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BIOLOGIE ET ECOLOGIE

VALORISER ET RENFORCER LES MECANISMES
D’EVOLUTION GENETIQUE PAR LA SYLVICULTURE,
POUR L’ADAPTATION AU CHANGEMENT CLIMATIQUE

FRANCOIS LEFEVRE?® — THOMAS BoOIVIN® — AURORE BONTEMPS? — FRANCOIS COURBET? -
HENDRIK DAvVI? — MARION DURAND-GILLMANN? — BRUNO FADY? — JULIE GAUZERE? —
CINDY GIDOIN? — MARIE-JOE KARAM? — HADRIEN LALAGUE? — SYLVIE ODDOU-MURATORIO? —
CHRISTIAN PICHOT?

NDLR. Cet article est la traduction, par les auteurs, d’un article original en anglais publié en 2014 :
LEFEVRE F., BOIVIN T., BONTEMPS A., COURBET F, DAVI H., DURAND-GILLMANN M., FADY B.,
GAUZERE J., GIDOIN C., KARAM M.J., LALAGUE H., ODDOU-MURATORIO S., PICHOT C., 2014. Considering
evolutionary processes in adaptive forestry. Annals of Forest Science, 71, pp. 723-739.

Les auteurs n’ont pas inclus dans cette traduction les nouvelles références parues depuis 2014, ils
ont seulement mis a jour la pagination des références qui y figuraient déja lorsque cela était néces-
saire. Ces questions relévent d’un champ de recherches actuellement trés actif et, en particulier,
les approches de modélisation se sont beaucoup développées et commencent a fournir des élé-
ments d’appréciation quantitative sur les mécanismes décrits dans cet article.

INTRODUCTION

L’adaptation génétique est un processus dynamique

Le fonctionnement des écosystémes dépend de l'adaptation des organismes vivants a leur envi-
ronnement physicochimique. En particulier, la mauvaise adaptation des arbres aux conditions locales
peut provoquer des dysfonctionnements de I’écosystéme tels que le dépérissement des foréts ou
’échec de la régénération, et elle peut également affecter les interactions biotiques entre les arbres
et les espéces associées. Les expériences de plantations comparatives multisites, qui permettent
de modéliser la réponse des populations actuelles aux paramétres climatiques, suggérent que le
changement climatique entrainera un risque élevé de mauvaise adaptation des essences, au moins
dans certaines parties de leur aire de répartition (Savolainen et al., 2007 ; St Clair et Howe, 2007).
Pour faire face au changement climatique et continuer de remplir les fonctions qu’on leur assigne,
les peuplements devront répondre dans un délai d’une a quelques générations d’arbres a des évé-
nements climatiques extrémes plus fréquents et plus intenses, a un changement tendanciel continu
des parameétres climatiques moyens et a d’autres changements associés tels que des épidémies
de parasites émergents (IPCC, 2007). Par conséquent, les services écosystémiques rendus par les
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foréts dépendront de l'intensité et de la vitesse d’évolution des populations d’arbres en réponse
au changement climatique (Rehfeldt et al., 2001).

L’adaptation doit étre considérée dans une perspective dynamique comme un ensemble de pro-
cessus d’évolution qui modifient les populations et les communautés et leur permettent de s’adap-
ter a leur environnement. Parmi ces processus, 'adaptation génétique, c’est-a-dire I’évolution
génétique d’une population en réponse a la sélection, peut étre rapide et contribuer au succés
écologique des espéces confrontées au changement climatique, y compris les arbres forestiers
(Aitken et al., 2008 ; Hoffmann et Sgro, 2011). Une étude a souligné le fort potentiel de réponse
évolutive au changement climatique chez les arbres (Alberto et al., 2013). Toutefois, il existe aussi
des limites a 'adaptation méme chez les espéces d’arbres qui ont une grande taille de popula-
tion et produisent d’énormes quantités de graines (Bradshaw, 1991), comme le prouvent les limites
des niches bioclimatiques des espéces et 'existence de niches inoccupées.

Au cours du siécle dernier, les forestiers ont réussi a adapter certaines ressources génétiques fores-
tieres a des conditions bioclimatiques trés différentes de celles de leur aire d’origine, obtenant
ainsi de bons niveaux de survie, croissance et reproduction dans les nouveaux environnements.
Les exemples emblématiques sont le transfert de Pinus radiata a travers différents continents (Yan
et al., 2006) et le transfert du Sud vers le Nord de Picea abies en Europe (Skrgppa et al., 2010).
Ces adaptations ont été obtenues aprés seulement quelques générations d’arbres, grace a deux
mécanismes principaux : la capacité des arbres a ajuster certains caractéres morphologiques ou
physiologiques en fonction de I’environnement, ce qu’on appelle plasticité phénotypique, et I’évo-
lution de la composition génétique des populations sous l'effet de la sélection naturelle. La plas-
ticité phénotypique des caractéres individuels et la capacité d’évolution sont ainsi des facteurs du
potentiel adaptatif des populations, ce ne sont pas des propriétés figées, ces propriétés dépendent
des conditions environnementales et de la diversité génétique de la population et sont donc elles-
mémes susceptibles d’évoluer (Pigliucci, 2008). Au sein de chaque population, les évolutions de
la diversité génétique résultent de la combinaison de processus aléatoires et sélectifs qui peuvent
étre affectés par les pratiques de gestion forestiére. La question de savoir si une réponse immé-
diate a la sélection peut entraver les capacités d’évolutions futures par une trop forte érosion de
la diversité génétique reste ouverte. L'expérience des programmes d’amélioration génétique a long
terme sur des plantes annuelles montre que des populations peuvent conserver leur capacité de
réponse a une sélection continue pour certains caractéres : ainsi, les capacités d’évolution ont été
maintenues sur plus de 100 générations de sélection pour la teneur en protéines et en huile dans
la population d’amélioration du mais de Illlinois (Moose et al., 2004). Aucune expérimentation
d’aussi long terme n’est disponible chez les arbres. Cependant, 'adaptation locale qui est appa-
rue couramment chez la plupart des espéces d’arbres au cours de la recolonisation postglaciaire
fournit une illustration de I’évolution réalisée en réponse aux variations spatiales et temporelles
du climat (Savolainen et al., 2007). Il est intéressant de noter que cette adaptation locale n’a pas
complétement érodé la variation génétique intrapopulation des caractéres adaptatifs (Mimura et
Aitken, 2007 ; Alberto et al., 2013). Le maintien a long terme de « I’évolutivité » dépend également
des relations entre les génes influant sur les caractéres soumis a sélection. Dans le cas d’un carac-
tére dont la variation génétique est liée a la variabilité de plusieurs génes, Kremer et Le Corre
(2012) ont montré que les changements évolutifs résultent d’abord de la sélection des bonnes
combinaisons des multiples génes tout en gardant la diversité au niveau de chacun des génes.

Cependant, 'adaptation n’est pas sans limite. Futuyma (2010) et Kuparinen et al. (2010) ont iden-
tifié les facteurs qui peuvent limiter ’adaptation, depuis le court terme jusqu’aux échelles de temps
géologiques de l'apparition de nouvelles espéces. En se concentrant sur une échelle de temps éco-
logique plutdt que géologique, on retiendra ici sept contraintes aux changements évolutifs. Sur les
deux premiéres contraintes évolutives, les pratiques forestiéres ont un impact trés faible (mais non
nul) : contraintes développementales résultant des effets multiples, parfois antagonistes, que peut
avoir la variation d’un caractére sur différentes composantes de la performance individuelle d’un
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arbre (survie, croissance ou reproduction), contraintes génétiques résultant des interactions entre
différents génes agissant sur la variation d’'un méme caractére, ou des effets d’'un méme géne sur
différents caractéres. En revanche, les pratiques forestiéres ont un impact direct ou indirect mar-
qué sur cing autres facteurs susceptibles de freiner ’adaptation : un manque de diversité géné-
tique, une élimination d’individus par d’autres mécanismes que la sélection naturelle, une réduction
drastique du nombre de reproducteurs efficaces conduisant a une dérive génétique aléatoire qui
freine la réponse a la sélection naturelle et érode la diversité génétique, des flux de génes mas-
sifs en provenance de génotypes mal adaptés aux conditions locales, une trop faible mortalité
empéchant la sélection naturelle de s’exprimer.

Plusieurs niveaux de diversité (environnementale, phénotypique, génétique) déterminent effective-
ment I'adaptation dans une forét, et il n’est pas aisé d’identifier quels sont les facteurs limitants.
Chaque environnement ne peut étre réduit a un seul paramétre : par exemple l'altitude combine
la température, les précipitations, le sol, les facteurs biotiques, etc. De méme, un niveau de per-
formance donné, par exemple la survie dans des conditions de stress, peut &tre obtenu par dif-
férentes combinaisons de caractéristiques fonctionnelles. Enfin, chaque caractéristique fonctionnelle
peut étre obtenue par différents génotypes. Par conséquent, on peut difficilement attribuer une
valeur adaptative intrinséque a chaque valeur d’un caractére physiologique ou a chaque variant
d’un géne: la valeur adaptative d’un caractére ou d’un géne est variable. Cette complexité est
également une chance pour 'adaptation car elle offre une certaine flexibilité et il existe plusieurs
chemins biologiques pour parvenir a une solution écologique.

La gestion des foréts peut améliorer leur adaptation au changement climatique de trois fagons

Premiérement, une stratégie de “contréle total” consiste a remplacer le peuplement local par une
ressource génétique supposée mieux adaptée. Cela se fait par la plantation de matériel forestier
de reproduction, qui provient soit d’un programme d’amélioration génétique, soit d’un peuplement
classé. Cette stratégie permet des évolutions drastiques, mais elle exige de minimiser les incerti-
tudes quant a l'intégration écologique effective de la ressource génétique introduite dans le contexte
local sous les climats futurs (des incertitudes subsistent toujours au-dela méme des critéres de
choix de la ressource introduite, par exemple sur des interactions avec la faune et la flore locale).

Deuxiémement, une stratégie de “pilotage” consiste a guider, c’est-a-dire accélérer et orienter, les
processus d’évolution naturelle en utilisant la ressource génétique locale, intégrée dans son envi-
ronnement actuel. Ceci est réalisé par la régénération naturelle. Cette stratégie ne produit que des
changements progressifs, limités par le potentiel évolutif de la ressource locale, mais elle est souple
et réduit l'incertitude écologique liée a lintroduction de matériel exogéne.

Troisiemement, une stratégie combinée consiste a suivre la stratégie de pilotage aprés enrichisse-
ment génétique de la ressource locale avec une certaine quantité de matériel introduit. Ceci per-
met d’augmenter le potentiel évolutif et d’accélérer I’évolution tout en limitant U'incertitude écologique
due a lintroduction.

