0.01 231 401 6.07 7.83
MID 0.2 0.026  |0.0006 1.04e-04 |0.18 1.6e-06  7.58e-02 0.17 0.38 0.47 0.19 1.79-15 0.17 0.2 0.24 0.26 5.28 0023 383 5.28 6.77 8.08
MAD 0.81 0.06 0.004 0 0 0 0 0 0.05 0.14 0079 0 0 0.08 0.17 0.19 00094 0 0 0.01 1.97 2.93
EWD 0.27 0.03 [9e-04 1e-04 00877 0 0.09 0.21 0.34 0196 0 0.15 0.19 0.21 0.24 29783 0.01 0.01 2.98 4.67 5.99
LWD 0.69 0.06 0.0036 2e-04 o117 D 0 0.12 0.15 0.29 01841 0 0 0.18 0.19 0.23 2.7665  0.01 0.01 2.77 3.51 43
EWP 0.73 0.07 0.0052 Be-04 01164 O 0.01 0.12 0.18 0.25 01898 0.17 0.19 0.2 0.22 32125  0.01 0.49 321 434 5.33
SEQ 0.23 0034  |0.0012 0.00019 [0.16 404e-07 1.016e-01 1.64e-01 2.88e-01 5.33e-01 [0.20 0.17 0.18 0.2 0.23 0.28 6.07 0011 467 6.07 7.38 8.67
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ENUMCLAW - ORNE

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
men 0 | Perover AVY) ¥ 5@ 002 po o0 paoo | [0 02 s wom pan | Y [0 p0m o0 07 pam

MHDO0.3 [592.02 4893  [2367.2524 297.0892 [0.1325  0.06 0.07 0.13 0.21 0.36 01916  0.17 0.17 0.19 0.21 0.25 2.9543  1.92 2.39 2.95 3.75 486
MHDO0.4 (63137 4872  [2360.4934 '338.6428 [0.1505 0 0.1 0.15 0.29 0.32 01944 0 0.18 0.19 0.23 0.24 32300 0.1 23 3.23 4.05 4.73
MHDO5 |[666.41 4358  [1970.7305 "487.1861 |0.2979 0 0.14 0.3 0.35 0.43 02378  0.16 0.21 0.24 0.25 0.26 34424 0 2.41 3.44 3.82 417
MHDO.6 [707.65 37.26  [1436.9196 213.4349 |0.1537 0 0.04 0.15 0.28 0.59 01989 0 0.08 0.2 0.24 0.3 20895 0 0.72 2.09 2.64 3.58
MHDO.7 [759.65 29.75  [776.1939 '59.2638 [0.0379 0 0 0.04 0.13 0.48 01737 0 0.11 0.17 0.24 0.32 09663 0 0 0.97 1.46 2.16
MLD0.3 [217.79 1948  [361.3222 79.9003 [0.2169 0 0.1 0.22 0.27 0.3 02165 0 0.19 0.22 0.23 0.23 2037 0 2.55 4,04 478 557
MLDO4 [239.36 2456  [650.4363 113.9971 [0.2252  0.01 0.11 0.23 0.29 0.38 02148  0.16 0.18 0.21 0.23 0.25 2573 085 3.02 457 5.81 7.04
MLDO5 (26884  30.8 [907.6815  227.9041 [0.2327  0.15 0.21 0.23 0.32 0.58 02147 02 0.21 021 0.24 0.29 55269  4.06 481 553 6.75 11.85
MLD0.6 (31079 3811  [1493.3395 '539.981 [0.4172  0.07 0.18 0.42 05 0.74 02591  0.18 0.22 0.26 0.28 0.32 [7.3956  2.68 4.9 74 8.8 13.04
MLDO.7 [359.99 4322  [1790.3054 '615.156 [0.342 0 0.24 0.34 0.64 1.06 02843 0 0.23 0.28 0.33 0.63 [7.0056  0.01 5.34 73 10.05 12.77
CVHDO0.3 |2233 381 137939 44631 [0.3498  0.07 0.26 0.35 0.45 0.65 0.2455  0.18 0.22 0.25 0.27 0.31 [10.0686 4.2 8.15 1007 1312 16.45
CVHDO.4 |15.9 3.13 [9.3494 20421 f02498 0.11 0.25 0.43 0.68 02215 0.5 0.19 0.22 0.26 0.31 [90.1254 041 5.92 9.13 16.47 18.55
CVHDO.5 |11.19 2.67 [6.8007 14616 02207 0 0.04 0.22 0.31 05 02185 0 0.16 0.22 0.24 0.28 [0.5863  0.02 3.55 9.59 18.02 25.01
CVHDO0.6 |7.04 2.29 [5.5598 00173 [00031 O 0 0 0.19 0.43 01841 0 O 0.18 0.22 0.27 [1.322 0.01 0.02 1.32 18.15 29.33
CVHDO.7 |3.67 171 [2.7951 0 0 0 0 0 0.14 0.54 02049 0 0.03 0.2 0.29 0.33 00698  0.02 0.03 0.07 18.15 45.01
CVLDO.3 |12.96 3.46 112419 08857 [0.0769 O 0 0.08 0.19 0.32 01773 0 O 0.18 0.21 0.24 [7.1637  0.02 0.03 7.16 11.46 15.8
CVLD0.4 |22.3 474 107500  2.0354 [01026 O 0.06 0.1 0.16 0.42 01851 0.7 0.18 0.19 0.2 0.26 [6.7352  0.02 5.14 6.74 8.16 12.97
CVLDO5 3168  5.68 300716 49217 0177 0 0.08 0.18 0.26 03 02023 0 0.18 02 0.22 0.23 7.048  0.02 5.23 7.05 9.17 10.05
CVLDO06 |40.22  6.01 37.9574  7.4337 |02097 0 0.04 0.21 0.35 051 02208 0.7 0.18 0.22 0.25 031 65304 001 2.89 6.53 9.11 115
CVLDO.7 |4629  6.31 386222 45424 |01094 0 0.09 0.11 0.29 0.69 02218 0 0.19 0.22 0.28 0.59 45477 0.01 3.68 455 7.02 14,57
PHD0.3 (057 0.09 0.0083 00045 (0501  0.23 0.39 05 071 1.01 02766  0.22 0.25 0.28 0.32 0.36 11.8268  6.38 9.41 1183  13.29 17.24
PHDO.4 [0.49 0.1 0.0084 00043 (05965 0 0.24 0.6 0.81 11 02963 0 0.22 0.3 0.33 0.37 13523  0.02 10.3 1352  16.06 19.21
PHDO5 (0.4 0.1 0.0095 00041 (04319 © 0.14 0.43 0.69 1.13 02638 0 0.19 0.26 0.31 0.37 151268  0.03 10.45 1513  16.7 20.13
PHDO.6 [0.29 0.1 0.0101 00029 [0.2596 0 0.03 0.26 051 0.95 02268 0 0.18 0.23 0.29 0.35 16.3855  0.03 437 16.39  19.84 2143
PHDO.7 [0.18 0.08 0.0083 6e-04 01392 0 0 0.14 0.28 0.42 02347 0 0.03 0.23 0.26 0.28 14.9965 0.02 0.07 15 2363 354
RW 5.72 17 2.6568 08568 [0.338  0.02 0.22 0.34 0.4 0.63 02434  0.16 0.22 0.24 0.26 0.3 19.3888  3.18 13.2 1939 2243 2721
MRD 0.43 0.05 0.0021 6e-04  0.2916 0O 0.06 0.29 0.37 0.87 0235 0 0.17 0.23 0.25 0.34 56254  0.01 2.65 5.63 6.99 10.9
MID 0.19 0023  [0.0005 9.08¢-05 (0.20 4.075¢-07 0.05 0.19 0.26 0.40 0.20 6.47e-16  0.17 0.21 0.23 0.26 5.12 0.0065  2.40 5.12 6.90 77
MAD 0.78 0.06 0.0034 0001 [03058 0 0.14 031 0.41 0.47 02374 0 0.2 0.24 0.26 0.27 40902 001 2.58 4.09 5.56 6.69
EWD 0.27 0.03 0.0012 204 02119 0 0.15 0.21 031 0.65 02145 017 0.21 0.21 0.24 0.31 56529  0.02 456 5.65 7.29 13.56
LWD 0.66 0.06 0.0031 8-04 (0200 0O 0.18 0.2 0.35 0.47 02095 0 0.2 0.21 0.25 0.27 43022 0 3.42 43 5.21 5.96
EWP 0.58 0.1 0.0088 00052 [05819 0 0.25 0.58 0.69 0.91 02949 0 0.22 0.29 0.31 0.35 125752 0.01 8.95 1258 136 17.63
SEQ 0.24 0.038  [0.0014 0.0004 [0.28 2.87e-07 6.18¢-02 0.29 0.4 0.8 0.23 0 0.17 0.23 0.26 0.34 7.96 0.0075  3.41 7.96 10.26 18.47
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ENUMCLAW - VOSGES

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
men o0 [ Prerover AV Y [0 Tre [ peso [ o0 [ o0 [ [Ti0 pem) pes) perm paon | OV [5G @) p0s0) _pr5 pao