La premiére stratégie ayant déja été traitée ailleurs, voir par exemple St Clair et Howe (2007) pour
une expérience concréte sur Pseudotsuga menziesii, nous nous concentrons ici sur les deuxiéme
et troisiéme stratégies. Trois questions principales se posent dans ce contexte :

— a quelle vitesse les populations d’arbres peuvent-elles évoluer en réponse aux changements ?

— les populations garderont-elles leur capacité d’adaptation a des changements continus et
a des aléas imprévisibles sur le long terme ?

— comment la pratique forestiére peut-elle affecter, positivement ou négativement, les pro-
priétés d’adaptation et d’adaptabilité au fil du temps ?

Du fait de la complexité des mécanismes de ’évolution qui, de plus, interagissent avec des condi-
tions locales et des scénarios de changement climatique trés divers, les deux premiéres questions
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ne peuvent recevoir que des réponses spécifiques au cas par cas. Pour aborder la troisieme ques-
tion, nous appelons ici “sylviculture par et pour I’évolution” une forme particuliére de gestion adap-
tative qui intégre le renforcement des mécanismes de I’évolution comme l'un de ses objectifs, et
nous proposons de raisonner cette stratégie sur la base des impacts attendus de la sylviculture
sur les mécanismes d’évolution des populations d’arbres face au changement climatique.

Dans une premiére partie, nous décrivons les mécanismes fondamentaux de I’évolution en utili-
sant un nombre limité de paramétres afin de proposer une grille d’analyse simple. Nous montrons
comment ces quelques paramétres peuvent aider a comprendre des situations complexes. La grille
d’analyse permet également une interprétation mécaniste des contraintes évolutives mentionnées
ci-dessus. Puis, nous utilisons cette grille d’analyse pour évaluer les effets attendus des pratiques
forestiéres actuelles et pour suggérer de nouvelles options sylvicoles qui pourraient préserver autant
que possible les objectifs de la sylviculture tout en conduisant les populations d’arbres vers des
changements évolutifs plus rapides et le maintien d’une capacité d’évolution, ou évolutivité, sur
le long terme. Enfin, nous passons en revue les outils génétiques disponibles pour le suivi des
changements adaptatifs et des processus d’évolution, et nous concluons par des perspectives
futures de gestion expérimentale et de recherche.

LES MECANISMES FONDAMENTAUX DE L’EVOLUTION GENETIQUE COMME GRILLE D°’ANALYSE

La diversité génétique est en constante évolution : chaque événement de reproduction sexuée
génére des combinaisons génotypiques nouvelles et uniques, dont certaines sont ensuite élimi-
nées par des processus de sélection et de hasard (la dérive génétique). La sélection et la dérive
génétique peuvent étre efficacement décrites avec un nombre limité de paramétres. Un large
éventail de scénarios d’évolution peut étre obtenu en considérant les interactions entre la sélec-
tion, la dérive génétique, le flux de génes et la plasticité. En raison du nombre limité de géné-
rations d’arbres dans les échelles temporelles considérées ici, nous négligeons l’effet des
mutations sur la diversité génétique a ’échelle de la forét (des mutations ponctuelles surviennent
en permanence mais de nombreuses générations sont nécessaires avant que leurs fréquences ne
puissent devenir suffisantes pour avoir un effet notable sur la diversité génétique a I’échelle de
la population).

Réponse a la sélection mono- et multicaractéres

La sélection résulte de I’élimination des individus ayant la plus faible valeur sélective, par une
faible reproduction ou une faible survie. Une pression de sélection sur un caractére peut modifier
la moyenne du caractére dans la population (sélection directionnelle), ou sa variance (sélection
stabilisante ou perturbatrice), ou les deux. Bien qu’il n’intégre pas en détail tous les mécanismes
biologiques de I’évolution des populations naturelles, le modéle de la génétique quantitative
(Falconer, 1960), qui suppose qu’un grand nombre de génes interagissent avec I’environnement
pour déterminer la variation entre arbres d’un caractére, c’est-a-dire la variation phénotypique, a
depuis longtemps fait preuve d’une valeur prédictive remarquable a travers tous les résultats
concrets des programmes de sélection végétale et animale depuis le milieu du XX® siécle. Ce
modéle prédit le taux d’évolution de la moyenne d’un caractére par génération sous l'effet de la
sélection directionnelle directe, comme suit :

R =ih.o, ou bien, exprimé en unités d’écart-type phénotypique, R' = R/0, = i.h?
ol :
i est l'intensité de la sélection, c’est-a-dire la différence de moyenne entre les adultes qui contri-

buent a la génération suivante et la moyenne globale de la population, exprimée en unités d’écart
type (i est directement lié & la proportion d’individus sélectionnés) ;
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h est la racine carrée de I’héritabilité au sens strict, qui est le rapport entre la variance génétique
additive et la variance phénotypique (h?=0,%/0,? ol 0,2 est la variance génétique additive et 0,2
est la variance phénotypique).

Dans la nature, la sélection n’opére pas sur chaque caractére séparément mais sur la perfor-
mance ou valeur sélective globale des individus. Par conséquent, la réponse de chaque carac-
tére a la sélection naturelle est une forme de sélection indirecte et ’équation précédente est
légérement modifiée comme suit: R = B.0,? ot B est le coefficient de régression partielle de la
valeur sélective sur le caractére considéré, aussi appelé gradient de sélection. Cette formulation
s’étend au cas multicaractéres, ol la réponse sur chaque caractére intégre ses corrélations avec
d’autres caractéres sélectionnés (Lande et Arnold, 1983). Pour conclure, la sélection peut donc
étre résumée avec seulement quatre paramétres de base : la variance phénotypique, 0,7 la
variance génétique g,% lintensité de la sélection / (sélection directe) ou le gradient de sélection
(sélection naturelle).

Sur la base d’une revue bibliographique des études empiriques menées sur toutes sortes d’orga-
nismes, Gingerich (2009) a recensé des taux d’évolution (R") de 'ordre de 0,1 & 0,3 écart-type phé-
notypique par génération, similaires pour ’évolution a long terme et la micro-évolution. La figure 1
(p. 388) montre le taux d’évolution attendu d’un seul caractére en sélection directe avec diffé-
rentes valeurs d’héritabilité et d’intensité de sélection. Comme expliqué dans la section suivante,
la gestion forestiére peut modifier i et, par conséquent, changer proportionnellement R'.

Un caractére répond a la sélection si trois conditions sont remplies simultanément (Endler, 1986) :
— s’il existe une variation phénotypique au sein de la population,
— si cette variation est héréditaire,

— et si cette variation est corrélée a la variation de la valeur sélective.

Chaque terme de I’équation ci-dessus n’est pas fixe, il varie en fonction de l’environnement
(Charmantier et Garant, 2005) et en fonction du fond génétique de la population (Carter et al.,
2005). Chez les arbres, la sélection naturelle est un processus complexe car la pression de sélec-
tion varie d’une année a lautre et peut changer radicalement entre les stades de vie, tant en
termes de direction (par exemple, la sélection est différente dans une parcelle de semis dense ou
au stade adulte) qu’en termes d’intensité (par exemple, le taux de mortalité est beaucoup plus
élevé au stade juvénile tandis que la sélection sur le succés reproducteur ne se produit qu’au
stade adulte). Du fait de ces fluctuations des paramétres de sélection au cours de la dynamique
du peuplement forestier, le processus de sélection ne conduit pas systématiquement a I’épuise-
ment total de la variation génétique au sein des populations d’arbres : une grande partie de la
variance génétique des caractéres fonctionnels est généralement maintenue au sein de chaque
population malgré des divergences adaptatives marquées entre populations (Alberto et al., 2013).
L’absence de variance génétique intrapopulation pour un caractére quantitatif n’a été qu’exception-
nellement signalée chez les arbres (Saenz-Romero et al., 2006). Il est intéressant de noter que les
interactions complexes entre les génes impliqués dans la variation d’un caractére et les inter-
actions avec d’autres caractéres sont sources de contraintes a I’évolution, liées a des corrélations
défavorables (Walsh et Blows, 2009), mais elles contribuent aussi, inversement, au potentiel d’évo-
lution a long terme par la capacité a faire apparaitre une variation adaptative nouvelle dans un
nouveau contexte environnemental ou génétique (Le Rouzic et al., 2007). Les contraintes fonction-
nelles, qui entrainent des corrélations environnementales entre différents caractéres, peuvent éga-
lement limiter la réponse a la sélection. Non pris en compte dans le modéle prédictif précédent,
les effets épigénétiques, c’est-a-dire les modifications héréditaires de I’expression génétique déter-
minées par ’environnement, peuvent également contribuer a ’adaptation a des changements envi-
ronnementaux rapides (Bossdorf et al., 2008 ; Skrgppa et al., 2010).
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FIGURE 1 TAUX D’EVOLUTION ATTENDU PAR GENERATION (R')
POUR UN SEUL CARACTERE SELECTIONNE EN SELECTION DIRECTE,
. EXPRIME EN UNITES D’ECART-TYPE PHENOTYPIQUE, .
POUR DIFFERENTES VALEURS D’HERITABILITE (h2) ET DIFFERENTES INTENSITES DE SELECTION (i)

En supposant une distribution gaussienne du caractére, I’élimination de 25 %, 50 % ou 75 % de la population
correspond a des valeurs de i = 0,42, 0,80 ou 1,27, respectivement. La gamme des valeurs empiriques de R'
trouvées dans la littérature par Gingerich (2009) se situe entre les lignes pointillées.

/' i= 1,75 (90 0/0)

- 1=1,27 (75 %)

- 1=0,80 (50 %)

=042 (25 %)

_——i=0,20 (10 % éliminés)

Changements aléatoires dus a la dérive génétique et au régime de reproduction

La dérive génétique explique la réduction progressive de la diversité génétique qui se produit par
le jeu du hasard lors de la reproduction dans les petites populations en I'absence de sélection,
de mutation ou de migration. En outre, les petites populations sont sujettes a une augmentation
de la consanguinité en raison de la plus grande probabilité de croisement entre parents apparen-
tés. La consanguinité a un double effet : elle réduit la capacité de reproduction, en cas de dépres-
sion de consanguinité, et elle maintient un taux élevé d’association non aléatoire entre les variants
de différents génes (déséquilibre de liaison), ce qui représente une réduction de la diversité des
combinaisons génotypiques effectivement présentes dans la population. Un régime de reproduc-
tion ol les arbres se croisent de fagcon non aléatoire peut aussi affecter la consanguinité. Le régime
de reproduction, y compris le taux d’autofécondation (la plupart des espéces d’arbres peuvent
s’autoféconder), varie selon les individus et les populations, selon la diversité des donneurs de
pollen et selon la fécondité relative et la distribution spatiale des arbres reproducteurs.

Selon les hypothéses du modéle de population théorique de Wright-Fisher (Wright, 1931), la réduc-
tion de la diversité génétique et 'laugmentation de la consanguinité sont déterminées par un seul
paramétre, la taille de la population. En utilisant ce modéle théorique avec ses hypothéses comme
une référence, on définit I'effectif efficace d’'une population réelle qui subit un taux de perte de
diversité génétique par génération (noté AHe) ou d’augmentation de consanguinité (noté AF) comme
étant la valeur Ne telle que : AHe = — 1/2Ne ou AF = 1/2Ne. Sous certaines hypothéses génétiques,
on peut montrer que Ne mesure également le taux de réduction de la variance additive par géné-
ration : Ag,? = - 1/2Ne. La taille efficace d’une population Ne est donc définie par le taux d’évo-
lution de la diversité génétique ou de la consanguinité, et non par la taille réelle de la population N.
Le plus souvent, Ne n’est pas directement estimable dans les populations naturelles (@ moins d’avoir
des suivis temporels d’estimations de la diversité génétique, He ou 0, ou de la consanguinité, ),
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mais ses changements peuvent étre prédits : diminuer Ne signifie augmenter Uintensité de la dérive
génétique. Ainsi, lorsque la population réelle s’écarte de I’hypothése de contribution aléatoire des
reproducteurs a la génération suivante, on peut montrer que : Ne = (4N — 2)/(V + 2) ol V est la
variance réelle du succés reproducteur, c’est-a-dire que Ne diminue de fagon inversement propor-
tionnelle a cette variance : plus les reproducteurs ont une contribution inégale a la génération sui-
vante, plus les effets de la dérive génétique sont forts.

On considére généralement que les populations d’arbres ont un grand effectif efficace (Petit et
Hampe, 2006), en partie parce que |'allofécondation est prédominante et les flux de génes se font
sur de longues distances, en particulier par le biais du pollen (Ashley, 2010) ; elles ne devraient
donc pas étre trop affectées par la dérive génétique. Dans leur étude bibliographique, Schoen et
Brown (1991) notent que les estimations de Ne pour les espéces d’arbres dans leur aire naturelle
sont dans la méme gamme que celles d’autres plantes allofécondées : des valeurs moyennes autour
de 3 000 pour Pseudotsuga menziesii et > 8 000 pour Pinus sylvestris et Picea abies, avec de fortes
variations entre populations au sein de chaque espéce. Cependant, localement, les contributions
a la reproduction par voie de graines et de pollen sont trés inégales entre les individus (Burczyk
et al., 2002 ; Krouchi et al., 2004 ; Oddou-Muratorio et al., 2005) et la grande majorité du pollen
ne se disperse que dans le voisinage immédiat, ce qui peut réduire considérablement la taille effi-
cace de la population. Dans leur revue bibliographique, Smouse et Sork (2004) ont constaté que
Ueffectif efficace du pool pollinique N, , défini comme un nombre équivalent de contributeurs au
nuage pollinique fécondant chaque argre meére, varie de 2 a 200 dans les populations d’arbres.
Nep peut étre trés petit dans certaines populations : des populations fragmentées d’espéces polli-
nisées par le vent de Quercus humboldtii (Fernandez-M et Sork, 2005) et de Quercus alba (Smouse
et al,, 2001) présentent des estimations de N, autour de 6 et 8 respectivement. En revanche,
dans les populations forestiéres continues, plusieurs études estiment des valeurs élevées de Nep :
Robledo-Amuncio et al. (2004) ont estimé un N,, > 70 dans une population espagnole de Pinus
sylvestris. Les populations fragmentées, les populations isolées et les populations a faible densité
ont un risque d’extinction plus élevé en raison de I’érosion de la diversité par la dérive génétique
(Goodell et al., 1997 ; Hardy et al., 2004 ; Robledo-Armuncio et al., 2004 ; Aguilar et al., 2008).

Interactions entre la sélection, la dérive, les flux de génes et la plasticité phénotypique

Une interaction bien connue entre la dérive et la sélection est la spirale d’extinction (Gilpin et
Soule, 1986) : lorsqu’il y a un fardeau génétique dans la population (accumulation de mutations
défavorables), une diminution rapide de la taille de la population entraine une dérive génétique
accrue et une augmentation de la consanguinité, ce qui entraine une diminution de la valeur sélec-
tive moyenne qui réduit encore la taille de la population, ce qui, avec le temps, entrainera ’ex-
tinction dans un déclin a vitesse croissante. Cependant, il n’existe, a notre connaissance, aucune
preuve expérimentale que ce type de spirale d’extinction ne se soit jamais produit chez les arbres.
Par ailleurs, des génotypes résistants qui émergent dans la population voient leur contribution rela-
tive a la génération suivante augmenter et peuvent rétablir la croissance de la population s’ils ne
sont pas éliminés au hasard, un mécanisme connu sous le nom de sauvetage évolutif (Gomulkiewicz
et Holt, 1995). La possibilité de sauvetage évolutif dépend de la taille des populations, de leur
diversité génétique et du degré de mauvaise adaptation dans le nouvel environnement.

Dans le cas ol l'environnement change a la fois dans 'espace et dans le temps, les flux de génes
peuvent apporter dans la population des génes préadaptés (Pease et al., 1989 ; revue par Kremer
et al., 2012). Kuparinen et al. (2010) ont montré que la dispersion du pollen et des graines a
longue distance accélére le processus d’adaptation. Dans les populations d’arbres, on s’attend a
ce que les flux de génes par pollen contribuent plus a ce processus que ceux par graines, les dis-
tances moyennes de pollinisation étant généralement de plusieurs centaines de métres (Ashley,
2010) et une distance maximale de 100 km ayant été mesurée pour le pollen transporté par voie
aérienne chez Pinus sylvestris (Robledo-Arnuncio, 2011). Chez cette espéce, le long d’un gradient
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latitudinal, Nilsson (1995) a montré que la migration du pollen a longue distance apporte dans la
population de nouveaux phénotypes ayant une phénologie spécifique d’autres origines. Les indivi-
dus locaux aux valeurs phénotypiques extrémes, en particulier pour la phénologie de la floraison,
ont tendance a recevoir plus de grains de pollen venant de longue distance parce qu’ils sont mieux
synchronisés avec la population source et aussi parce qu’ils sont moins saturés par le pollen local.

Il existe une abondante littérature théorique sur le role de la plasticité phénotypique dans I’évo-
lution. Une synthése des prédictions sur Uinteraction entre la sélection et la plasticité dans le
contexte du changement climatique peut étre trouvée dans Chevin et al. (2010, 2012). Le second
article fournit également des références d’études empiriques sur la plasticité chez les arbres. Lorsque
la plasticité n’est pas génétiquement variable, elle devrait ralentir la réponse génétique a la sélec-
tion directionnelle a chaque génération, mais aussi permettre aux phénotypes de suivre plus étroi-
tement le changement environnemental. Lorsque la plasticité adaptative varie génétiquement,
c’est-a-dire lorsqu’il y a une interaction génotype x environnement, et donc que la plasticité peut
évoluer, la valeur de la variance génétique du caractére dépend de l’environnement : si le nouvel
environnement augmente la variance génétique, alors la plasticité tend a accélérer la réponse géné-
tique a la sélection et la plasticité devient elle-méme un caractére sélectionné (Lande, 2009). Si
’on considére un gradient environnemental spatial abrupt, ol les flux de génes interagissent avec
la sélection et la plasticité, on s’attend a ce que I’évolution de la plasticité permette a la popula-
tion d’explorer une gamme plus large d’environnements, et a ce que les habitats marginaux pré-
sentent une plasticité plus élevée (Chevin et Lande, 2011). Un degré de complexité supplémentaire
apparait lorsque 'on considére Uinteraction entre ’environnement abiotique, les interactions bio-
tiques et les processus évolutifs (encadré 1, p. 401).

EFFETS POTENTIELS DES PRATIQUES SYLVICOLES
SUR LA DYNAMIQUE DE LA DIVERSITE GENETIQUE CHEZ LES ARBRES

Un cadre global pour évaluer les impacts de la sylviculture sur I’évolution

La prise en compte de 'impact de la sylviculture sur ’évolution s’intégre dans une démarche de
gestion adaptative. Pour relever les défis du changement climatique et des incertitudes, les pra-
tiques de gestion forestiére doivent simultanément accélérer I'adaptation génétique, en aidant les
populations d’arbres a suivre les changements environnementaux attendus, et préserver la diver-
sité génétique comme réservoir d’options futures pour répondre aux changements inattendus. Ce
double objectif est un probléme classique dans les schémas d’amélioration génétique et de sélec-
tion : obtenir un gain génétique rapide tout en conservant le potentiel de réponse a la sélection
sur le long terme. Les sélectionneurs résolvent ce probléme en jouant simultanément sur les pro-
cessus de brassage génétique et de sélection. L'adaptation génétique se produit si des génotypes
plus performants émergent au cours de la reproduction et si les génotypes les plus performants
se répandent dans la population avant ’extinction. Par conséquent, nous pouvons assigner trois
objectifs a une pratique forestiére s’appuyant sur et préservant ’évolution :

— augmenter les chances d’émergence de combinaisons génotypiques favorables ;

— faciliter la propagation des génotypes les mieux adaptés ;

— préserver la diversité génétique pour maintenir la capacité de réponse a la sélection sur le
long terme.

Agissant simultanément sur la démographie et sur les conditions environnementales, la sylviculture
a un impact sur les paramétres de la sélection et de la dérive génétique qui déterminent la trajec-
toire évolutive de la population d’arbres. En raison de la multiplicité et de la complexité des méca-
nismes en jeu, d’une part, et de la trés grande diversité des contextes biologiques et environnementaux
forestiers, d’autre part, il est plus fiable de chercher a prédire les effets de la sylviculture sur les
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paramétres de |’évolution plutdt que sur U'état final de la diversité génétique. Ainsi, la sylviculture
devrait viser a limiter U'intensité de la dérive génétique, a augmenter la diversité des croisements,
a éviter la sélection a contre-courant de ’adaptation, a laisser opérer la pression de sélection dans
la direction des besoins futurs, a réduire la consanguinité, etc. Nous examinons ici brievement les
avantages et les risques attendus de diverses pratiques forestiéres actuelles ou futures, du point
de vue de leurs effets sur les mécanismes de I’évolution. Une prédiction plus quantitative de leur
impact global pourrait s’appuyer sur des études de simulation utilisant des modéles qui intégrent
explicitement les processus démographiques, génétiques et biophysiques et qui permettent de
simuler des interventions (Kramer et al., 2008).