MHDO0.3 [638.73 5945  [3160.6617 1255.0189[0.3975  0.13 0.32 0.4 0.47 0.57 02819 021 0.26 0.28 0.3 0.32 55825  3.27 456 5.58 6.46 8.73
MHDO.4 [683.46  60.27  [3251.059 1500.9069(0.4887  0.06 0.37 0.49 0.56 0.67 02976  0.19 0.28 0.3 0.31 0.33 [5.7545  2.15 477 5.75 6.49 9.68
MHDO5 |716.03 5504  [2080.754 1322.0285[0.5131  0.22 0.33 051 0.54 0.59 02997 0.4 0.26 0.3 0.31 0.31 19311 272 427 493 5.67 8.11
MHDO.6 [752.19 4754  [2377.3198 '871.2425 [0.5963  0.32 0.37 0.6 0.65 0.98 03152  0.26 0.27 0.32 0.33 0.38 [3.9701 2.83 3.75 3.97 5.38 8.08
MHDO.7 |7888  39.39  [1709.8202 '606.3862 [0.4451 0.2 0.35 0.45 0.64 0.88 02862 0.4 0.27 0.29 0.33 0.39 [3.1325  1.29 253 3.13 453 6.06
MLD0.3 [22757 2061  [418171 238179 [0115 O 0.12 0.26 0.37 02306 0 0.18 0.23 0.26 0.27 [2.8006  0.01 0.01 2.89 478 5.69
MLD0.4 [24842 2706  [643.3937 131.759 [0.1945 0.01 0.19 0.27 0.4 02375 0 0.2 0.24 0.26 0.28 [4.6556  0.01 0.76 4,66 s 6.33
MLDO05 [27237 3318  [935.0013 249.3956 [0.2082 0 0.12 0.21 0.29 0.38 02329 0 0.21 0.23 0.25 0.28 [5.5825  0.01 3.48 5.58 6.73 7.89
MLD0.6 [306.93 3058  [1367.8855 '332.6744 [0.2207 0.13 0.23 0.48 0.55 02383 0 0.21 0.24 0.3 0.32 [5.8545  0.01 45 5.85 8.97 10.95
MLDO.7 [349.84 4667  [2196.8923 1123.9562/0.5518  0.16 0.29 0.55 0.8 1 03105 0.22 0.27 031 0.36 0.41 [9.6502  5.24 6.82 9.66 11.87 15.95
CVHDO3 [25.02  3.89 46161 20309 [01431 0.08 0.14 0.42 0.61 02283 0 02 0.23 0.29 0.34 [5.7601  0.01 4.09 5.76 9.79 1221
CVHDO4 (1757 292 85702 11842 [0135 0.01 0.14 0.28 0.52 02219 021 0.22 0.27 031 [6.2804  0.01 0.78 6.28 8.63 11.2
CVHDO5 [12.83 252 [6.056  1.0282 [01367 O O 0.14 0.27 051 02258 0 0.18 0.23 0.25 0.3 [7701  o0.01 05 7.79 10.37 13.17
CVHDO.6 [8.51 22 45655  1.0204 0256 O 0.15 0.26 031 0.41 02434 0 0.21 0.24 0.26 0.29 [11.0902  0.04 1022 11.99  13.93 18.28
CVHDO.7 [4.98 1.91 34720 15129 [03871 0.2 0.26 0.39 0.45 0.63 02791  0.23 0.26 0.28 0.29 0.32 241504 1548 1994 2415  27.73 3549
CVLDO3 [11.48 355 117661 02802 00245 O O 0.02 0.21 0.3 01965 0 0 0.2 0.25 0.25 [1.7862  0.02 0.02 479 14.39 18.49
CVLDO0.4 [20.11 4.42 16.8746  0.7356 [0.0369 0 0 0.04 0.23 0.35 02017 0 0 0.2 0.24 0.26 [1.0283  0.01 0.02 4.03 "0 11.67
CVLDO5 [28.81 5.41 27.224 1.9836 00772 0 0 0.08 0.24 0.39 02029 0 0.03 0.2 0.25 0.27 [5.2246  0.01 0.02 5.22 8.37 10.2
CVLDO0.6 [37.65 6.07 (350801  3.6471 [0.0888 0 0 0.09 0.23 0.37 02083 0 0 0.21 0.24 0.27 [4.8292  0.01 0.02 4.83 6.92 9.67
CVLDO.7 [44.56 6.59 400028 1255 00341 O O 0.03 0.1 0.31 02028 0 0 0.2 0.21 0.26 [2.4273  0.01 0.02 2.43 484 7.27
PHD0.3 |0.59 0.09 0.0083 00046 [0.5967  0.04 0.36 0.6 0.72 0.99 03274 021 0.28 0.33 0.35 0.39 [11.2321 343 9.23 11.23 1316 18.8
PHDO.4 [0.51 0.09 0.0076 00051 [0.6863  0.19 0.53 0.69 0.9 1.06 03435 0.4 0.3 0.34 0.37 0.39 14150 7.36 11.65 1416  17.21  24.06
PHDO5 [0.44 0.1 0.0089 0005 04921 0.2 0.33 0.49 0.64 0.79 0305  0.23 0.27 0.31 0.33 0.35 [16.3544 8.44 11 16.35 1817  22.23
PHDO.6 [0.36 0.1 0.0108 00034 [03768 0 0.27 0.38 051 0.81 02827 0 0.25 0.28 031 0.36 17.0881 0.02 1441 1709 2068  34.37
PHDO.7 [0.27 0.1 0.0103 00024 [02339 0.15 0.23 0.38 0.69 02578  0.18 0.23 0.26 0.28 0.34 [20.0818  0.04 1297 2008 2459  51.87
RW 463 172 2.8658 00339 [o0126 0 0.01 0.13 02 01875 0 (0 0.19 021 0.23 2.2539  0.02 0.03 2.25 1861  27.08
MRD 0.47 0.05 0.0028 00012 [04585  0.03 0.38 0.46 0.58 0.86 02976  0.19 0.28 03 0.33 0.36 [7.7946  1.92 6.46 7.79 8.41 11.18
MID 0.2 0.03 0.00074  6.78e-05 |0.097  4.04e-07 1.23e-06 0097  0.22 0.32 0.21 0 0.14 0.21 0.25 0.26 4.27 0008 0017 427 7.02 7.72
MAD 0.84 0.07 0.0036 00018 (05444  0.05 0.38 0.54 0.61 0.7 03023  0.19 0.27 0.3 0.32 0.33 [5.0058  3.14 441 521 55 6.47
EWD 0.29 0.04 00015  2-04 |01948 O 0.19 0.32 053 02359 0 0.18 0.24 0.28 0.31 [5.3018  0.01 0.02 53 7.81 11
LWD 0.73 0.07 0.004 00021 [0.4514 0.1 0.36 0.45 06 0.76 02853  0.18 0.27 0.29 0.31 0.35 [6.4005 0.7 5.14 6.4 6.8 7.15
EWP 0.59 0.1 0.009 00035 [0.4404  0.02 0.22 0.44 0.64 0.81 02924 0.8 0.24 0.29 0.33 0.36 [9.0405 281 7.67 9.94 13.13 14.92
SEQ 0.26 0.04 0.0019 0.00024 [0.12 4.04e-07 9.89-07 0.12 0.27 0.40 0.21 0 ".046e-15 0.21 0.26 0.28 5.62 0.01 0018 562 857 11.83
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GRANITE FALLS - AUDE

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
rem | Penver AV Y o0 [0 [ oo [o0m [0 | [0 5025 s pem paon | oV 50 p0®) p0s0) p07 500

MHD0.3 [573.38 484 2367.9672 83.5731 [0.0459 0 0 0.05 0.17 0.34 01594 0 0.06 0.16 0.19 0.23 15492 0 0.08 1.55 3.68 4.66
MHD0.4 63142  47.7 21604878 250.4517 |0.0971 0 0.04 0.1 0.19 0.29 01789  0.15 0.17 0.18 0.2 0.22 24505 0 1.22 2.46 3.17 4.05
MHDO5 67267 4351  [1892.4266 917366 [0.054 0 0.05 0.25 0.4 01628 0 0.15 0.16 0.21 0.25 1384 0.41 1.38 311 4,07
MHDO.6 (71327 37.85  [14333786 '45.8646 [0.0568 O 0 0.06 0.2 0.48 0173 0 0 0.17 0.21 0.27 09671 0.1 0.01 0.97 2.43 3.13
MHDO.7 |[764.69 3017  [838.4046  '57.4244 |0.0365 O 0 0.04 0.17 0.38 01857 0 0 0.19 0.22 0.26 09673 0 0 0.97 1.38 22
MLD0.3 (22007 2204  [4325154 345341 00763 O 0.01 0.08 0.13 0.35 01759  0.15 0.16 0.18 0.19 0.24 2651  0.01 0.61 2.65 3.42 553
MLDO0.4 [236.01 2578  [611.0578  27.4413 [0.0518 0 0.05 0.11 0.37 01648 0 0.14 0.16 0.18 0.24 23257  0.01 0.02 2.33 3.16 6.74
MLDO5 (25365 2874  [759.8983 1.0535 [0.0014 O 0 0 0.09 0.31 01535 0 0 0.15 0.18 0.23 0.298 0.01 0.01 0.3 2.98 6.3
MLD0.6 |[279.61 3201  [940.3898  7.3415 |0.0056 O 0 0.01 0.09 0.11 0.15 0 0 0.15 0.18 0.18 0899 0 0.01 0.9 3.77 4.25
MLDO.7 [31462 3541  [1241.3495 '68.0141 [0.0734 0 0.07 0.18 0.36 01834 0 0 0.18 0.23 0.26 24676 0.01 0.01 2.47 5.25 7.48
CVHDO.3 |26.49 3.88 46381 18259 [0126 O 0.1 0.13 0.22 0.45 0181 0 0.18 0.18 0.21 0.26 [5.2380  0.01 4.44 5.24 6.94 8.37
CVHDO04 [17.72 2.91 8.994 02189 [0.0313 O 0 0.03 0.1 0.31 01609 0 0.13 0.16 0.18 0.23 20053  0.01 0.02 2.91 5.37 8.28
CVHDO5 [12.35 252 (5.8694 01851 00233 0 0 0.02 0.14 0.23 0168 0 0 0.17 0.19 0.21 22751 0.01 0.01 2.28 7.2 9.07
CVHDO.6 |7.98 221 4.5869 01305 [0.0317 O 0 0.03 0.21 0.26 01582 0 0.03 0.16 0.21 0.22 43023 0.01 0.04 43 11.9 20.86
CVHDO.7 |4.08 173 2.8718 0 [0 0 0 0 0.09 0.19 00765 0 0 0.08 0.19 0.27 0.0629  0.02 0.04 0.06 12.97 21.67
CVLD0.3 [12.15 3.79 12.2373 0797 [oo711 0 0.02 0.07 0.26 0.31 01719  0.16 0.16 0.17 0.22 0.23 76763 0.02 261 7.68 14.31 15.76
CVLDO0.4 (2052 4.69 202795  1.3558 [0.0612 O 0.01 0.06 0.15 0.34 01667 0 0.15 0.17 0.19 0.23 5.7876  0.01 1.28 5.79 8.69 11.4
CVLDO5 [29.26 5.67 30.952 19792 00755 0 0.03 0.08 0.16 0.33 0.1668  0.15 0.16 0.17 0.19 0.23 [4.7668  0.02 3.03 477 7.42 10.34
CVLDO0.6 (38.92 6.55 425834 41749 01138 0 0 0.11 0.28 0.44 01911 0 0.14 0.19 0.24 0.26 [5.3536  0.01 0.02 5.35 7.69 9.63
CVLDO0.7 [47.36 6.69 12.648 21485 00491 0 0 0.05 0.17 0.45 01859 0 0.03 0.19 0.22 0.41 2,992 0.01 0.01 2.99 5.41 9.35
PHD0.3 [0.42 0.09 0.0085 0001 [01832 0.04 0.18 0.22 0.4 0193 0 0.07 0.2 0.21 0.25 83318 0.01 3.01 8.33 11.47 13.87
PHDO.4 [0.33 0.08 0.006 0001 [o1657 0 0.04 0.17 0.3 0.31 0204 0 0.18 0.2 0.23 0.23 86501  0.02 2.76 8.66 12.76 14.36
PHDO5 [0.27 0.07 0.005 0001 [01876 O 0.06 0.19 0.3 0.41 0209  0.16 0.18 0.21 0.23 0.25 10421 0.02 6.88 10.42 16.21 17.26
PHDO.6 (0.2 0.07 0.0049 "3e-04 [00449 0 0.04 0.3 0.58 01644 0 0.15 0.16 0.23 0.29 [6.0455  0.03 0.93 6.95 1827 2301
PHDO.7 [0.12 0.06 0.0033 "e-04 00165 0 0 0.02 0.15 0.52 01592 0 0 0.16 0.2 0.28 39809  0.04 0.06 3.98 16.4 25.54
RW 5.21 1.39 1.8439 0 [0 0 0 0 0 0.12 [0 0 0 0 0.1 0.18 0.0168  0.01 0.01 0.02 0.04 13.1
MRD 0.37 0.04 0.0018 2e-04 01154 0.02 0.12 0.25 0.37 01824 0 0.16 0.18 0.22 0.24 39716 0.01 1.47 3.97 5.61 7.34
MID 0.19 0.027 0.0007 3.80e-05 [0.056 O 0 0.06 0.16 0.27 0.17 0 0.03 0.17 0.19 0.22 3.13 0.01 0.01 313 4,93 7.97
MAD 0.79 0.06 0.004 2e-04 (00533 0 0 0.05 0.09 0.17 0.1685  0.15 0.16 0.17 0.17 0.19 17453 0 0.11 1.75 23 2.96
EWD 0.26 0.03 0.0011 0 00325 0 0 0.03 0.13 0.25 01755 0 0.07 0.18 0.19 0.21 [1.416 0.01 0.01 1.42 5.3 71
LWD 0.67 0.06 0.0033 2e-04 00731 0.01 0.07 0.12 0.29 01679 0 0.15 0.17 0.18 0.22 21711 0.01 0.52 217 3.24 4.49
EWP 0.74 0.07 0.0052 "8e-04 01669 O 0.02 0.17 0.3 05 01928 0 0.15 0.19 0.22 0.27 34066 0 114 341 5.68 8.09
SEQ 0.23 0.037 0.0014 6.27¢-06 0.06 0 0 0.01 0.06 0.16 0.15 0 0 0.15 0.16 0.19 0.79 0.1 0.1 0.79 3.27 8.01
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GRANITE FALLS -ORNE

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
ren = | Prerover AV Y 5@ [pem) [peso [ o0 [ 00 | 50 p02 om0 perm pam | o 50 p©2) pes) p07) oo

MHD0.3 [578.94 5729  [3299.6346 1653.8225[0.5108  0.15 0.24 0.51 0.61 0.69 02731  0.19 0.21 0.27 0.29 0.31 73729 317 444 7.37 8.11 9.17
MHD0.4 62028  56.16  [3317.1826 '1360.5849)0.4463  0.21 0.27 0.45 0.55 0.77 0259 0.2 0.22 0.26 0.28 0.32 [5.8046  3.95 464 5.89 7.09 8.01
MHDO5 65859 4953  [2486.7039 '1072.3888[0.4907  0.17 031 0.49 0.56 0.87 02707 0.9 0.23 0.27 0.28 0.34 [1.8730  3.19 413 4.87 5.88 7.03
MHDO0.6 70244 4162  [1633.3634 655.5304 |0.3221  0.14 0.25 0.32 0.57 0.71 0.2475  0.18 0.22 0.25 0.29 0.32 [3.6255  2.19 2.76 3.63 3.95 5.25
MHD0.7 |757.22 3191  [938.96 "349.9718 [0.3206 0 0.09 0.32 0.38 0.89 02535 0 0.24 0.25 0.33 0.35 R34 0 0.9 2.36 3.15 433
MLD0.3 20689 2091  [397.9067 220.8209 |0.5098  0.26 0.41 051 0.61 0.73 02749  0.22 0.25 0.27 0.29 0.32 [7.2165 551 5.93 7.22 8.09 8.82
MLDO04 |227.29 2529  [6184913 230302 [0397 o1 0.24 0.4 0.43 0.63 02497 018 021 0.25 0.26 03 [6.638  3.73 6.05 6.64 7.58 8.67
MLDO5 |255.62 3041  [876.1987 206.0719 |0.2799 0 0.08 0.28 0.38 0.79 02219 0 0.17 0.22 0.24 0.33 [5.3886  0.01 39 5.39 7.42 9.94
MLD0.6 29377 3529  [1153.7648 '366.7918 |0.2794 0 0.09 0.28 0.37 0.55 02231 0 0.18 0.22 0.24 0.31 [6.6685  0.01 3.72 6.67 6.89 7.63
MLDO.7 |337.74 384 [1411.0791  219.2794 [0.1322 0 0.01 0.13 0.21 0.34 0212 0 0.19 0.22 0.26 0.48 [4.1456  0.01 0.7 4.15 6.09 7.67
CVHDO.3 (2262 404 [16.0008  1.8267 [0.1186 O 0.04 0.12 0.42 0.49 01846 0 0.17 0.18 0.26 0.27 [5.9753 0.1 3.21 5.98 11.35  14.34
CVHDO4 (1615  3.17 [9.8199 14808 01157 O 0 0.12 0.24 0.41 01831 0 0.03 0.18 0.21 0.25 [7.8644 0.1 0.02 7.86 1131 11.89
CVHDO5 (1115 267 [6.7767 11818 01927 0.02 0.19 0.38 0.64 02123 0.5 0.18 0.21 0.26 0.3 95573 0.01 2.7 9.56 1474 3233
CVHD0.6 |6.87 2.27 5.4881 20067 03602 0 0.21 0.36 0.53 0.67 02481 0 0.2 0.25 0.28 0.33 M9.7602 0.02 13.12 19.77 3331 4411
CVHDO.7 [3.52 1.69 [2.9283 05899 02336 0 0 0.23 0.52 0.76 02724 0 0.19 0.27 0.33 0.36 M7.2511  0.05 1.19 17.25 3855 5162
CVLDO0.3 [1466  3.84 135424 74451 04738 026 0.34 0.47 0.6 0.75 0.2654  0.22 0.24 0.27 0.29 0.32 81304 11.8 1472 1814 2045 2449
CVLDO0.4 (2454 532 285477 143155 [0.4815  0.29 0.31 0.48 0.58 0.9 02672  0.22 0.23 0.27 0.29 0.34 M4.6253 1089 1232 1463  17.06 227
CVLDO5 (3438  6.44 417052  19.8796 [0528 O 0.35 0.53 0.6 0.66 0.28 0.22 0.25 0.28 0.29 0.3 [13.0746  0.03 1093 1307 1452 1553
CVLDO06 (4332  6.64 412875 185886 [0.3661  0.15 0.29 0.37 0.45 0.56 0.2557  0.19 0.23 0.26 0.27 0.28 [9.7461 561 771 9.75 1051 1235
CVLDO0.7 [49.74 658 405356  14.7343 [0.3621  0.06 0.23 0.36 0.47 0.59 02787  0.22 0.24 0.28 0.3 0.56 [78425  2.67 6.84 7.84 9.34 10.97
PHDO.3  |0.52 0.09 0.008 00015 0211 O 0.09 021 0.32 0.43 0204 0 0.17 02 0.23 0.26 [7.7617  0.01 5.33 7.76 9.99 12.67
PHD0.4 |0.43 0.09 0.0073 00017 [0.2309 0 0.09 0.23 0.29 0.77 02111 0 0.17 0.21 0.22 0.32 [9.3726  0.01 5.87 9.37 1078 29

PHDO5 [0.34 0.09 0.0087 00019 [0.2526 O 0.12 0.25 0.4 0.74 02161 0 0.18 0.22 0.25 0.32 116133 0.04 7.63 11.61 218 39.71
PHDO.6  [0.24 0.09 0.0085 00033 (03991 0.2 0.14 0.4 0.54 0.64 02516  0.16 02 0.25 0.29 0.31 2475714 52 1139 2476 3169  39.74
PHDO.7 [0.15 0.08 0.0075 00017 [0.2478 0.17 0.25 0.42 0.79 02626 0 0.22 0.26 0.32 0.34 [30.9209 0.04 19.34 3093  37.12  47.03
RW 5.82 1.81 3.1985 07967 02017  0.08 0.15 0.29 0.46 0.62 02262 017 0.19 0.23 0.26 0.29 127069  7.96 1033 1271 2903 3851
MRD 0.4 0.05 0.0021 "8e-04 03601 0.4 0.29 0.36 0.57 0.75 0.2397  0.19 0.22 0.24 0.28 0.32 [6.6506  4.35 6.4 6.65 8.36 9.61
MID 0.18 0024  |0.00054  2.56e-04 |0.48 0.21 031 0.48 0.60 0.72 0.26 0.21 0.23 0.27 0.29 031 9.13 7.07 7.81 9.13 10.5 12.08
MAD 0.77 0.07 0.0046 00017 [0401 01 0.31 04 0.63 0.84 02492  0.17 0.23 0.25 0.29 0.33 54642  2.66 465 5.46 751 9.09
EWD 0.25 0.03 0.0011 "3e-04 (02447  0.09 0.14 0.24 0.4 0.88 02132 017 0.19 0.21 0.25 0.34 [7.1354  4.46 5.36 7.14 751 12.69
LWD 0.65 0.07 0.0046 00022 [0.4428 0.8 0.31 0.44 0.69 0.83 02583 0.2 0.23 0.26 0.31 0.33 [75151  4.07 5.2 7.52 9.01 10.04
EWP 0.63 0.09 0.0082 00014 [01512 O 0.09 0.15 0.27 0.41 0188 0 0.17 0.19 0.22 0.25 [6.6385  0.01 458 5.64 6.78 9.46
SEQ 0.22 0037  |0.0014 5.26e-04 [0.36 0.24 0.32 0.36 0.53 0.62 0.24 0.21 0.23 0.24 0.28 0.29 1036 6.62 9.57 1036 1156  12.81
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GRANITE FALLS -VOSGES

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
5 quantiles 5 quantiles quantiles
men 0 [Penover AV W [0 [pe) [ poso [pemm [ pam |0 50 p02 s om0 | “Y [0 508 pos) por pam