Impact attendu des pratiques forestiéres courantes sur I’évolution

Globalement, la sylviculture a un effet sur les moteurs de I’évolution a travers la modification des
conditions environnementales, en particulier la compétition et, éventuellement, d’autres facteurs
environnementaux biotiques ou abiotiques. Comme mentionné ci-dessus, les conditions environ-
nementales déterminent non seulement la variance phénotypique (0,2 mais aussi, en cas d’inter-
actions génotype x environnement, la variance génétique (0,?) des caractéres et le gradient de
sélection qui relie la valeur du caractére a la valeur sélective (B) (figure 2, ci-dessous). En outre,
le niveau de fermeture du couvert affecte également la dispersion du pollen et les paramétres du
régime de reproduction : taux d’autofécondation (s), taille efficace du pool pollinique (Nep) et
variance du succés reproducteur (V) (Garcia et al., 2005 ; Milleron et al., 2012).

FiuRe 2 EFFETS ATTENDUS DE PRATIQUES SYLVICOLES SUR LES PROCESSUS DE L’EVOLUTION :
REPRESENTATION SCHEMATIQUE DES MECANISMES D’IMPACT ATTENDUS
DE LA GESTION FORESTIERE EN REGENERATION NATURELLE
SUR LES PARAMETRES DE DERIVE GENETIQUE ET DE SELECTION

Voir le texte pour 'explication de ces trajectoires. (0,2, variance phénotypique ; 0,2, variance génétique additive ;
B, gradient de sélection pour la sélection naturelle ; i, intensité de la sélection pour la sélection directe ; s, taux
d’autofécondation ; N,,, taille efficace du pool pollinique ; V, variance du succés de reproduction ; Ne, taille
efficace de la population ; F, consanguinité).

Type d’intervention Changements induits Paramétres de la dérive génétique
. et de la sélection impactés
—

Traitement Environnement

mécanique ou (biotique/abiotique)
chimique . Op?, op2, B
s Environnement
Densité locale —

(compétition)

., Eclaircie Structure Régime de
systématique spatiale reproduction (s,N,
y q P p (s Nep) Ne (02, F)
Elagage Allocation a la Variance du succés
gag reproduction reproducteur (V)
. Eclaircie Sélection ;
sélective phénotypique

Au-dela de ces effets généraux, les éclaircies, qu’elles soient systématiques ou sélectives, modi-
fient la distribution spatiale des reproducteurs et leur allocation a la reproduction et influencent
ainsi le régime de reproduction (figure 2, ci-dessus). En éliminant des individus voisins apparen-
tés, I’éclaircie peut réduire la structure génétique spatiale des cohortes reproductrices et, par
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conséquent, la consanguinité a la génération suivante (Dounavi et al., 2002). Sagnard et al. (2011)
ont montré que, lorsque la densité des arbres semenciers est faible (< 16 arbres/ha), une distri-
bution agrégée des arbres semenciers produit moins de structure génétique spatiale dans les semis
qu’une distribution aléatoire ou dispersée. Robledo-Arnuncio et al. (2004), chez Pinus sylvestris, et
Restoux et al. (2008), chez Abies alba, ont constaté au stade de la graine que de faibles densités
d’arbres reproducteurs augmentent simultanément la probabilité d’autofécondation (de < 5% a
> 20 %) et la diversité génétique de l'allo-pollen (Nep), ce qui peut s’expliquer mécaniquement par
un taux plus élevé de pollinisation a longue distance (Klein et al., 2006). Par conséquent, lorsque
deux conditions sont réunies simultanément, une quantité de pollen non limitante et une élimina-
tion précoce des individus consanguins dés le stade graine ou jeune plantule, une densité plus
faible des semenciers peut entrainer une plus grande diversité génétique dans la régénération.
Cependant, ceci peut aussi constituer un risque lorsque le pollen est limitant, ce qui doit étre pris
en compte dans le contexte du changement climatique.

Dans le cas de petites populations, un effet de dérive génétique peut résulter d’une forte réduc-
tion du nombre d’arbres reproducteurs, entrainant une perte d’alléles rares (parmi lesquels figurent
des génes délétéres). Un tel effet a été observé dans les foréts anciennes de Pinus strobus en
comparant les populations avant et aprés récolte (> 100 et < 30 arbres, respectivement) (Buchert
et al., 1997 ; Rajora et al., 2000), ainsi que dans les foréts anciennes de Picea rubens (Mosseler
et al., 2003). Konnert et Hussendorfer (2001) ont comparé 16 systémes de gestion réguliére et
9 systémes de gestion irréguliére chez Abies alba, avec plusieurs foréts pour chaque systéme et
également les deux systémes de gestion au sein de la méme forét : ils ont trouvé un nombre lége-
rement plus élevé d’alléles rares mais aussi plus de déséquilibre des fréquences génotypiques
dans les peuplements irréguliers. Cependant, il existe trop peu d’études de ce type pour pouvoir
tirer des conclusions générales sur une éventuelle différence intrinséque entre ces deux systémes
de gestion quant a leurs effets sur la diversité génétique. Leffet de dérive n’est pas a priori limité
a la population gérée, il peut également affecter des essences secondaires, comme |'ont observé
El-Kassaby et Benowicz (2000) pour Abies amabilis, Tsuga heterophylla, Thuya plicata et Pinus
monticola dans les foréts dont I’essence objectif de la gestion est Pseudotsuga menziesii.

Dans les peuplements en régénération naturelle, les arbres reproducteurs résultent généralement
de sélections successives sur la base de leur qualité phénotypique en termes de vigueur de la tige,
d’état sanitaire, d’absence de défauts comme des branches épaisses ou un tronc fourchu ou tordu,
ainsi que sur la base de leur répartition spatiale afin de réduire la compétition et favoriser la régé-
nération. Chez Fagus sylvatica, on a constaté que I’éclaircie sélective favorisant les arbres les plus
vigoureux augmentait ’hétérozygotie de 4 a 9 % (Lauber et al., 1997 ; Dounavi et al., 2002), méme
lorsque la sélection intervient & un stade trés précoce (Thiebaut et al., 1992). Cependant, cet effet
n’a pas été détecté dans d’autres études sur Abies alba (Hussendorfer et Konnert, 2000) ou Pinus
contorta (Mc Donald et al., 2001). Il faut rappeler ici qu’'une augmentation de I’hétérozygotie pen-
dant la maturation des peuplements forestiers est freiquemment observée et que la sélection natu-
relle des semis peut commencer trés t6t dans la jeune régénération en surdensité (Pichot et al.,
2006). L’éclaircie sélective favorisant les meilleurs arbres en croissance peut agir comme une sélec-
tion pour l'aptitude a la compétition : en supposant une distribution gaussienne de la hauteur des
arbres, I’élimination des 25 % plus petits individus représente une intensité de sélection i = 0,42
sur ce caractére (I’élimination des 50 % plus petits correspond a une intensité i = 0,80). Selon
’héritabilité du caractére soumis a sélection, il faudrait un peu plus que doubler lintensité de la
sélection pour doubler son taux d’évolution (figure 1, p. 388). L’éclaircie sélective peut également
intégrer une sélection directe sur d’autres caractéres spécifiquement ciblés par le forestier (figure 2,
p. 391). Il reste a comprendre plus précisément quels sont les caractéres fonctionnels indirecte-
ment soumis a la sélection et comment ces caractéres sont liés a la valeur sélective future dans
le contexte du changement climatique. Une question importante qui reste a résoudre est de savoir
dans quelle mesure la sylviculture intensifie la sélection pour la vigueur juvénile et, si c’est le cas,
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dans quelle mesure la vigueur juvénile peut étre génétiquement corrélée positivement ou négati-
vement avec la résistance a la sécheresse.

Lintensité de la dérive génétique, a travers la variance des contributions individuelles a la régé-
nération, et le régime de reproduction ne dépendent pas seulement du nombre et de la distribu-
tion spatiale des arbres reproducteurs mais aussi de leur allocation des ressources aux fonctions
reproductrices, c’est-a-dire a la quantité de pollen et de graines qu’ils produisent. Comme lindique
la figure 2 (p. 391), cette allocation est influencée par la gestion de la densité locale du peuple-
ment ainsi que par d’autres pratiques telles que I’élagage dans certains cas (Ayari et al., 2012).
En modifiant les conditions microenvironnementales, ’éclaircie et ’élagage affectent également
’expression de la plasticité, qui interfére avec le processus de sélection comme mentionné précé-
demment : la question est ici de savoir si la réponse plastique induite par la sylviculture est adap-
tative ou « mal-adaptive » en conditions climatiques futures.

De multiples pratiques forestiéres peuvent également étre combinées pour modifier les conditions
micro-environnementales, généralement dans l'objectif de réduire le stress et la compétition afin
de favoriser la croissance (Forrester et al., 2012). Ainsi, aprés un épisode de sécheresse extréme
en 1976, le dépérissement a été réduit dans les peuplements de Picea abies qui avaient été pré-
cédemment éclaircis en 1971 (Misson et al., 2003) : par rapport a la parcelle témoin, une forte
éclaircie a eu un impact plus bénéfique qu’une éclaircie modérée (respectivement de 36 a 14 m2/ha
ou a 20 m2/ha de surface terriére). Nous n’avons connaissance d’aucune étude sur les effets que
cela pourrait avoir sur la plasticité (par exemple, une réduction de l’acclimatation permettant de
faire face & un stress futur) et la sélection. A titre de cas d’étude, nous présentons I'analyse des
mécanismes de Iévolution et des effets potentiels de la sylviculture dans une forét a forte hété-
rogénéité environnementale (encadré 2, p. 403).

Avantages et risques attendus de certaines pratiques sylvicoles d’adaptation
au changement climatique du point de vue de ’évolution

De nouvelles pratiques forestiéres sont progressivement mises en ceuvre pour réduire les risques
écologiques et économiques liés au changement climatique (Legay et Mortier, 2005 ; Youssefpour
et al., 2012). Du point de vue des mécanismes de I’évolution, la réduction du stress environne-
mental a un double effet. D’'une part, elle réduit les dommages et contribue donc a augmenter la
taille efficace de la population (Ne), ce qui est un enjeu crucial lorsque la taille de la population
est déja faible ou devrait diminuer de maniére drastique en raison de dommages importants. Mais,
d’autre part, elle ralentit aussi 'amélioration génétique de la future génération en réduisant l'in-
tensité de la sélection (i) et elle n’exploite pas la plasticité adaptative potentielle (pas d’acclima-
tation au stress futur), ce qui est un aspect important a prendre en compte dans les grandes
populations. Nous examinons ici brievement certaines de ces pratiques, ou changements de pra-
tiques, du point de vue de I’évolution et illustrons leurs différents effets. Dans tous les cas, lors
de la mise en place d’une nouvelle pratique de gestion, il est crucial de conserver une trace pré-
cise de ce qui est fait, comment et quand, afin de faciliter ’évaluation future ex post, en particu-
lier aprés des événements climatiques marqués.

Le raccourcissement des rotations réduit la probabilité d’exposition au risque, par exemple en cas
de phénoménes climatiques extrémes, mais il peut aussi accroitre la vulnérabilité au risque si des
rotations plus courtes s’accompagnent d’une sélection des génotypes ayant une plus grande vigueur
juvénile et si la vigueur juvénile est génétiquement négativement corrélée a la résistance au stress.
Ces deux effets doivent encore étre étudiés. La réponse globale dépendra probablement de l'es-
péce, de ’environnement et du systéme de gestion considérés.