MHDO0.3 [620.18 5919  [3458.779 1018.9495[0.3496  0.02 0.09 0.35 0.44 0.7 02526  0.17 0.19 0.25 0.28 0.32 49197 133 2.83 4.92 7.31 8.23
MHD0.4 67243  60.98  [3487.6055 872.9763 [0.2345  0.03 0.14 0.23 051 0.64 0225 0.8 0.2 0.23 0.29 031 [4.1047 1.7 3.22 41 6.24 9.25
MHDO5 70545 5561  [2983.1704 '696.5952 [0.2509 0 0.07 0.25 0.36 0.58 02309 0 0.18 0.23 0.26 03 36346 0 1.86 3.63 5.48 6.36
MHDO0.6 |741.82  49.06  [2502.7431 "496.986 [0.2161 0 0.16 0.22 0.34 0.52 0219 0 0.2 0.22 0.26 0.29 2.8893  0.01 2.33 2.89 4.34 5.26
MHDO0.7 |781.21 4027  [1547.6027 "280.132 [0.1455 0 0.02 0.15 0.21 0.43 02124 0.8 0.2 0.21 0.24 0.27 21062 0 0.62 211 2.9 3.36
MLD0.3 [218.77 21.89  [481.7769 '86.6435 [0.1865 O 0.04 0.19 0.29 0.33 02203 0 0.21 0.23 0.24 0.25 13004  0.01 121 43 53 5.67
MLDO0.4 |23826 2802  [700.8865 49118 |o.0111 0 0 0.01 0.14 0.21 01741 0 0 0.17 0.21 0.22 07164  0.01 0.01 0.72 3.88 4.33
MLDO0.5 |261.3 3482  [1096.3237 0.001 [0 0 0 0 0 0.05 00815 0 0.08 0.17 0.18 00111  0.01 0.01 0.01 0.02 2.52
MLDO0.6 [|294.44 4092  [1574.6387 'Be-04 [0 0 0 0 0 0 0 0 0 0] 0] 0] 0.0098 0.1 0.01 0.01 0.01 0.02
MLDO0.7 [337.72 4515  [2067.6135 55624 [0.0033 0 0 0 0.03 0.18 0172 0 0 0.17 0.18 0.22 04677  0.01 0.01 0.47 211 5.8
CVHDO.3 [24.78 3.95 16.1645 14216 [0.0919 0 0.04 0.09 0.19 0.3 01979 0 0.18 0.2 0.22 0.24 5.0521  0.01 2.9 5.05 6.85 9.29
CVHDO0.4 [17.42 3.05 [0.6892 0 [0 0 0 0 0.1 0.23 00958 0 0 0.1 0.2 0.23 0.027 0.01 0.01 0.03 5.4 7.77
CVHDO.5 [12.66 271 [6.7042 0 [0 0 0 0 0.15 0.3 02013 0 0.16 0.2 0.24 0.25 0.035 0.01 0.01 0.03 7.52 12.46
CVHDO6 (8.3 2.29 [2.8861 04489 [0.1061 0 0.02 0.11 0.19 031 01948 0.17 0.19 0.22 0.25 [7.8441  0.02 3.88 7.84 1258  18.77
CVHDO.7 [4.66 1.98 3.8038 03739 [0084 0.01 0.08 0.19 0.61 02013 0 0.18 0.2 0.23 031 12,6326 0.03 4,96 1263 2003 3222
CVLDO03 [12.89  3.97 150644 1.3698 [0.1308 0 0.03 0.13 0.38 0.56 02104 0 0.18 0.21 0.26 03 8.8731  0.01 5.48 8.87 19.46  24.32
CVLDO.4 [21.63 5.03 252343 62436 [0.2463 0 0 0.25 0.54 0.59 02645 0 0.16 0.26 03 03 11,1507  0.02 0.03 11.16 14.43 18.06
CVLDO.5 [30.64 6.1 [36.7531 61289 [0.1743 D 0 0.17 0.48 0.73 02435 0 0.17 0.24 0.29 0.33 8.0250  0.01 0.02 8.03 13.05 14.99
CVLDO.6 [39.84 6.96 433703  "1.2628  |0.0278 0 0 0.03 0.32 0.49 01878 0 0 0.19 0.25 0.28 21356  0.01 0.01 214 8.76 11.47
CVLDO.7 |47.46 7.27 52071 1e-04 [0 0 0 0 0.04 0.14 0.0856 0 0 0.09 0.18 0.21 00214  0.01 0.01 0.02 2.68 5.31
PHD0.3 [0.55 0.09 00077 0 © 0 0 0 0.16 0.32 0192 0 0 0.19 0.22 0.25 0.0258 0.1 0.02 0.03 6.63 9.4
PHDO0.4 [0.47 0.09 0.0074 "te-04 0.0546 0 0.01 0.05 0.36 0.67 01786 0 0.17 0.18 0.27 0.32 [3.9878  0.01 0.86 3.99 10.9 15.13
PHDO5 [0.4 0.09 0.009 00018 [02268 0 0.1 0.23 0.57 0.77 02333 0 0.2 0.23 03 0.34 10.9735  0.03 6.65 10.97 1615  19.59
PHDO.6 [0.32 0.1 0.009 00026 (0319  0.04 0.1 0.32 0.56 0.88 02451 0.7 0.2 0.25 03 0.35 16,0131  6.59 11.43 1601 2003 2526
PHDO.7 [0.23 0.1 0.0093 00034 (03423 0.1 0.34 0.49 0.61 0.2678  0.19 0.22 0.27 0.29 031 22405  0.04 1477 2241 2635 3005
RW 451 1.69 [2.9056 02603 [0.0875 0 0.03 0.09 0.16 0.31 02013  0.19 0.19 0.2 0.21 0.25 11.0258  0.01 373 11.03 1975 2411
MRD 0.44 0.05 00026  7e-04 |0.3016 O 0.04 0.3 0.6 0.81 02402 0 0.17 0.24 03 0.34 [6.1819  0.01 2.09 6.18 9.24 10.94
MID 0.19 0.03 0.0008 1.44e-05 [0010 0 0 0.01 0.16 0.44 0.18 (0 (0 0.19 0.21 0.27 13 0.01 0.01 1.30 5.79 7.6
MAD  [0.82 0.07 00039  Be-04  [0.1807  0.09 0.12 0.18 0.35 0.61 02129  0.19 02 0.21 0.25 031 33963  2.04 2.34 34 5.56 8.06
EWD 0.27 0.04 00017 0 [0 0 0 0 0 0.13 0 0 0 0 0.18 0.2 00113 001 0.01 0.01 0.02 2
LWD 071 0.07 0.0044 0001 [0.2053 0.4 0.09 0.21 0.4 0.6 0218 0.8 0.19 0.22 0.26 03 2101  1.86 2.63 41 6.54 7.87
EWP 0.62 0.09 0.0082 00013 [0.1662 0 0.03 0.17 0.3 0.65 02115 0 0.17 0.21 0.24 0.32 [5.9625  0.01 21 5.96 8.13 11.4
SEQ 0.25 0.047 0.0021 1.30e-09 [4.37e-07 0 0 0 0.03 0.23 7.10e-16 0 0 0 0.22 0.22 0.013 0.01 0.01 0.01 2.28 8.21
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MARBLEMOUNT- AUDE

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
ren = | Prevar AV W 0 Tre [ om0 [o0m [0 | 50 p02 oos0 porm s | OV [0 502 p050 07 o0

MHD0.3 [569.04 4759  [2184.6388 213.5499 [0.1017 0 0.03 0.1 0.2 0.25 01761 0 0.16 0.18 0.2 0.22 27435  0.01 172 2.74 3.61 4.07
MHD0.4 |631.47 4757  [2143.1984 '387.8267 |0.1528 O 0.08 0.15 0.34 05 01946  0.16 0.17 0.19 0.24 0.27 29763 2.19 2.98 4.27 5.43
MHDO5 [675.23  46.1 2000.2036  475.2159 [0.2126  0.01 0.12 0.21 0.42 0.58 02051  0.15 0.18 0.21 0.25 0.29 31636 0.8 2.34 3.16 4.26 5.41
MHDO.6 [7207 4019  [1599.2743 '587.3081 [0.3276  0.13 0.19 0.33 0.44 0.65 0.2353  0.18 0.2 0.24 0.27 0.3 3.2631 172 271 3.26 355 454
MHDO.7 [771.38 3273  [099.0856  291.9816 |0.2675 O 0.04 0.27 0.45 0.64 0238 0 0.21 0.24 0.27 03 22507 0.51 2.25 31 4.09
MLD0.3 [219.99 1915  [351.6896 132.8476 [0.305  0.09 0.23 0.3 0.52 053 02269 0.7 0.21 0.23 0.28 0.28 [5.0465 2.34 4.04 5.05 6.15 6.31
MLD0.4 [2386 2279  [446.0023 1703727 [0.3379  0.12 0.24 0.34 0.41 0.61 02341 0.8 0.21 0.23 0.25 0.29 54999  2.88 4.16 55 6.72 7.26
MLDO5 [2582 2573  [580.7584  207.981 [0.3061  0.12 0.22 0.31 0.41 0.58 0227 0.8 0.21 0.23 0.25 0.29 5619 281 4.49 5.62 6.7 7.85
MLD0.6 [28498 2882  [750.788  202.4039 [0.2229  0.04 0.12 0.22 0.37 0.52 02077  0.16 0.18 0.21 0.24 0.3 5131 165 3.46 5.13 6.04 7.29
MLD0.7 [317.74 3216  [976.9368  '175.1366 |0.1607 O 0.1 0.16 0.38 0.47 02053 0.7 0.18 0.21 0.26 0.4 3978 0.01 33 3.98 6.57 8.05
CVHDO.3 [27.58  4.07 16.824 20525 [0.2704  0.08 0.19 0.27 0.36 0.46 02207  0.17 0.2 0.22 0.24 0.26 78560  3.78 5.87 7.86 8.73 12.44
CVHDO4 1869  3.08 [9.8934 31013 (0346 011 0.22 0.35 0.44 051 0.2355  0.18 0.21 0.24 0.26 0.27 00629  5.32 7.29 9.06 11.34  14.08
CVHDO5 [13 2.62 [7.1856 21931 (03132  0.02 0.17 0.31 0.41 0.62 02289  0.15 0.19 0.23 0.25 0.29 11121 2.85 853 1112 1207 2242
CVHDO.6 [8.41 2.23 (4.3374 14639 0252 0.12 0.25 0.35 0.58 02321 0.8 0.18 0.23 0.25 0.29 12.3673  0.03 8.94 1237 1606  30.35
CVHDO.7 [4.37 1.81 3.1475 0492 [01703 0 0.04 0.17 0.24 0.57 0.2058  0.16 0.18 0.21 0.23 0.36 16.264  0.03 9.89 1626 2293 318
CVLDO3 1276  3.47 114361 37744 (03318  0.03 0.13 0.33 0.4 0.58 02335  0.16 0.18 0.23 0.25 0.29 [14.4149  7.02 9.62 1441 1737 1985
CVLDO04 [21.6 44 187608  2.8028 [0.2602  0.07 0.15 0.26 0.46 0.6 02159  0.17 0.19 0.22 0.26 0.29 10.7561  5.54 8.09 1076 1262 1631
CVLDO5 [30.16 533 285343  7.2728 (02322  0.04 0.12 0.23 0.41 0.55 0.21 0.16 0.18 0.21 0.25 0.28 [8.7473  3.76 5.74 8.75 1078 1343
CVLD0.6 [39.03 596 [33.9997 105057 [0.2885  0.03 0.13 0.29 0.46 0.53 02225  0.15 0.18 0.22 0.27 0.29 [8.6463  2.46 4.92 8.65 10.5 12.27
CVLDO.7 [46.48  6.09 38.352 134726 |0.3055  0.07 0.25 0.31 0.42 0.6 02329 017 0.22 0.23 0.27 0.47 77774 3.26 5.72 7.78 8.71 10.52
PHD0.3 [0.44 0.09 0.0073 00027 [0.4133 0 0.17 0.41 0.49 057 02625  0.18 0.21 0.26 0.27 0.28 111291 0.03 8.02 1113 154 21.08
PHD0.4 [0.34 0.08 0.0068 00011 [0.1841 0O 0.12 0.18 0.34 0.66 019 0 0.18 0.2 0.24 0.3 94463  0.03 7.19 9.45 1643  20.02
PHDO5 [0.27 0.08 0.0053 00013 [0.2086 0 0.07 0.21 0.32 0.56 02045 0 0.18 0.2 0.23 0.28 12.0547  0.01 6.7 1205 1933 226
PHDO.6 [0.2 0.07 0.0048 %-04 02222 0 0.07 0.22 0.28 0.43 02105 0 0.17 0.21 0.22 0.28 14.4574  0.03 8.96 1446 194 35.73
PHDO.7 [0.13 0.06 0.0035 5e-04 01422 0 0.07 0.14 0.29 0.36 01997 0 0.17 0.2 0.23 0.25 18.7645  0.03 1141 1876 2562 4581
RW 5.33 131 1.5809 00212 00151 0O 0 0.02 0.04 0.09 01538 0 0 0.15 0.16 0.17 22752 0.02 0.02 2.28 4.95 6.79
MRD 0.37 0.04 0.002 8e-04 04337  0.09 0.25 0.43 0.54 0.66 02561  0.17 0.21 0.26 0.28 0.3 7.2667  3.04 56 7.27 8.98 11.36
MID 0.19 0025  |0.0005 2.05e-04 |0.28 0.16 0.21 0.28 0.46 0.53 0.22 0.19 0.2 0.22 0.26 0.28 7.34 4.97 6 7.33 7.95 10.18
MAD 038 0.06 0.0042 00015 [0.3418 0.0 0.18 0.34 0.46 0.6 0.2358  0.16 0.2 0.24 0.26 0.29 47739 157 3.21 477 5.11 7.31
EWD 0.27 0.03 9e-04 4e-04 03406 022 0.24 0.34 0.47 0.62 02351 0.2 0.21 0.24 0.26 0.29 71547 465 5.93 7.15 7.88 9.04
LWD 0.68 0.06 0.0036 00012 02746  0.03 0.19 0.27 0.39 0.61 02206  0.16 0.2 0.22 0.25 0.29 48963  1.45 3.93 49 552 8.27
EWP 0.74 0.07 0.0058 0001 [0.1569 O 0.06 0.16 0.23 0.48 01907 0 0.16 0.19 0.21 0.27 40305  0.01 21 4.03 5.03 5.84
SEQ 0.23 0034  |0.0012 0.00026 [0.27 0.09 0.16 0.27 0.34 0.58 0.22 0.17 0.2 0.22 0.24 0.29 7.16 4,64 6 7.16 9.4 10.07
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MARBLEMOUNT- ORNE