La réduction de la densité des peuplements est une option envisagée pour diminuer le stress de
sécheresse effectivement subi par les arbres. Toutefois, cet effet positif immédiat peut étre
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partiellement compensé par un effet négatif a long terme sur la sélection en induisant une réponse
phénotypique inadaptée et en réduisant la mortalité sélective (voir la premiére section). Ce risque
est réduit si on laisse suffisamment de temps a la sélection naturelle pour opérer avant de pro-
céder a léclaircie. Plus généralement, du point de vue de I’évolution, les interventions visant le
stade juvénile soulévent la question des corrélations entre les valeurs d’un caractére a différents
ages de l'arbre, que l'on appelle aussi corrélations age-age. Outre les modifications temporelles
des conditions environnementales, les stades de vie différent par leur physiologie et leur dévelop-
pement : les valeurs individuelles a un stade trés juvénile et un stade adulte peuvent étre faible-
ment corrélées, cette corrélation augmente avec I’dge (autrement dit les valeurs individuelles se
stabilisent au fil du temps). Au cours du processus de sélection complexe et temporellement chan-
geant chez les arbres, les corrélations génétiques entre les stades jeune et adulte déterminent
dans quelle mesure une pression de sélection (ou un reldichement de la sélection) au stade juvé-
nile peut affecter génétiquement la future population adulte. Cette question peut difficilement étre
traitée in situ. Une réponse partielle, la encore, vient de 'expérience des programmes d’améliora-
tion génétique et de sélection précoce. Des études sur la croissance et la densité du bois chez
différentes espéces de Pinus ont montré qu’une corrélation génétique age-age > 0,8 est générale-
ment obtenue a partir de ’dge de 10-12 ans (Hannrup et Ekberg, 1998 ; Gwaze et al., 2000 ; Wu
et al., 2007 ; Bouffier et al., 2008). Elle varie fortement en fonction des conditions environnemen-
tales et, chez Pinus radiata, ce niveau de corrélation peut étre atteint dés 2-5 ans dans certains
sites (Gwaze et al., 2000 ; Wu et al., 2007). Matheson et al. (2002) ont montré que les corréla-
tions génétiques age-age chez Pinus radiata varient également en fonction du fond génétique, avec
des corrélations plus élevées en présence de consanguinité. Ainsi, la sylviculture peut avoir un
effet sur les corrélations age-age par ses effets sur les conditions environnementales et sur le fond
génétique. Des recherches plus approfondies sur les corrélations dge-age des caractéres fonction-
nels sont nécessaires.

Dans le cas d’un dépérissement massif, les coupes sanitaires sont nécessaires pour réduire la pro-
pagation des parasites primaires ou secondaires, elles peuvent également étre nécessaires pour la
prévention des incendies ou pour la protection des utilisateurs de la forét. Toutefois, une élimina-
tion excessive des arbres survivants pourrait entrainer I’élimination des génotypes résistants et
obérer les chances d’évolution vers des populations résistantes (Burke, 2011).

Une sylviculture par et pour ’évolution, pourquoi pas ?

Nous avons imaginé quelques pratiques forestiéres spécifiquement fondées sur et orientées vers
les mécanismes de I’évolution, dans le cadre d’une gestion par régénération naturelle (tableau I,
p. 395). Ces interventions ne doivent pas étre considérées directement comme des recommanda-
tions ou des lignes directrices en tant que telles ; nous les proposons plutét comme des études
de cas pour illustrer une sylviculture innovante qui prendrait en compte le potentiel évolutif a court
et a long terme, un objectif a associer aux autres enjeux de la gestion. Cette liste n’est pas exhaus-
tive et toute combinaison des interventions proposées peut étre envisagée.

Afin de réduire lintensité de la dérive génétique dans les petites populations, la sylviculture peut
8tre orientée vers une réduction de la variance de la fécondité (V) entre les arbres : la réduction
de V permettra non seulement d’augmenter U'effectif efficace Ne a chaque année de production de
graines, comme mentionné ci-dessus, mais elle réduira également la fluctuation des contribu-
tions efficaces d’une année a l'autre et augmentera ainsi les estimations pluriannuelles de Ne
(Krouchi et al., 2004). Ce serait un nouvel objectif assigné aux éclaircies et a I’élagage. Cela
nécessite de trouver un équilibre entre le maintien d’un nombre suffisant de semenciers et un
espacement suffisant entre eux ('optimisation devrait étre faite au cas par cas, en fonction des
capacités de dispersion).
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Quelques exemples de pratiques sylvicoles par et pour ’évolution,

réorientations d’interventions habituelles (sans coiit supplémentaire) et interventions plus innovantes

Voir le texte et I’encadré 2 pour de plus amples explications.

Pratique forestiére

Avantages escomptés

Colits et risques associés

Régulation ciblée de la densité et de
la distribution spatiale pour égaliser le
succés de la reproduction entre arbres
dans les petites populations

— réduire la variance du succés
reproducteur pour réduire la dérive
génétique

— réduire lintensité de la structure
génétique spatiale dans les semis et
la consanguinité dans la génération
suivante

— pas de colt supplémentaire

— risque de ralentir 'élimination
des génes défavorables, préférer
I’égalisation du succés reproducteur
par patch (compatible avec la ligne
suivante)

En milieu hétérogene, dissocier des
zones de production et des zones

d’évolution génétique (parcelles de
sélection dans les environnements

contraignants) et permettre les flux
de génes entre ces zones

— augmenter la contribution a la
reproduction des arbres qui ont
survécu a une pression de sélection
drastique

— co{t supplémentaire limité

— nécessite des études de simulation
préliminaires pour estimer les
bénéfices dans différents contextes
(force et structure spatiale de
’hétérogénéité environnementale)

Porter attention aux arbres isolés,

qui recueillent un nuage pollinique
trés diversifié venant de nombreux
pollinisateurs a longue distance (dans
les graines allo-pollinisées) et qui
peuvent &tre adaptés aux conditions
marginales ; collecter des graines

sur ces arbres pour une régénération
locale assistée

— diversifier les contributeurs
a la reproduction pour favoriser
’émergence de nouvelles
combinaisons génotypiques

— promouvoir 'adaptation aux
conditions marginales

— colt supplémentaire limité

— exige un protocole pour la
régénération assistée

— risque de consanguinité si les
graines issues d’autofécondation ne
sont pas purgées a un stade trés
précoce (par exemple, par avortement
des embryons consanguins)

Dispersion assistée des graines
locales (récolte dans le peuplement,
éventuellement sur plusieurs années,
mélange et semis des graines dans le
peuplement) ou dispersion du pollen
(par exemple, flux d’air comme parfois
utilisé dans certains vergers a graines)

— améliorer les flux de génes

locaux pour favoriser le brassage
génétique et I’émergence de nouvelles
combinaisons génotypiques

— réduire la consanguinité a terme
en évitant 'agrégation spatiale des
individus apparentés

— colit supplémentaire
potentiellement important

— nécessite des études préliminaires
pour estimer les bénéfices dans
différents contextes (diversité
génétique et structure spatiale)

— exige un protocole pour la
régénération assistée

Renforcer la capacité de migration
locale en favorisant la dispersion et la
germination des graines a distance du
peuplement principal

— accélérer la colonisation d’habitats
localement favorables le long d’un
gradient environnemental

— colt supplémentaire
potentiellement important

Enrichissement génétique par
lintroduction d’une quantité limitée
de graines ou de pollen provenant
d’origines allochtones présumées pré-
adaptées de la méme espéce que le
peuplement (ou d’une espéce pouvant
s’hybrider)

— introduire des génotypes pré-
adaptés

— accroitre la diversité génétique
locale

— colit supplémentaire
potentiellement important

— risque d’envahissement génétique
et de réduction de la taille efficace
de la population (Ne) si la population
locale est petite et si le matériel
introduit est en quantité trop
importante et présente une faible
diversité génétique

— risque de mauvaise adaptation
locale imprévue

Eclaircies sélectives assistées par des
marqueurs (option futuriste)

— augmenter lintensité de la
sélection sur les principaux génes
cibles tout en conservant la diversité
génétique dans le reste du génome

— co(t supplémentaire élevé

— nécessite des connaissances
génétiques précises et des capacités
de génotypage a haut débit
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En raison des variations, d’une année a l'autre, de la contribution de chaque arbre a la repro-
duction, variations fréquemment observés chez les arbres, une recommandation générale serait
de cumuler dans la régénération plusieurs années de reproduction. De fait, la pratique actuelle
est peut-étre déja optimale a cet effet. Un effet secondaire négatif de la lutte contre la perte de
diversité en égalisant les contributions a la reproduction est de ralentir I’élimination des alléles
délétéres (Couvet et Ronfort, 1994) et de réduire la réponse a la sélection. Un compromis entre
la préservation de la diversité génétique pour 'avenir (réduire la dérive génétique) et 'accéléra-
tion de la réponse immédiate a la sélection pourrait consister a égaliser le succés reproducteur
par parcelle, en particulier lorsque I’environnement est spatialement hétérogéne (encadré 2, p. 403).

Afin de favoriser la réorganisation de la diversité génétique locale et d’accroitre le brassage géné-
tique, la sylviculture pourrait améliorer les flux de génes locaux, soit en dispersant artificiellement
les graines locales, soit en aidant a la dispersion du pollen. Par ailleurs, dans le méme objectif,
les semenciers isolés doivent recevoir une attention particuliére : d’un c6té, ils peuvent avoir un
taux d’autofécondation plus élevé conduisant a de la consanguinité mais, de l'autre, ils peuvent
capturer les flux de pollen a longue distance en provenance d’une grande diversité de pollinisa-
teurs. Si les graines consanguines issues d’autofécondation sont éliminées a un stade précoce du
développement (autofécondation peut conduire a des graines vides chez certaines espéces de
coniféres), alors ne restent parmi les graines viables que celles qui renferment une grande diver-
sité génétique. Une autre pratique, dans le cas d’un environnement hétérogéne au sein de la forét,
consisterait a dissocier spatialement des zones de production de bois a moindre stress et des
zones d’évolution génétique sous sélection naturelle tout en maintenant les flux de génes entre
ces différentes zones (encadré 2, p. 403).

Le long d’un gradient environnemental, typiquement un gradient altitudinal, une stratégie pourrait
étre d’accélérer la migration de la population vers des zones plus favorables. La vitesse de migra-
tion dépend de la dispersion efficace, qui dépend elle-méme fortement de la présence de condi-
tions favorables a l'installation des semis (Amm et al., 2012). On peut imaginer améliorer localement
les conditions de germination des graines et de croissance des semis en préparant le sol ou en
contrdlant la compétition et la prédation a distance du cceur de la population, dans la direction
souhaitée pour la migration. Pour les espéces zoochores, on peut également imaginer attirer les
disperseurs de graines le long de la voie de migration souhaitée (Oddou-Muratorio et al., 2004 ;
Garcia et al., 2009 ; Schleuning et al., 2011).