variable Phenotypic Var.Comp. Narrow sense heritability Additive genetic coefficient of variation
) quantiles ) quantiles quantiles
ren = | Prewver AV Y TS0 Tre [ pesn [pem [paon | o0 e pesy o pa0 | “°V 50 p0%) pos) 07 000

MHD0.3 [575.75 5285  [2839.7372 '984.603 [0.3038  0.13 0.21 0.3 0.36 0.48 02281 0.8 0.21 0.23 0.24 0.27 47587 333 4.03 476 5.91 6.53
MHD0.4 (62020 5238  [2765.0006 567.943 [0.196  0.04 0.07 0.2 0.26 0.29 02006  0.16 0.17 0.2 0.22 0.22 3.7115 16 2.24 371 432 5.33
MHDO5 |[660.62 47.82  [2432.3446 "353.7794 [0.1419  0.01 0.06 0.14 0.27 0.38 01873  0.15 0.16 0.19 0.22 0.25 27282 0.43 1.9 273 3.73 452
MHD0.6 (70492 4252  [1830.4515 191.9653 |0.1482 0 0.04 0.15 0.25 0.41 02005 0 0.18 0.2 0.22 0.25 20066 0 1.03 2.01 3.08 417
MHDO0.7 |761.6 3415  [1127.3678 132.6021 |0.1629 0 0.05 0.16 0.35 0.65 02189 0 0.18 0.22 0.34 0.62 1519 0 0.95 152 277 3.75
MLD0.3 (21612  21.83  [474.4125 2449152 |05142 0 0.24 051 0.67 0.9 02823  0.19 0.23 0.28 0.31 0.34 70425 5.27 7.04 8.11 9.14
MLD0.4 [242.99 2072  [866.6727  '472.8266 |0.5803  0.07 0.33 0.58 0.78 0.96 02882  0.17 0.23 0.29 0.32 0.35 30993  3.36 7 9 10.34 13.83
MLD05 |[27551 3669  [1304.4368 771.1981 [0.4841  0.22 0.31 0.48 0.75 0.91 02663 021 0.23 0.27 0.32 0.34 10.1821  5.16 7.26 10.18 10.91 13.58
MLD0.6 |[317.74 42584  [1801.8999 '577.0936 [0.388  0.16 0.24 0.39 0.64 0.77 0.2655  0.19 0.22 0.27 03 0.32 7000 5.9 6.45 7.91 11.27 13.74
MLDO.7 36338 47.33  [2066.5921 999.0321 [0.4667  0.23 0.31 0.47 0.56 0.7 02963 0.3 0.27 0.3 0.37 0.69 3804 6 6.95 88 10.93 11.42
CVHDO0.3 [23.11 4.02 159647 27465 [01776 0.03 0.18 03 0.46 01975 0 0.07 0.2 0.23 0.27 [7.3606  0.01 1.75 7.37 10.85 13.77
CVHD0.4 |16.68 334 10.363 17503 01895 0 0.01 0.19 0.27 0.34 0.2067  0.16 0.19 0.21 0.22 0.24 [8.3358  0.01 1.39 8.34 11 15.61
CVHDO5 |11.51 2.82 [7.1346 11245 01456 O 0.03 0.15 0.31 0.4 01878 0 0.15 0.19 0.23 0.25 10.0656  0.01 2.95 10.07 15.61 21.88
CVHDO0.6 |7.14 251 [6.5964 06939 [0.1196 0 0.06 0.12 0.2 0.35 0183 0 0.16 0.18 0.2 0.24 11,3149  0.04 6.2 11.31 19.63 23.07
CVHD0.7 [3.77 1.91 3.7196 06447 01875 0 0.04 0.19 03 0.68 02059 0 0.18 0.21 0.34 0.65 16.2032  0.03 10.48 16.29  30.92 63.3
CVLDO0.3 [1381  3.93 14.834 39827 03096 O 0.12 0.31 0.45 0.58 0234 0 0.2 0.23 0.27 0.29 16.2307  0.02 9.77 16.23 19.52 20.78
CVLD0.4 |[2352 5.42 [28.9009 10397 [04557 0 0.19 0.46 0.54 0.63 02621 0.5 0.2 0.26 0.28 0.3 14.3721  0.49 "9 14.37 17.3 19.24
CVLD0.5 |32.49 6.35 [40.152 190119 (04648 O 0.24 0.46 051 0.59 0.2663  0.16 0.22 0.27 0.28 0.29 13.6226  0.01 8.14 13.62 14,74 16.43
CVLDO6 |4012 7 [48.3086  27.4483 [0.6337  0.17 0.39 0.63 0.73 0.84 02978 02 0.26 0.3 0.32 0.37 [12.7588  7.38 11.72 12.76 15.18 17.48
CVLD0.7 |4551 7.24 500379  "39.0287 [0.7359  0.25 0.52 0.74 0.86 1.16 03476 0.26 0.28 0.35 0.43 0.74 13.338  7.71 11.4 13.34 15.16 17.67
PHD03  [0.59 0.1 0.0105 00068 [0.6731  0.24 0.43 0.67 1.04 12 0312 0.2 0.26 0.31 0.36 0.38 14330 931 11.09 14.34 17.63 19.48
PHDO.4  [0.49 0.11 0.011 00078 |0.6918 0 0.33 0.69 0.98 1.41 03076 0 0.23 0.31 0.35 0.39 18.8798  0.04 1514 1888 201 21.32
PHDO5  [0.39 0.11 0.011 00053 04767 0 0.25 0.48 0.91 113 0.2665 0 0.21 0.27 0.34 0.37 19.6644 0.03 16.93 1966  22.09 26.71
PHDO6 [0.28 0.1 0.0102 0006 054 0 0.21 0.54 0.64 0.96 0279 0 0.22 0.28 03 0.35 [25.4835  0.04 19.23 2548 2955 33
PHDO.7 [0.17 0.09 0.0096 00033 [0.3915 0 0.22 0.39 0.68 1.06 0285 0 0.24 0.28 0.35 0.65 305147  0.04 2361 3051 454 7175
RW 5.24 173 [2.9483 03739 [0.1394 0.05 0.14 0.21 0.36 01907 0 0.16 0.19 0.21 0.24 12288 0.03 9.8 1229 15 18.73
MRD 0.43 0.05 0.0024 00026 [0.874 0.5 0.66 0.87 13 1.47 03376 0.19 0.3 0.34 0.38 0.39 11.9829  4.55 9.22 11.98 14.18 15.41
MID 0.19 0.03 0.0009 557e-04 [0.55 0.11 0.30 0.55 0.72 0.93 0.28 0.18 0.23 0.28 0.32 0.34 1220 460 8.50 12.20 15.01 16.3
MAD 0.77 0.07 0.0044 00015 [0.3503  0.12 0.2 0.35 0.44 0.48 0239 018 0.2 0.24 0.26 0.27 [24.0125  2.85 38 491 5.89 7.31
EWD 0.27 0.04 0.0018 %-04 05327 0.9 0.37 053 0.7 113 02784 0.2 0.24 0.28 0.31 0.37 11.2744  6.45 10.15 11.27 13.55 15.72
LWD 0.65 0.06 0.0041 00011 [0.2588  0.14 0.22 0.26 0.36 0.4 02183  0.19 0.21 0.22 0.24 0.25 [5.0456  3.45 4.19 5.25 6.22 7.39
EWP 0.59 0.11 0.0102 00048 [0.4134 0.1 0.26 0.41 0.49 0.96 02523 0.8 0.22 0.25 0.27 0.35 [11.2774 474 9.16 11.28 1263 20.09
SEQ 0.25 0.05 0.002 00015 |0.67 0.11 0.50 0.67 0.75 12 0.30 0.18 0.27 0.30 0.32 0.38 1564 5 13.57 15.64 17.37 17.88
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MARBLEMOUNT- VOSGES

variable Phenotypic Var.Comp. | Narrow sense heritability | Additive genetic coef‘ficientlof variation
) quantiles ) quantiles quantiles
rem o0 [Prerover AV Y 0 [pe [ peso [ o0 [ o0 [ [Tie pem) pesy perm paon | OV [5G p0®) p0s0) pe75 _paom

MHDO0.3 [613.94  62.48 3820.2626 129.8144 [0.0403 0 0 0.04 0.24 0.36 0229 0 0.2 0.23 0.27 0.3 1.88 0 0.01 1.88 4.94 5.8
MHD0.4 [659.81 6042  [3703.4782 '82.2461 [0.0219 O 0.02 0.11 0.38 0200 0 0.13 0.2 0.25 0.29 1.4243  0.01 0.01 1.42 257 6.11
MHDO5 [699.19 5367  [2814.4675 "108.1031 |0.0423 0 0 0.04 0.18 0.38 02123 0 0 0.21 0.25 0.29 15196 0 0.01 1.52 33 4.89
MHDO0.6 |739.46  46.23  [2272.7184 2438118 0.1392 0 0 0.14 0.2 0.29 02338 0 0 0.23 0.25 0.27 P13 0 0.01 2.12 2.72 321
MHDO.7 [779.22 3942  [1512.3201 19.0669 [0.0125 O 0.01 0.14 0.42 0217 0 0.08 0.22 0.25 0.31 03979 0 0.01 0.4 16 311
MLD0.3 [22377 2181  [469.2659 616413 [0.164 0.07 0.16 0.19 0.29 02331 02 0.22 0.23 0.26 0.29 [3.5601  0.01 2.24 3.56 4.35 456
MLD0.4 [249.72 2062  [782.893 151.2331 [0.163 0 0.16 0.4 053 02542 0 0.04 0.25 0.29 0.31 [4.8668  0.01 0.02 487 6.05 8.08
MLDO05 [279.07 3646  [1088.9814 '87.8774 [0.0493 0 0.05 0.21 0.56 0212 0 0.17 0.21 0.26 0.32 [3.3009  0.01 0.01 33 5.42 8.61
MLD0.6 [315.65 42.99  [1526.5503 0.003 [0 0 O 0 0.16 0.4 01935 0 0 0.19 0.24 0.29 00174  0.01 0.01 0.02 5.68 7.8
MLDO0.7 [359.91  47.06  [2117.0501 299.1028 [0.1234 0 O 0.12 0.37 0.48 02429 0 0 0.24 0.29 0.3 [4.3681  0.01 0.01 437 7.64 10.57
CVHDO.3 [25.26 419 [17.8157 49073 [02841 0 0.18 0.28 0.42 0.68 02657 0 0.25 0.27 0.29 0.34 [8.9612  0.01 6.5 8.96 11.15 13.99
CVHDO0.4 [18.19 3.39 112997 26711 [0.2505  0.11 0.18 0.25 0.29 05 02558  0.21 0.24 0.26 0.26 0.31 [8.0447  6.16 7.59 8.94 10.24 13.01
CVHDO.5 [13.02 2.75 [6.0525  1.0029 [0.1556 O 0.02 0.16 031 0.46 02346 0 0.21 0.23 0.28 0.3 [7.8884  0.02 1.85 7.89 11.46 13.03
CVHDO.6 [8.43 2.3 [5.2544 0 [0 0 O 0 0.14 0.31 02063 0 0 0.21 0.25 0.27 00412  0.02 0.02 0.04 10.23 13.43
CVHDO.7 [4.63 2 3.888 0 [0 0 O 0 0.09 0.3 0 0 0 0 0.22 0.28 00462  0.02 0.03 0.05 12.02 27.93
CVLDO3 [1254  4.07 13.787 0746 [|oo479 O 0.01 0.05 0.08 0.13 02015 0 0.2 0.2 0.22 0.23 [6.6891  0.01 2.28 6.69 8.94 10.95
CVLD0.4 [21.72 5.41 [25.7786 0 [0 0 0 0 0.1 0.23 0 0 0 0 0.22 0.25 0.0245  0.01 0.02 0.02 8.21 13.02
CVLDO5 [30.24 6.25 (37.7748 05558 0023 0 0 0.02 0.14 0.28 01988 0 0 0.2 0.23 0.26 [1.7296  0.01 0.01 173 7.02 12.5
CVLDO0.6 [38.09 6.87 30.9492  6.89 01934 0 0.19 03 0.7 0245 0 0.03 0.24 0.28 0.34 [6.5662  0.01 0.02 6.57 10.63 15.84
CVLDO.7 [4428  7.04 419961 5.8006 [0152 0 O 0.15 0.43 0.77 02585 0 0.19 0.26 0.31 0.35 [5.126 0.01 0.01 5.13 9.15 16.01
PHD0.3 [0.61 0.09 0.0086 00039 [0.4541 0.1 0.25 0.45 0.59 0.72 03026 0.2 0.25 0.3 0.33 0.35 [10.3667 5.84 7.9 1037 11 11.77
PHDO.4 [0.52 0.1 0.0095 0004 [0.47 0.03 0.19 0.47 0.55 0.72 02977 0.2 0.24 0.3 0.32 0.34 [12.2429 345 8.61 12.24 13.79 21.09
PHDO5 [0.43 0.11 0.0113 0004 [03318 0.2 0.26 0.33 0.44 0.57 02723 021 0.25 0.27 0.3 0.32 [15.3305  6.89 11.62 15.33 17.24 2459
PHDO.6 [0.34 0.11 0.0108 00036 [0.3034  0.04 0.2 0.3 0.41 0.74 02707  0.19 0.24 0.27 0.29 0.36 17427 819 14.44 17.43  20.85 23.79
PHDO.7 [0.23 0.1 0.0119 00025 [0.3007 O 0.08 0.3 0.47 0.64 0274 0 0.22 0.27 0.31 0.35 [25.2164  0.03 12.77 25.22 2926 4022
RW 442 151 [2.0829 0 [0 0 O 0 0.02 0.26 0 0 0 O 0.21 0.26 00611  0.02 0.03 0.06 2.28 12.58
MRD 0.46 0.05 0.0027 00012 [04721 017 0.37 0.47 0.55 0.63 03043 0.23 0.28 0.3 0.32 0.33 75813 4.7 7.36 7.58 8.42 971
MID 0.2 0.035 0.0008 4.20e-05 [0.05 404e-07 1.01e-06 0.05 0.12 0.42 0.20 0 0.19 0.2 0.23 0.29 3.44 0014 0018 3.44 453 14.63
MAD 0.82 0.07 0.004 0 0.0055 0 O 0.01 0.14 0.22 01954 0 0 0.2 0.23 0.25 04249 0 0.01 0.42 2.7 371
EWD 0.29 0.04 00016  2-04 |o1759 0 O 0.18 03 0.39 02408 0 0.19 0.24 0.27 0.29 [5.2458  0.01 0.47 5.25 6.62 10.9
LWD 0.71 0.07 0.0043 "2e-04 00373 0 0 0.04 0.15 0.29 01965 0 0 0.2 0.23 0.27 [1.8967  0.01 0.01 1.9 3.58 457
EWP 0.6 0.1 0.0106 0.0054 [0.4438  0.16 0.31 0.44 0.66 0.81 02944  0.23 0.27 0.29 0.34 0.36 11850  6.33 9.49 11.86 14.16 18.54
SEQ 0.27 0.05 0.002 0.00017 [0.12 4.04e-07 7.93e-03 0.12 0.23 0.35 0.23 7.0e-16 0.2 0.23 0.25 0.28 5.33 0.02 12 5.33 7.25 11.06
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=0.05,0.01,0.001
Fig.2 : test Kruskal-Wallis, heritabilité

Obs.: ablines 1.3,2,3 : probab. alpha

180



* X ®
X ®
y * »
H * = ®
O % b7 3
¢ * 5 °
L m * o
Z x|
il ¥ | B e
3 * xe
x * = o
X S ®
X ¥ ®
¥ X ®
* X ®
" ¥ Xe
= * X ®
w_nm ¥ o X
*¥ &
¥ &
] ®
X * ®
KX ®
X * ®
X ®
* X ®
* X
¥ Xl ®
X @ X
¥ [z ]
* X e
¥ o ®
X e
I I I I
(o] © Lo < ™ N —

anjen'di1sal Jo oT Bo| anjosqe

Fig.3

03s
dW\3
ami
am3
avin
ain
adn
Mo
£2'0dHd
9'0dHd
S'0dHd
¥7'0dHd
€'0dHd
L'0d7INO
9'0dIND
S'0dIND
¥'0dINO
€0d7INO
£L'0AHAD

9'0dHAD

Fig.3 : test Kruskal-Wallis, AGCV

S'0dHAD

Obs.: ablines 1.3,2,3 : probab. alpha=0.05,0.01,0.001

¥'0dHAD

€'0dHAD

L'0aTN

9'0dIN

S'0dIN

7'0aTN

€'0aTIN

L'0aHN

9'0aHI

S'0aHN

7'0aHN

€'0aHN

181



Dim 2 (15.09%)
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Fig.4.a: ACP-heritabilité - diagramme de dispersion des individus . . e,
J J P Fig.4.a ACP heritabilité
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Dim 1 (36.16%)

Fig.4.b : ACP-heritabilité- variables (seules les variables avec une contribution (cos2) > 0.5

sont présentées) Fig.4.b ACP h2
ig.4.
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Dim 2 (14.79%)
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Fig.5..b : ACP-AGCV- variables (seules les variables avec une contribution (cos2) > 0.5

sont présentées)
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Tableau 5 Pourcentage de la variance expliquée par les trois premiéres composantes

h? AGCV
Composant eigenvalue % de la variance eigenvalue % de la variance
1 0.58 36.16 376.21 31.045
2 0.24 15.09 179.24 14.80
3 0.21 13.42 156.33 12.90
% cumulé de
la variance 64.67 58.74
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Tableau 6. Contribution des variables

h? AGCV
variable | DIM1 \ DIM?2 | DIM2 | DIM1 | DIM2 | DIM3
MHDO.3 155 049 486 048 006 0,00
MHDO.4 081 100 953 027 000 001
MHDO.5 085 1,70 1059| 019 0,00 0,07
MHDO.6 1,01 035 1249 013 0,00 0,09
MHDO0.7 090 039 834 008 005 0,19
CVHDO.3 007 019 024 020 015 0,16
CVHDO.4 014 003 022 063 023 034
CVHDO0.5 035 004 045 121 468 255
Haute densité et bois final | CVHDO.6 035 113 323| 506 356 1218
CVHDO.7 068 047 504| 2284 2501 3823
PHDO.3 818 788 072 102 1,99 015
PHDO0.4 10,19 1473  014| 164 686 0,30
PHDO0.5 6,04 795 028 305 897 012
PHDO.6 381 112 044| 933 7,08 311
PHDO.7 1,59 000 035| 3533 14,07 39,08
LWD 1,62 163 1016| 052 005 027
MAD 1,74 126 980| 049 005 0,74
MLDO.3 307 58 111| 034 062 0,03
MLDO.4 448 211 268 063 1,19 0,00
MLDO0.5 368 064 315/ 055 1,06 0,01
Faible densité et bois | MLDO.6 390 005 024/ 08 08 015
initial MLDO.7 424 375 016| 056 085 0,30
CVLDO0.3 1,19 710 007 108 385 0,02
CVLDO.4 141 814 023| 126 1,88 0,09
CVLDO0.5 1,91 529 005 09 1,78 0,02
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CVLDO0.6 308 334 336 081 18 044
CVLDO.7 426 264 564 099 225 026
EWD 454 073 19| 105 160 0,01
EWP 218 1033 003 1,19 048 0,18
MID 394 623 117 105 230 0,00
SEQ 618 135 300| 161 446 0,02
Largueur et densité MRD 11,87 1,94 0,21 1,23 1,33 0,21
moyenne des cemes | pyy, 018 013 007 342 080 0,66
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CHAPITRE 111
Les résultats de I"analyse de corrélation canonique sont présentés dans le Tableau 1

Les inerties canoniques sont présentées dans les tableaux 2 et 3.

Les résultats de I"analyse des corrélations simples entre les estimations des paraméetres génétiques et les variables climatiques et édaphiques au
niveau des provenances sont présentés dans les tableaux 4 et 5.