Lenrichissement génétique de la ressource locale par l'introduction d’une quantité limitée de maté-
riel allochtone d’origine présumée préadaptée, par voie de graines ou de pollen, pourrait présen-
ter le double avantage d’introduire de nouveaux génotypes adaptés aux conditions futures et
d’accroitre la diversité génétique locale. Pour éviter un effet négatif d’envahissement génétique et
de réduction de la taille efficace de la population, il est essentiel d’utiliser du matériel d’introduc-
tion ayant une base génétique large et de ne pas inonder la ressource génétique locale par une
introduction trop massive (Lefévre, 2004). Pour les organismes a longue durée de vie, il est éga-
lement important d’anticiper un éventuel antagonisme entre une adaptation aux conditions clima-
tiques attendues a long terme et 'adaptation aux conditions actuelles ou aux fluctuations annuelles,
par exemple le risque qui résulterait d’une introduction de matériel plus résistant a la sécheresse
mais aussi a débourrement plus précoce donc plus sensible aux gels tardifs.

Dans un avenir encore utopique, nous pouvons imaginer I'accés futur a des données génétiques
intensives sur chaque arbre adulte du peuplement. En s’inspirant des stratégies de sélection géno-
mique actuellement en cours de développement dans le cadre des programmes d’amélioration
génétique des plantes et des animaux, une éclaircie sélective assistée par marqueurs pourrait com-
biner les objectifs d’amélioration génétique pour des caractéres phénotypiques ayant un intérét
pour 'adaptation et de préservation d’une diversité génétique maximale dans le reste du génome.
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OUTILS ET METHODES POUR UN SUIVI GENETIQUE DES POPULATIONS

Hansen et al. (2012) ont passé en revue les différentes méthodes de détection des changements
génétiques adaptatifs a l'aide d’outils phénotypiques ou moléculaires. Ils se sont concentrés sur
leur capacité a démontrer une réponse réellement adaptative et a écarter les hypothéses alterna-
tives qui pourraient expliquer le changement génétique. Dans cette partie, nous examinons dans
quelle mesure les méthodes et les outils de suivi génétique actuellement disponibles peuvent aider
a rationaliser la sylviculture par et pour I’évolution.

Quoi de neuf en termes d’outils moléculaires et phénotypiques ?

Un examen complet des marqueurs génétiques et de leur utilisation chez les arbres a été publié
par Prat et al. (2006). Presque tous les types de marqueurs ont été développés chez les arbres
forestiers. Ils ont été principalement utilisés pour mesurer la diversité génétique neutre et étudier
les processus neutres (dérive, régime de reproduction, dispersion). Avec les projets classiques de
séquencage du génome, qui ont débuté dans les années 1990 pour les arbres, un écart en termes
d’outils disponibles s’est progressivement creusé entre un nombre trés limité d’espéces modéles
et les autres espéces. Au cours des trois derniéres années, les progrés récents du séquencage de
’ADN ont révolutionné le domaine de la génomique en permettant de générer une grande quan-
tité de séquences et de marqueurs de maniére rapide et rentable. Aujourd’hui, grace a ’émergence
et a I’évolution des techniques de séquencage dites de nouvelle génération et des outils de la
bio-informatique (Metzker, 2009 ; Kircher et Kelso, 2010), le séquencage du génome complet, le
séquencage a représentation réduite et le séquencage ciblé sont en cours non seulement pour les
espéces modeéles, mais aussi pour d'autres espéces pour lesquelles il devient donc intéressant
d’envisager un suivi moléculaire.

Des preuves d’évolutions génétiques au niveau moléculaire chez les arbres sont apparues récem-
ment grace a I'étude directe des polymorphismes de ’ADN a I’échelle du génome : preuves de cor-
rélations entre les fréquences des génotypes et les gradients environnementaux (Eckert et al., 2010)
ou les caractéres phénotypiques liés au climat (Grivet et al., 2011), parfois complétées par des
informations fonctionnelles sur les génes détectés (Holliday et al., 2010), voir également Alberto
et al. (2013) pour une revue bibliographique récente sur les polymorphismes nucléotidiques simples
(SNP) associés aux caractéres phénotypiques liés au climat chez les arbres. Toutefois, comme I'a
trés judicieusement fait remarquer Rockman (2012), le potentiel extraordinaire de ces approches
ne doit pas étre trompeur : puisque la réponse a la sélection dépend du fond génétique et des
conditions environnementales, comme nous |’avons déja mentionné, nous ne devons pas nous
attendre a trouver beaucoup de variations d’un méme géne ayant un effet fort, constant et uni-
forme dans toutes les populations sur la variation des caractéres d’adaptation. Si de tels génes
sont détectés, nous ne devrions pas limiter notre vision de la variabilité génétique a ceux-ci, car
la majeure partie de la diversité génétique présentant un intérét pour 'adaptation au changement
climatique restera difficilement détectable sous forme de nombreux génes a effet faible et variable
selon le contexte local. Ces approches seront néanmoins trés utiles pour fournir des indicateurs
génétiques de la pression de sélection.

Lapproche phénotypique pour 'étude de I'adaptation a également évolué dans deux directions.
Premiérement, les physiologistes ont produit des indicateurs de fonctions physiologiques qui peuvent
étre mesurés dans des échantillons de grand effectif (des centaines d’individus). La relation entre
le caractére mesuré et la fonction physiologique elle-méme est généralement indirecte et nécessite
une interprétation minutieuse, par exemple la discrimination des isotopes du carbone ou la den-
sité des cernes utilisés comme des indicateurs de la réponse a la sécheresse (Osério et Pereira,
1994 ; Tene et al., 2011). Il est probablement utile de rappeler que la décomposition d’un carac-
tére phénotypique intégré en composantes fonctionnelles élémentaires ne résout pas le probléme
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de la complexité, notamment parce que les fonctions physiologiques élémentaires n’ont pas néces-
sairement une plus grande héritabilité ou un déterminisme génétique plus simple que le caractére
intégré, et parce que ces fonctions élémentaires sont impliquées dans de multiples interactions et
processus de régulation. Deuxiémement, des méthodes combinant informations phénotypiques et
génotypiques ont été développées pour estimer les paramétres génétiques (variances et corréla-

tions) in situ, c’est-a-dire dans I’environnement naturel, a n’importe quel stade de la vie et sans
avoir besoin de pedigrees contrdlés (Ritland, 1996).

Pour estimer les gradients de sélection (B) chez les arbres, une approche classique consiste a uti-
liser des caractéristiques de performance (la survie, la croissance ou l'effort de reproduction) comme
des indicateurs de la valeur sélective et a étudier 'impact des caractéristiques fonctionnelles sur
ces indicateurs dans des tests de descendances en conditions controlées ex situ. En utilisant cette
approche chez Quercus suber, Ramirez-Valiente et al. (2011) ont mis en évidence une héritabilité
significative mais un gradient de sélection non significatif pour la discrimination isotopique du car-
bone, donc un caractére génétiquement variable mais avec peu d’effet sur la valeur sélective,
contrastant avec une trés faible héritabilité et un gradient de sélection significatif pour la surface
foliaire spécifique, donc un effet marqué sur la valeur sélective mais une mauvaise transmission
héréditaire d’une génération a l'autre. Une autre approche des gradients de sélection par Iévalua-
tion in situ du succés reproducteur a été récemment mise au point (Oddou-Muratorio et al., 2005 ;
Burczyk et al., 2006 ; Klein et al., 2011). Cette méthode, fondée sur le modéle de régime de repro-
duction mixte par voisinage, consiste a estimer le succés reproducteur de chaque arbre adulte en
utilisant les données génétiques et spatiales de semis et de leurs parents potentiels, puis a relier
ce succeés reproducteur des adultes a leurs caractéristiques phénotypiques. Bontemps (2012) a uti-
lisé cette méthode dans une population marginale de Hétre (Fagus sylvatica) : dans cette popula-
tion, Pauteure a trouvé une héritabilité significative et un gradient de sélection significatif pour la
discrimination isotopique du carbone, contrastant avec une héritabilité non significative et un gra-
dient de sélection non significatif pour la surface foliaire spécifique.

Possibilités offertes pour un suivi génétique

Divers indicateurs de ’état de la diversité génétique et des pressions évolutives ont été proposés
chez les arbres forestiers, sur la base d’une évaluation génétique directe ou d’observations indi-
rectes des caractéristiques démographiques et écologiques des populations (Namkoong et al., 1996 ;
Brown et al., 1997 ; Koski et al., 1997 ; Lefévre et Kajba, 2001 ; Aravanopoulos, 2011). Le tableau II
(p. 399) passe brievement en revue les utilisations possibles des outils moléculaires et phéno-
typiques pour le suivi génétique de I’adaptation et les conditions de leur utilisation. Nous distin-
guerons deux objectifs principaux pour le suivi génétique :

— la quantification et la caractérisation de la diversité génétique,

— le suivi des facteurs de changement génétique.

Les génes contr6lant la variance de la plupart des caractéres adaptatifs (quantitative trait loci ou
QTL) devraient a priori étre nombreux, chacun avec un faible effet individuel. Cela est confirmé par
les résultats empiriques, méme si les outils moléculaires ne détectent qu’une petite fraction de
ces QTL. Les QTL et leurs effets génétiques varient en fonction de ’environnement et du fond géné-
tique. Par conséquent, si I'on définit la diversité génétique adaptative au niveau de l’ensemble
des QTL susceptibles d’affecter les composantes de la valeur sélective, il n’y a pas de frontiére
stricte entre diversité génétique neutre et adaptative : un polymorphisme génétique qui est neutre
dans un contexte environnemental ou génétique donné peut devenir adaptatif dans un autre
contexte et vice versa. Ainsi, compte tenu du changement climatique et de ses incertitudes, il est
nécessaire de quantifier et de caractériser a la fois la diversité génétique actuellement adaptative
et la diversité génétique actuellement neutre. Classiquement, la diversité génétique globale est
évaluée a l'aide de marqueurs neutres (Buchert et al., 1997). La quantification et la caractérisation
de la diversité génétique adaptative actuelle se font a 'aide d’outils phénotypiques et moléculaires.
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TaBLEAU || Objectifs et conditions nécessaires pour le suivi génétique a l’aide d’outils moléculaires
et phénotypiques

Voir le texte pour plus d’explications. (QTL, quantitative trait loci - géne a effet quantitatif)

Conditions nécessaires

Objectifs
du suivi génétique Outils moléculaires Outils phénotypiques Approche combinée
uniquement uniquement