Tableau 1 : test Wilks Lambda pour la corrélation canonique

h* AGCV
Canonical | X;=annual average | X;=annual average Xi=g.s. average
Correlation | p A | pvalue | p A | p.value | p A | p.value
1 0.77 | 0.08 | (***) 0.85 0.04 | (***) 0.85 | 0.06 | (**%)
2 ns 0.76 0.15 | (**) ns
3toS ns ns ns

Probabilités des corrélations : (***) p<0.001, (**) p<0:01, (*) p<0.05, ns non significatif.
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Tableau 2 : inerties canoniques- variable U

h’ AGCV
Xi Xi=moyenne Xi=moyenne X~=moyenne de la
annuelle annuelle saison de
croissance
U; U, U;
ETP 0.68 0.83 -0.04 0.83
WD 0.60 0.70 -0.13 0.65
™ 0.50 0.75 -0.28 0.78
WR 0.44 0.70 -0.32 0.62
PP -0.38 -0.32 0.14 -0.13

Réf. : ETP: évapotranspiration (Penman), WD : déficit d'eau, TM : température moyenne, WR : réserve d’eau, PP : précipitation
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Tableau 3 : inerties canoniques- variable V

h? AGCV
Y; Yi=moyenne Yi=moyenne Y=moyenne de la
annuelle annuelle saison de
croissance
V; V, V;
Segment | MHDO0.3 | -0.44 -0.51 0.03 -0.50
haut
MHDO0.4 | -0.22 -0.32 0.10 -0.30
densité et
bois final | MHDO0.5 | -0.27 -0.30 0.06 -0.27
MHDO0.6 |-0.14 -0.20 0.15 -0.16
MHDO0.7 | -0.05 -0.15 0.25 -0.10
CVHDO0.3 | -0.14 -0.25 -0.07 -0.27
CVHDO0.4 | -0.09 -0.20 -0.16 -0.22
CVHDO.5 | -0.22 -0.25 -0.27 -0.30
CVHDO0.6 | -0.16 -0.17 -0.27 -0.23
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CVHDO0.7 | -0.14 -0.20 0.02 -0.20
PHDO0.3 -0.30 -0.10 -0.20 -0.14
PHDO0.4 -0.32 -0.30 -0.03 -0.28
PHDO0.5 -0.33 -0.37 -0.01 -0.37
PHDO0.6 -0.29 -0.30 -0.02 -0.28
PHDO.7 -0.21 -0.28 -0.08 -0.27
MAD -0.40 -0.44 -0.15 -0.46
LWD -0.34 -0.42 -0.10 -0.43
Segment MLDO0.3 | -0.24 -0.22 -0.30 -0.23
faible
MLD0.4 | -0.19 -0.25 -0.33 -0.28
densité et
bois MLDO0.5 |-0.23 -0.28 -0.32 -0.30
initial
MLDO0.6 | -0.33 -0.33 -0.30 -0.37
MLDO0.7 | -0.26 -0.32 -0.02 -0.33
CVLDO0.3 | -0.05 0.03 -0.25 0.02
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CVLDO0.4 | -0.10 -0.06 -0.37 -0.09
CVLDO0.5 | -0.23 -0.17 -0.33 -0.20
CVLDO0.6 | -0.20 -0.18 -0.27 -0.20
CVLDO0.7 | -0.33 -0.25 -0.32 -0.27
SEQ -0.35 -0.33 -0.31 -0.37
MID -0.23 -0.23 -0.33 -0.26
EWD -0.24 -0.28 -0.31 -0.32
EWP -0.30 -0.56 0.14 -0.53
MRD -0.33 -0.34 0.02 -0.32

Réf : MHD : moyenne segment haut densité, MLD : moyenne segment faible densité, CVHD : coefficient de variation segment haut densité,
CVLD : coefficient de variation segment faible densité, PHD : proportion segment haute densité, toutes les variables sont calculées pour les
seuils de 0.3 a 0.7 kg/dm-3-). SEQ : moyennes des 100 premiers points de densité du bois initial, MID : densité minimale de cerne, MAD :
densité maximale de cerne, MRD : densité moyenne de cerne, EWD : densité bois initial, LWD : densité bois final, EWP : proportion de bois

initial.
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Table 4 : corrélation entre h2 des variables de microdensité et variables climatiques et édaphiques

Moyennes annuelles

Moyennes de la saison de végétation

provenance h?
TMy PPy ETPy WRy WDy TMgs PPgs ETPgs WRgs WDgs
MHDO0.3 | -0.58*** ns -0.42* -0.55*** | -0.47** | -0.34* ns -0.36* -0.52** | -0.43**
MHDO0.4 | -0.48** ns ns -0.43** | -0.35* ns ns ns -0.40* -0.33*
MHDO.5 | -0.58*** | 0.41* -0.46** | -0.51** | -0.55*** | -0.42* 0.42* | -0.41* -0.52** | -0.51**
MHDO0.6 | -0.52** ns -0.39* -0.48** | -0.47** ns 0.38* ns -0.50** | -0.44**
MHDO0.7 | -0.44** ns ns -0.47** | -0.39* ns ns ns -0.50** -0.36*
MLDO0.3 0.34* -0.40* 0.33* ns 0.36* 0.34* ns 0.33* ns ns
MLDO.4 ns -0.35* ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.5 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.6 ns ns ns ns -0.34* ns ns ns ns ns
MLDO0.7 | -0.43** 0.36* -0.42* -0.45*%* | -0.45%* ns ns -0.38* -0.46** | -0.42*
CVHDO.3 | -0.49** ns -0.52** | -0.46%* | -0.44** | -0.48** ns -0.51** | -0.41* -0.41*
Enumclaw CVHDO0.4 ns ns -0.40* ns -0.35* -0.36* ns -0.42* ns -0.37*
CVHDO.5 | -0.36* ns -0.44%** ns -0.44** | -0.38* ns -0.43%* ns -0.42*
CVHDO.6 | -0.33* ns ns ns -0.38* ns ns ns ns -0.33*
CVHDO.7 | -0.36* 0.43** ns -0.36* -0.39* ns ns ns -0.43** ns
CVLDO0.3 | 0.48** -0.43** 0.51** 0.44** 0.49** 0.47** ns 0.49** 0.45** 0.44**
CVLD0.4 | 0.57*** | -0.54*** | 0.60*** | 0.47** 0.61%** | (Q.53%** ns 0.57*** | 0.52** 0.55%**
CVLDO0.5 ns -0.51%* ns ns ns ns ns ns ns ns
CVLDO.6 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVLDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.3 -0.53%** ns -0.51** | -0.52** | -0.53*** | -0.43** ns -0.47** | -0.52** | -0.45**
PHDO.4 -0.66%** ns -0.58*** | -0.70*** | -0.57*** | -0.47** ns -0.51** | -0.66*** | -0.50**
PHDO.5 -0.65%** ns -0.57*** | -0.68*** | -0.52** | -0.48** ns -0.52** | -0.61*** | -0.46**
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PHDO.6 -0.47%** ns -0.37* -0.43** -0.33* ns ns -0.33* -0.37* ns
PHDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
RW ns ns ns -0.10 ns ns ns ns ns ns
MRD -0.40%* ns ns -0.38* ns ns ns ns -0.34%* ns
MID ns -0.39%* ns ns ns ns ns ns ns ns
MAD -0.70*** | 0.50** -0.61*** | -0.61*** | -0.68*** | -0.55*** ns -0.54*** | _0.65*** | -0.57***
EWD -0.20 ns ns ns ns ns ns ns ns ns
LWD -0.57*** | 0.35* -0.44%** -0.51** -0.52%** -0.44%** 0.33* | -0.39* -0.51** -0.47**
EWP -0.58%** ns -0.55%** | -0.58*** | -0.52** -0.52%* ns -0.51%* -0.54*** | -0.46**
SEQ ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MHDO0.3 | -0.49** 0.38* -0.61*** | -0.46** -0.59*** | .0.49** ns -0.59*** | .0.54*** | -0.51**
MHDO0.4 | -0.49** ns -0.61%** | -0.47** -0.56*** | -0.49** ns -0.61%** | -0.52** -0.53***
MHDO.5 | -0.44** ns -0.59%** | _0.44%** -0.49%** -0.52** ns -0.60*** | -0.45%* -0.48**
MHDO0.6 | -0.45** ns -0.58*** | -0.45** -0.45%** -0.50** ns -0.59%** | -0.45** -0.43**
MHDO.7 ns ns -0.34%* -0.39* ns -0.35* ns -0.35* -0.36* -0.25
MLDO.3 -0.49%** ns -0.63*** | -0.47** -0.49%** -0.61%** ns -0.67*%** | -0.45** -0.48**
MLDO.4 ns ns -0.42%* ns ns -0.46** ns -0.47** ns ns
MLDO.5 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
Granite Falls MLDO.6 ns ns -0.40%* ns ns -0.47** ns -0.47** ns ns
MLDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.3 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.5 ns ns -0.34* ns ns -0.36* ns -0.38* ns ns
CVHDO.6 ns ns -0.47** ns -0.42%* -0.43** ns -0.49** ns -0.41%*
CVHDO.7 | -0.36* ns -0.34%* -0.44** ns ns ns -0.34* -0.42%* ns
CVvLDO0.3 | -0.42* ns -0.52%** -0.41%* -0.41%* -0.53%** ns -0.52%* -0.45** ns
CVLD0.4 | -0.44** ns -0.55%** | -0.44** -0.51** -0.49** ns -0.55%** | -0.49** -0.41*
CVLDO.5 | -0.43** ns -0.53*** | -0.40* -0.46** -0.48** ns -0.52%* -0.45** -0.36*
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CVLDO.6 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVLDO0.7 ns ns -0.34* ns ns ns ns -0.37* ns ns
PHDO.3 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.5 ns ns ns ns -0.35* 0.34* ns ns -0.36*
PHDO.6 -0.37* 0.38* -0.41* ns -0.45** -0.33* 0.33* | -0.37* ns -0.40*
PHDO.7 -0.45** ns -0.40* -0.51** -0.39* -0.33* ns -0.34* -0.50** ns
RW -0.45** ns -0.58*** | -0.42* -0.46** -0.49%* ns -0.59*** | -0.39* -0.46**
MRD -0.45** 0.35* -0.51** -0.33* -0.52** -0.47** ns -0.51** -0.36* -0.50**
MID -0.34* ns -0.50** -0.37* -0.35* -0.51%* ns -0.53*** | -0.38* ns
MAD -0.53*** | 0.36* -0.66*** | -0.50** -0.62*** | -0.56*** ns -0.66*** | -0.54%** | -0,59***
EWD ns ns ns ns ns ns ns ns ns
LWD -0.49** ns -0.64*** | -0.45** -0.55%** | -0.54%** ns -0.65%** | -0.49** -0.54%**
EWP ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
SEQ -0.39* ns -0.58*** | -0.36* -0.41* -0.58*** ns -0.63*** | -0.34* -0.41*
MHDO.3 ns ns -0.42* ns ns -0.41* ns -0.44** ns -0.28
MHDO0.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns 0.35%*
MHDO.5 0.44** ns 0.36* ns 0.45** 0.40* ns 0.39* ns 0.50**
MHDO.6 0.60*** ns 0.55*** | (0.53*** | (0.55*** | 0.46** ns 0.56*** | 0.51** 0.55%**
MHDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.3 ns -0.39* ns ns ns ns ns ns ns ns
Marblemount MLDO.4 ns -0.34* ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.5 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.6 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.7 ns ns ns ns ns -0.35* ns -0.35* ns ns
CVHDO.3 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO0.4 | 0.41* ns 0.48** 0.43%** 0.42* 0.50** ns 0.51%** 0.39* 0.45%*
CVHDO.5 | 0.38* ns 0.35* 0.45%* ns ns ns ns 0.41* ns
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CVHDO.6
CVHDO.7
CVLDO.3
CvVLDO.4
CVLDO.5
CVLDO.6
CvLDO.7
PHDO.3
PHDO.4
PHDO.5
PHDO.6
PHDO.7
RW