Quantification et caractérisation de la diversité génétique

Quantifier la diversité Marqueurs neutres -
génétique globale
et caractériser son
organisation

Décrypter I'architecture Pedigrees connus, Pedigrees connus, Etudes de cartographie
génétique des caractéres | polymorphismes de génes | Expérimentations en ou d’association des QTL,
adaptatifs (QTL, variances | candidats validés jardin commun (ex situ) expérimentations ex situ
et corrélations) et méthodes in situ

Suivi des processus responsables des changements génétiques

Suivi des changements Marqueurs neutres, - -
récents dans la échantillonnage sur
démographie et de plusieurs générations
lintensité de la dérive
génétique

Suivi du régime Marqueurs neutres, - -

de reproduction échantillonnage multi-

et de I’hybridation cohortes

Caractériser les fonctions | Marqueurs neutres, Piéges a pollen Approche combinée
de dispersion du pollen échantillonnage des et a graines possible

et des graines graines ou des semis

Détecter les signatures de | Marqueurs génomiques - -
la sélection passée (B) et polymorphismes des
génes candidats

Suivi du gradient de Polymorphismes de Pedigrees connus, Etudes des gradients de
sélection actuel (;,8) génes candidats validés, |analyse des relations sélection, méthodes in situ
échantillonnage sur caractéres - valeur
plusieurs générations sélective, expériences
ex situ

En utilisant uniquement les outils phénotypiques, ’évaluation des variances et corrélations géné-
tiques des caractéres adaptatifs nécessite l'utilisation de pedigrees connus et d’expériences contré-
lées ex situ (chez les arbres, nous ne disposons pas de pedigrees multigénérationnels en populations
naturelles comme chez d’autres organismes). Certains marqueurs moléculaires peuvent fournir des
informations directes ou indirectes sur la diversité des QTL. Lorsque les marqueurs et les outils
phénotypiques sont combinés, plusieurs approches peuvent &tre menées : réalisation d’une carte
génétique de QTL dans des pedigrees connus testés en conditions contr6lées, association de QTL
a des caractéres phénotypiques évalués en conditions contr6lées, études in situ de l’association
de QTL a lenvironnement (Neale et Savolainen, 2004).

Toutes sortes de marqueurs moléculaires peuvent fournir des informations sur les processus
neutres responsables de changements génétiques : la dérive génétique, le régime de reproduction
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et la dispersion. Il est encore plus intéressant d’étudier les changements de ces processus eux-
mémes, ce qui nécessite généralement un échantillonnage de plusieurs générations d’arbres. Les
marqueurs a 'échelle du génome ainsi que les marqueurs liés a des QTL sont maintenant couram-
ment utilisés pour détecter la signature d’événements de sélection passés en testant si la diversité
mesurée sur les marqueurs de QTL s’écarte significativement de la diversité mesurée sur les autres
marqueurs neutres du génome. Le suivi d’un processus de sélection naturelle en cours exige de
relier directement le caractére phénotypique a la valeur sélective ou au moins a un caractére de
performance (C’est le gradient de sélection B). Avec les seuls outils phénotypiques, le caractére de
performance peut étre évalué ex situ avec des pedigrees connus. Lorsque les outils moléculaires et
phénotypiques sont combinés, des études de gradient de sélection peuvent étre réalisées in situ.

CONCLUSIONS

La capacité d’adaptation génétique des populations d’arbres est potentiellement trés importante
et la sylviculture peut avoir un impact significatif sur le taux d’évolution par génération. Ainsi, ce
taux d’évolution pourrait étre augmenté ou réduit d’un facteur deux selon les choix de gestion, ce
qui ne doit pas étre négligé. Le concept de sylviculture par et pour I’évolution que nous avons
introduit ici dans les systémes de gestion en régénération naturelle ne prétend pas toujours per-
mettre une évolution suffisante pour atteindre l'objectif recherché. Il doit étre considéré comme
une option, présentant des avantages, des risques et des codts différents de ceux associés aux
systémes de gestion par plantation. Les deux systémes peuvent également étre combinés. Dans
tous les cas, il est crucial de prendre en compte 'impact potentiel de la sylviculture sur les méca-
nismes de I’évolution lors de I’élaboration d’une stratégie forestiére adaptative. Nous avons pro-
posé un cadre pour analyser et prédire les effets des pratiques forestiéres, et nous avons identifié
un nombre limité de processus et de paramétres de ’évolution qui pourraient étre affectés. Seules
quelques prédictions quantitatives peuvent étre faites aujourd’hui, essentiellement lorsque les fac-
teurs d’évolution sont considérés individuellement, et la plupart des attendus théoriques restent
encore qualitatifs mais néanmoins utiles pour formuler des hypothéses de recherche. Des prévi-
sions quantitatives sont nécessaires pour préciser I'impact global des pratiques forestiéres dans
le cadre de divers scénarios de changement climatique. La comparaison quantitative d’une sylvi-
culture par et pour ’évolution avec d’autres pratiques de gestion nécessitera de nouvelles études
de modélisation et de simulation fondées sur les processus, ceci pour différentes espéces et dif-
férents types de foréts, différents environnements biotiques et abiotiques et différents scénarios
de changement climatique. Afin de mieux appréhender les limites de la réponse a la sélection,
nous suggérons de coupler des modéles démo-génétiques avec des modéles biophysiques ou des
modéles hote-parasite.

Lun des défis de la prise de décision sylvicole dans le contexte du changement climatique est de
parvenir a un compromis entre les objectifs a court et a long termes, par exemple en accélérant
la réponse aux pressions de sélection actuelles tout en préservant la diversité et I’évolutivité dans
un avenir incertain. Une stratégie robuste consiste a favoriser la sélection naturelle pour des carac-
téres certainement adaptatifs, comme la résistance a la sécheresse dans les zones ol une séche-
resse plus sévére est prévue, tout en évitant I’érosion génétique aléatoire et en favorisant le
brassage génétique. Il convient également d’éviter d’induire une sélection trop forte pour des carac-
téres non adaptatifs. Comme nous l’'avons montré, chaque pratique forestiére individuelle a un
effet sur de multiples mécanismes de [’évolution (un généticien parlerait d’effets pléiotropiques)
mais il y a aussi des effets d’interaction entre diverses pratiques sur un méme mécanisme de [’évo-
lution (épistasie en termes génétiques). Pour comprendre I'impact global des pratiques forestiéres,
parallélement aux approches de modélisation, il convient d’expérimenter des options sylvicoles sur
le long terme. Ces nouvelles expérimentations fourniront a la prochaine génération de forestiers
des résultats trés instructifs, complémentaires de ceux obtenus a partir d’études comparatives de
situations existantes.
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La décision locale de gestion doit reposer sur une approche au cas par cas, en tenant compte des
spécificités du contexte local. En nous appuyant sur la théorie de la génétique quantitative, nous
privilégions I’hypothése que les changements évolutifs sont essentiellement limités par la diversité
des génotypes, c’est-a-dire la diversité des combinaisons de génes résultant de ce qu’on appelle
aussi le « brassage génétique », plutdt que par la diversité des génes eux-mémes. Sous cette hypo-
thése, pouvons-nous augmenter le potentiel d’évolution en favorisant simultanément le brassage
génétique et la sélection au sein de la population actuelle ? Faut-il introduire des génotypes alloch-
tones préadaptés pour accélérer ’émergence et la diffusion de combinaisons alléliques adéquates ?
Pour répondre a ces questions et établir un diagnostic, les approches combinant observations
phénotypiques et informations génétiques in situ sont trés prometteuses et devraient étre davan-
tage mises en ceuvre. Les outils moléculaires initialement développés pour les espéces modeéles
deviennent maintenant disponibles pour les autres espéces. De méme, les méthodes et outils pour
'analyse des bases génétiques de I’hérédité des caractéres et de la construction des phénotypes
(par exemple, les corrélations génétiques et environnementales, les corrélations dge-dge) devraient
étre généralisées aux espéces non modéles pour aider a mieux comprendre les relations entre
geénes et caractéres ainsi qu’entre génes et performances.

Encadré 1
Intégrer plus de complexité (1) : interactions biotiques et mécanismes
de Uévolution chez les arbres forestiers

Les arbres interagissent avec diverses espéces d’insectes mutualistes et antagonistes. Les
insectes mutualistes peuvent étre essentiels a la reproduction des plantes pendant la pol-
linisation, tandis que les insectes antagonistes peuvent étre défavorables aux plantes en
consommant certains de leurs tissus et en se nourrissant de leurs organes reproducteurs
(Crawley, 1989). Limportance de ces effets défavorables dépend de la période a laquelle
se produisent les attaques d’insectes, du type et de 'ampleur des dégats qui en résultent,
ainsi que du stade du cycle de vie de la plante atteint par les dégats (Marquis, 1992). En
affectant directement la reproduction ou la survie des arbres, les conséquences démogra-
phiques et évolutives de la phytophagie par des espéces d’insectes prédateurs des graines
ou directement responsables de la mortalité des arbres sont donc susceptibles de différer
de celles de la plupart des formes de phytophagie qui n’entrainent qu’une élimination par-
tielle des tissus des plantes (Hulme, 1998).

Dans la mesure ol la prédation des graines par les insectes conduit a I’éradication d’indi-
vidus (les embryons), elle joue un rdle crucial dans la dynamique des populations de plantes,
avec des effets possibles de dérive génétique lorsque la taille de la population est limitée.
Aussi, elle agit potentiellement comme une force sélective entrainant I’évolution de carac-
téristiques végétales particuliéres, telles que la synchronisation de la floraison, la phénolo-
gie de la floraison, les caractéristiques des inflorescences, la taille et la durée de vie des
fleurs ou les régimes de fluctuation annuelles de production de graines (Janzen, 1971 ;
Brody, 1997 ; Fenner et al., 2002 ; Cariveau et al., 2004 ; Rose et al., 2005 ; Strauss et
Whittall, 2006). De nombreuses espéces d’arbres souffrent de pertes importantes de graines
avant leur dispersion a cause d’insectes spécialistes, ce qui peut avoir des effets impor-
tants sur le recrutement de semis et dynamique démographique des peuplements (Maron
et Crone, 2006 ; Kolb et al., 2007). Cependant, l'effet de la prédation des graines sur le
succés reproducteur a long terme de leur plante héte semble controversé (Crawley, 1989 ;
Horvitz et Schemske, 2002), principalement en raison du manque de données sur le sujet,
en particulier chez les plantes pérennes. Il reste donc nécessaire de mener des études sur
les conséquences génétiques de pertes massives de graines au sein d’une population
d’arbres hotes, en particulier dans les situations ot la prédation des graines avant leur dis-
persion présente des variations importantes entre arbres. En effet, les pertes de graines
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dues aux Hyménoptéres spécialistes chez les coniféres peuvent varier de moins de 1% a
100 % entre les arbres (Roques, 1981 ; Rappaport et al., 1993). A I'échelle du peuplement,
on peut se demander comment une telle variation locale de la prédation pré-dispersion des
graines peut augmenter ou, a linverse, diminuer la variance de la quantité de graines
viables entre arbres, ce qui influence la taille efficace de la population.

Les preuves que les insectes agissent directement comme facteurs de sélection sur les
arbres forestiers font encore défaut dans la littérature. Malgré des taux de mortalité d’arbres
extrémement élevés lors des attaques du scolyte Dendroctonus ponderosae (Hopkins), de
nombreux arbres échappent ou survivent a ces attaques, quels que soient leur vigueur, leur
age ou leur taille (Ott et al., 2011). On sait peu de choses sur I'héritabilité des caractéres
des arbres impliqués dans la survie aux attaques de scolytes, tels que la composition des
acides résiniques (Baradat et al., 1978) ou la synthése, la viscosité et la vitesse de cristal-
lisation de la résine (Nebeker et al., 1992), a 'exception de la production de monoterpénes
qui s’est avérée étre sous un contrdle génétique fort (Ott et al., 2011).

Il est également essentiel de comprendre les interdépendances possibles entre les pertur-
bations abiotiques et biotiques et la dynamique des peuplements pour prévoir I'impact de
la phytophagie des insectes sur I’évolution des arbres. En effet, des perturbations abio-
tiques telles que les sécheresses ou les vagues de chaleur peuvent affecter les arbres et
les insectes, ainsi que leurs interactions (Jactel et al., 2012). Les épisodes de sécheresse
successifs peuvent affecter directement la survie des arbres (Allen et al., 2010), ou indirec-
tement, lorsque des températures plus élevées et une moindre résistance des arbres favo-
risent les pullulations d’insectes forestiers (OFEFP, 2005 ; Netherer et Schopf, 2010 ;
Durand-Gillmann et al., 2014). Linterdépendance entre le climat, les facteurs biotiques et
la dynamique des peuplements reste complexe a prévoir. Les changements induits par la
sécheresse sur la qualité nutritionnelle des arbres (teneur en eau, hydrates de carbone et
azote) ou sur les mécanismes de défense des arbres peuvent limiter le développement et
les dégats d’insectes (Rouault et al., 2006 ; Jactel et al., 2012 ; Forkner et al., 2004). Les
sécheresses extrémes peuvent méme conduire a U'effondrement des populations d’herbi-
vores a grande échelle (Yarnes et Boecklen, 2005). Mais la sécheresse peut également avoir
des effets négatifs sur la physiologie des arbres et réduire l'efficacité des mécanismes de
résistance des arbres aux agents pathogénes et aux parasites (Mcintyre et al., 1996).

L’écologie du feu fournit également des exemples intéressants de la complexité d’intégrer
les interdépendances entre les arbres et les facteurs biotiques et abiotiques. Les pullula-
tions de scolytes et les incendies de forét ont en effet augmenté conjointement en éten-
due et en gravité au cours des derniéres décennies, ce qui suscite des inquiétudes quant
a leurs interactions possibles (Parker et al., 2006 ; Simard et al., 2011). Les pullulations de
scolytes dendroctones peuvent augmenter la probabilité et 'intensité des feux de canopées
car elles créent de grandes quantités de combustibles morts (Brown, 1975 ; McCullough et
al., 1998). Cependant, Simard et al. (2011) suggérent que les feux de cimes actifs, c’est-a-
dire maintenus dans la canopée indépendamment de tout support de combustible au sol,
sont moins probables a court terme aprés les pullulations d’insectes en raison de I’éclair-
cie des peuplements et des chutes d’aiguilles dues aux insectes, tandis que la probabilité
de feux de cimes passifs ne change pas a court terme mais augmente fortement au cours
des décennies suivant une pullulation. Ainsi, les scolytes sont susceptibles d’affecter indi-
rectement les arbres non attaqués en augmentant les risques d’incendies futurs. Cela illustre
clairement le besoin crucial d’intégrer les interactions possibles entre ’environnement abio-
tique, les interactions biotiques et la dynamique des peuplements dans les stratégies de
gestion forestiére.
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Encadré 2

Intégrer plus de complexité (2) : mécanismes de ’évolution et sylviculture
dans un environnement spatialement trés hétérogéne

Chez les arbres, le processus de sélection est complexe du fait du long cycle de vie et de
la grande hétérogénéité spatiale de ’environnement au sein méme des peuplements. Tout
d’abord, chez les organismes non mobiles a longue durée de vie, différentes pressions de
sélection peuvent successivement intervenir depuis le stade juvénile jusqu’au stade adulte :
par exemple, une sélection pour I'aptitude a la compétition dans une régénération dense
de jeunes individus par opposition a une sélection pour la résistance a différents stress au
stade adulte. Deuxiémement, dans un environnement hétérogéne, la corrélation phéno-
typique entre les parents et leur descendance ne dépend pas seulement du contrdle géné-
tique du caractére, mais aussi de la différence de conditions environnementales entre les
sites occupés par les parents et ceux des descendants. Enfin, ’hétérogénéité de I’environ-
nement induit une variation spatiale de la pression de sélection, ce qui peut conduire in
fine a des changements de pressions de sélection entre les parents et leur descendance.
Ainsi, les forces de sélection étant variables dans l'espace et dans le temps, une sylvi-
culture par et pour ’évolution doit prendre en compte ’hétérogénéité environnementale au
sein du peuplement.

Lobjectif général d’une sylviculture par et pour I’évolution est de favoriser le succés repro-
ducteur des arbres ayant la meilleure croissance dans les parcelles ol la pression de sélec-
tion souhaitée est la plus forte. Dans un environnement homogéne ol la pression de
sélection est uniforme, cet objectif est directement atteint par I’éclaircie sélective classique.
Dans un environnement hétérogéne, cet objectif ne peut étre atteint que si suffisamment
d’arbres sont sélectionnés en tant que géniteurs dans chacune des parcelles ol la pres-
sion de sélection est forte, alors méme que ces arbres peuvent avoir une croissance plus
faible et une moindre contribution a la reproduction que ceux situés dans une parcelle voi-
sine en conditions plus favorables.

Dans ce contexte, il est important d’évaluer et de cartographier ’hétérogénéité environne-
mentale des parcelles afin d’éviter toute confusion entre les causes microenvironnementales
et génétiques de la variation de performances entre arbres. Il faut évaluer non seulement
les performances individuelles des arbres mais aussi ’état des parcelles a l'aide d’indica-
teurs synthétiques, faciles a utiliser et indépendants de la structure locale du peuplement
(densité), tels que des indices de fertilité du milieu, la composition en espéces de la végé-
tation, etc. Les variations locales de ces indicateurs environnementaux peuvent par exemple
étre estimées par une modélisation spatiale de la hauteur dominante dans le peuplement.
Il serait alors plus facile d’identifier et de marquer trés t6t les “bons” phénotypes dans des
zones hautement sélectives, avant qu’une réduction substantielle du nombre d’arbres ne
se produise sur la base d’autres critéres.

L’amélioration génétique globale du peuplement se produira si ces arbres hautement sélec-
tionnés contribuent efficacement a la régénération. De ce fait, lorsque la dispersion du pol-
len ou des graines limite leur contribution efficace, en intégrant ici la fécondité comme une
composante de la dispersion, il pourrait étre nécessaire d’assister la régénération naturelle
au sein du peuplement par le transfert de graines récoltées dans les zones fortement sélec-
tives vers les zones peu sélectives.
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UALORISER ET RENFORCER LES MECANISMES D'EVOLUTION GENETIOUE PAR LA SYLVICULTURE, POUR L’ADAPTATION AU
CHANGEMENT CLIMATIOUE [Résumé)

’adaptation est un enjeu majeur de la gestion forestiére dans le contexte du changement climatique. La diver-
sité génétique qui caractérise les arbres forestiers leur confére un potentiel adaptatif trés important mais pas
illimité. Prendre en compte les mécanismes de I’évolution dans les pratiques de gestion forestiére adaptative
renforcera la capacité des foréts gérées a répondre aux changements et aux aléas induits par le climat. En
mettant l"accent sur le cas des foréts en régénération naturelle, nous proposons un cadre conceptuel général
permettant d’intégrer la connaissance de ces mécanismes dans la prise de décision, dans une démarche de
sylviculture par et pour 'évolution. Ce cadre général pourra étre décliné dans des situations locales diverses
et complexes en s’appuyant sur la connaissance du contexte qu’ont les gestionnaires forestiers. Nous déve-
loppons une grille d’analyse simple, basée sur un petit nombre de paramétres caractérisant les mécanismes
de I’évolution, pour comprendre 'impact des pratiques sylvicoles sur la dynamique de la diversité génétique
et le maintien du potentiel d’évolution des populations d’arbres forestiers. Aprés avoir rappelé I’état des
connaissances sur les mécanismes de I’évolution chez les arbres forestiers, nous examinons les effets atten-
dus de pratiques forestiéres actuelles ou innovantes sur ces mécanismes. Pour illustrer la complexité des
mécanismes en interaction, nous développons plus en détail les conséquences évolutives des interactions
biotiques et celles d’un environnement fortement hétérogéne. La sylviculture par et pour 'évolution peut contri-
buer a 'adaptation des foréts au changement climatique. Elle nécessite de combiner des objectifs a court et
a long terme. Nous proposons des pistes de recherche et d’expérimentation pour accompagner cette démarche.

UALORISING AND REINFORCING GENETIC EVOLUTION MECHANISMS THROUGH SILVICULTURE FOR ADAPTATION TO CLIMATE
CHANGE [Abstract)

Adaptation is a major stake of forest management in the climate change context. The genetic diversity of forest
trees confers them a huge — yet not boundless — adaptive potential. Taking evolutionary mechanisms into
account in adaptive forest management practices will reinforce the capacity of managed forests to respond to
climate-induced changes and hazards. By laying the emphasis on forests under natural regeneration condi-
tions, we propose a general conceptual framework that includes knowledge on these mechanisms in deci-
sion-making processes, in a silvicultural approach through and for evolution. This general framework will
encompass diverse and complex local situations by relying on knowledge of local contexts from forest mana-
gers. We developed a simple analysis grid based on a small number of parameters characterising evolutionary
mechanisms to understand the impact of silvicultural practices on the genetic diversity dynamics and the
maintenance of the evolutionary potential of forest tree populations. After recalling the current state of know-
ledge on the evolutionary mechanisms of forest trees, we examined the expected effects of current or inno-
vative silvicultural practices on these mechanisms. To illustrate the complexity of these interacting mechanisms,
we further studied the evolutionary consequences of biotic interactions and of interactions in a highly hetero-
geneous environment. Silviculture through and for evolution can contribute to the adaptation of forests to cli-
mate change. This will require combining short-term and long-term objectives. We further propose lines of
research and experimentation to support this approach.
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