MRD
MID
MAD
EWD
LWD
EWP
SEQ

0.47**
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.40*
-0.37*
-0.35*
-0.42*
ns
-0.34*
ns

0.43**
ns

0.42*

-0.56***
ns

ns
ns

-0.41*

-0.41*
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

0.45**
ns
ns
ns
ns
ns

-0.35*
-0.41*
-0.46**
-0.39*
-0.37*
-0.47**
-0.43**
-0.46**
ns
ns
ns
ns
-0.52**
ns

0.40*
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.38*
-0.45**
-0.42*
ns
ns
-0.41*
ns

0.35*
ns

0.37*

-0.53***
ns

0.48**
ns
0.38*
ns
ns
ns
ns
-0.35*
-0.37*
ns
ns
-0.37*
-0.34*
-0.33*
ns
ns
ns
0.37*
-0.47**
ns

0.39%
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.41*
-0.49%*
-0.39*
ns
-0.49%*
-0.44%*
-0.43**
ns
ns
ns
ns
-0.48**
ns

-0.39*
ns
-0.34*
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

0.45**
ns
ns
ns
ns

-0.36*
-0.39*
-0.42*
-0.47**
-0.39*
-0.34*
-0.46%**
-0.48**
-0.46%**
ns
ns
ns
ns
-0.48**
ns

0.37*
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.34*
-0.39*
-0.37*
ns
ns
-0.35*
ns
ns
ns

0.33*

-0.52%**
ns

0.53***
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.36*

-0.36*
ns
ns

-0.35*
ns
ns
ns

0.33*
ns

0.38*

-0.40*
ns
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Table 5 : corrélation entre AGCV des variables de microdensité et variables climatiques et édaphiques

provenance

AGCV

Moyennes annuelles

Moyennes de la saison de végétation

TMy PPy ETPy WRy WDy TMgs PPgs ETPgs WRgs WDgs
MHDO0.3 | -0.61*** | 0.34* -0.49** -0.55*** | -0.55*%** | 0.37* ns -0.43** -0.54*** | .0.50**
MHDO0.4 | -0.49** ns ns -0.44** -0.38%* ns ns ns -0.42%* -0.38*
MHDO.5 | -0.54*** | 0.34* -0.41%* -0.48** -0.49** -0.35* 0.42** | -0.37* -0.48** -0.49**
MHDO.6 | -0.44** ns ns -0.45%** -0.38* ns ns ns -0.46** -0.37%*
MHDO.7 | -0.41* ns ns -0.45%** ns ns ns ns -0.46** ns
MLDO.3 ns -0.35%* ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.5 ns ns -0.33* -0.33* ns ns ns ns -0.34* ns
MLDO.6 -0.46** ns -0.49%** -0.43** -0.51%* -0.39%* ns -0.47** -0.42%* -0.49%**
MLDO.7 -0.58*** ns -0.53*** | .0.63*** | -0.54*** | -0.37* ns -0.47** -0.62*** | .0.47**
CVHDO.3 | -0.48** ns -0.56*** | -0.45** -0.46** -0.54*** ns -0.57*** | -0.41* -0.45%**
Enumclaw CVHDO.4 | -0.34%* ns -0.48** ns -0.39* -0.44** ns -0.50** ns -0.40*
CVHDO.5 | -0.43** ns -0.54*** ns -0.50** -0.49** ns -0.56*** ns -0.48**
CVHDO.6 ns 0.36* ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.7 ns 0.36* ns ns ns ns ns ns -0.35* ns
CVLDO.3 0.51** -0.41%* 0.52** 0.48** 0.47** 0.52** ns 0.50** 0.48** 0.42*
CVLDO0.4 0.59*** | .0.60*** | 0.56*** | 0.50** 0.60*** | (0.53*** | .0.33* 0.51** 0.57*** | 0.50**
CVLDO.5 ns -0.53%** ns ns 0.34* ns ns ns ns 0.26
CVLDO.6 ns -0.33%* ns ns ns ns ns ns ns ns
CVLDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.3 -0.36%* ns -0.34%* -0.38%* -0.35%* ns ns ns -0.39%* ns
PHDO.4 -0.57%** ns -0.52%** -0.65%** | -0.51** -0.37%* ns -0.45** -0.64%** | -0.43**
PHDO.5 -0.67%** ns -0.61%** | -0.71%** | -0.57*** | -0.51** ns -0.58*** | -0.67*** | -0.52**
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PHDO.6 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
RW ns ns -0.36* ns ns ns ns -0.36* ns ns
MRD -0.38* ns ns -0.40* ns ns ns ns -0.37* ns
MID ns -0.34* ns ns ns ns ns ns ns ns
MAD -0.73%** | (Q0.53%** | -0, 72%** | -0.64%** | -0.74*** | -0.62%** ns -0.68*** | -0.70*** | -0.64%**
EWD ns ns -0.34* ns ns ns ns -0.33* ns ns
LWD -0.62*** | 0.38* -0.53** | -0.53*** | -0.56*** | -0.52** 0.37* | -0.51** | -0.53*** | -0.56***
EWP -0.68*** | 0.36* -0.70%*** | -0.65%** | -0.67*** | -0.64%** ns -0.66*** | -0.64%** | -0.61***
SEQ ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MHDO0.3 | -0.57*** | 0.42* -0.69*** | -0.53*** | -0.64*** | -0.59*** ns -0.67*** | -0.59*** | -0,58%**
MHDO0.4 | -0.59*** ns -0.70%*** | -0.57*** | -0.63*** | -0.56%** ns -0.70*** | -0.60*** | -0.61***
MHDO.5 | -0.53*** ns -0.66*** | -0.55%** | -0.55%** | -0.55%** ns -0.65%** | -0.54*** | -0.56%**
MHDO0.6 | -0.60*** ns -0.66*** | -0.61%** | -0.55*** | -0.52%* ns -0.64*** | -0.59%** | -0.52**
MHDO0.7 | -0.45%* ns -0.39* -0.52** | -0.35* -0.36* ns -0.37* -0.48%* ns
MLD0.3 | -0.48** ns -0.59*** | -0.47** | -0.46** | -0.56*** ns -0.63*** | -0.45** | -0.43**
MLDO.4 ns ns -0.38* ns ns -0.41* ns -0.43** ns ns
MLDO.5 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns

. MLDO.6 ns ns ns ns ns -0.36* ns -0.37* ns ns

Granite Falls

MLDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.3 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.5 ns ns -0.36* ns ns -0.38* ns -0.40* ns -0.33*
CVHDO0.6 ns 0.37* -0.48** ns -0.44** | -0.41%* ns -0.51** ns -0.42*
CVHDO.7 | -0.34* ns -0.35* -0.38* ns -0.35* ns -0.37* -0.37* ns
CVLDO0.3 | -0.41* ns -0.48** | -0.38* -0.40* -0.45** ns -0.47** | -0.42* ns
CvVLD0.4 | -0.39* ns -0.51** | -0.37* -0.46** | -0.47** ns -0.51** | -0.42* -0.40*
CVLDO.5 | -0.37* ns -0.45** | -0.33* -0.39* -0.43** ns -0.45** | -0.38* ns
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CVLDO.6 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVLDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.3 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.5 ns 0.34* ns ns ns ns ns ns ns ns
PHDO.6 -0.39* 0.51** -0.52** ns -0.54%** | -0.47** 0.38* | -0.52** | -0.34* -0.51**
PHDO.7 -0.48** ns -0.55%** | 0,55%** | -0.47** | -0.47** ns -0.52** | -0.54*** | -0.41*
RW -0.54%** ns -0.61*** | -0.53** | -0.51** | -0.48** ns -0.59*** | -0.50** | -0.52**
MRD -0.44** ns -0.48** | -0.34* -0.48** | -0.45%* ns -0.48** | -0.36* -0.45**
MID ns ns -0.42* ns ns -0.44** ns -0.46** ns ns
MAD -0.61*** | 0.42%* -0.75%** | -0.55%** | -0.68*** | -0.61*** ns -0.76%** | -0.59*** | -0.66%**
EWD ns ns ns ns ns ns ns -0.34* ns ns
LWD -0.56*** | 0.34* -0.73*** | -0.51%* | -0.62*** | -0.61%** ns -0.74*** | -0.54%** | -0.62***
EWP ns ns ns ns ns ns ns ns ns -0.33*
SEQ -0.36* ns -0.49** | -0.35* ns -0.51** ns -0.55%** ns ns
MHDO0.3 ns 0.33* -0.43** ns ns -0.43** ns -0.46** ns -0.34*
MHDO0.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MHDO.5 | 0.34* ns ns ns 0.38* ns ns ns ns 0.42*
MHDO0.6 | 0.51** ns 0.46** 0.41* 0.49** 0.39* -0.38* 0.46%* 0.39* 0.52%*
MHDO.7 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.3 ns -0.35* ns ns ns ns ns ns ns ns
Marblemount MLDO.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.5 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.6 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
MLDO.7 ns ns -0.38* ns ns -0.40* ns -0.41* ns ns
CVHDO.3 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.4 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
CVHDO.5 ns ns ns 0.37* ns ns ns ns ns ns
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CVHDO.6
CVHDO.7
CVLDO.3
CvVLDO.4
CVLDO.5
CVLDO.6
CvLDO.7
PHDO.3
PHDO.4
PHDO.5
PHDO.6
PHDO.7
RW

MRD
MID
MAD
EWD
LWD
EWP
SEQ

0.35*
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

0.39*
ns
ns

-0.76***
ns

ns
ns

-0.39*

-0.33*
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

0.43**

ns

ns
ns
ns
ns
ns
ns
-0.33*
ns
ns
ns
ns
-0.37*
-0.48**
-0.42*
ns
ns
ns
ns
-0.76%**
-0.34*

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.38*
ns
ns
ns
ns

-0.70***
ns

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.36*
ns
ns
ns
ns
ns

-0.68***
ns

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
-0.41*
-0.50**
-0.37*
ns
ns
ns
ns
-0.70%**
ns

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

ns

ns

ns

ns

ns
-0.35*
-0.37*

ns
-0.34*

ns

ns
-0.37*
-0.53%**
-0.42*

ns

ns

ns

ns
-0.72%**
-0.39*

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.33*
ns
ns
ns
ns

-0.70%**
ns

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

-0.36*
ns
ns
ns
ns
ns

-0.60***
ns

Ref pour les tableaux 4 et 5 : MHD : moyenne segment haut densité, MLD :

segment haut densité, CVLD : coefficient de variation segment faible densité,
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moyenne segment faible densité, CVHD : coefficient de variation

PHD : proportion segment haut densité, toutes les variables sont

calculées pour les seuils de 0,3 a 0,7 kg/dm™. SEQ : moyennes des 100 premiers points de densité du bois initial, MID : densité minimale de
cerne, MAD : densité maximale de cerne, MRD : densité moyenne de cerne, EWD : densité bois initial, LWD : densité bois final, EWP :

proportion de bois initial. ETP : évapotranspiration (Penman), WD : déficit d eau, TM : température moyenne, WR : réserve en eau du sol, PP :




précipitations, suivi par y = moyenne annuelle, et par g.s : moyenne de la saison de végétation. Probabilités des corrélations : (***) p<0.001, (**)

p<0:01, (*) p<0.05, ns non significatif.
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