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A ce jour, plusieurs études ont démontré l'avantage que
confére I'hétérozygotie au niveau de la croissance et de la survie
des individus chez certains organismes (Mitton et Grant 1984).
La relation croissance-hétérozygotie a été largement démontrée
chez la moule, Mytilus edulis (Koehn et Gaffney 1982; Zouros et
al. 1988), la palourde, Mulinia literalis (Koehn et al. 1988; Garton
et al. 1984) et I'huitre, Crassostrea virginica (Rodhouse et
Gaffner, 1980), ol l'avantage des hétérozygotes était associé a

une diminution de la demande énergétique reliée au métabolisme.

Chez des ’espéces forestiéres, quelques études ont relevé une
relation positive entre la croissance radiale et I'hétérozygotie.
chez Populus tremulo'ides (Mitton et Grant 1980; Mitton et al.
1981) et chez Pinus taeda (Bush et Smouse 1991). Une relation
positive a aussi été observée entre la variabilité de la
croissance et I'hétérozygotie chez Pinus pbnderosa (Knowles et
Grant 1981; Mitton et al. 1981) et Populus tremuloides (Mitton et
Grant 1980; Mitton et al. 1981); toutefois, cette relation était
négative chez Pinus contorta (Knowles et Mitton 1980; Mitton et
al. 1981; Knowles et Grant 1981). |

D'autre part, plusieurs études ont mis en évidence I'effet du
milieu environnant sur les facteurs de croissance. |l semble que
la relation entre la croissance, la biomasse et le degré

d’'hétérozygotie au stade juvénile ne s'exprime que dans certains



types d’environnement chez Pinus banksiana (Govindaraju et
Dancik 1987;1986). Dans certaines études, la relation
croissance-hétérozygotie n'est significative que dans les
populations plus agées (Pinus rigida, Bush et al. 1987; Ledig et
al. 1983), des populations que l'on pourrait considérer a stress
biotique plus élevé, le phénoméne d'éclaircie naturelle étant plus

avancé.

Parallélement, il semble exister un lien entre la survie et
I'nétérozygotie, qui pourrait provenir d'une relation entre .Ie taux
de croissance et la survie. On a souvent observé que les
individus a croissance lente étaient assujettis a une sélection
plus intense, et avaient par conséquent un taux de survie plus

faible (Spurr 1952).

Chez la moule (Mytilus edulis), on observe une plus grande
proportion d’hétérozygotes dans. des populations plus agées: les
hétérozygotes auraient un meilleur taux de survie que les
homozygotes (Diehl et Koehn 1985). Chez le pin gris, Hawley et
al. (1988) ont observé que des peuplements plus agés avaient une
degré d'hétérozygotie plus élevé. Ces peuplements plus agés
avaient subi un processus d'éclaircie naturelle plus intense, donc
un stress biotique plus élevé. De plus,' soulignons que lintensité

des processus d'éclaircie naturelle varie selon le type de milieu



physique (Westoby 1984). La survie des hétorozygotes pourrait

donc varier en fonction des milieux de croissance.

Le milieu environnant (biotique et abiotique) semble jouer un
réle impbrtant au niveau de l'expression de la relation entre -
I’hétérozygotie et la croissance de méme que I'hétérozygotie et
le taux de survie. D'autre part, il est nécessaire d'extraire
I'effet de cet élément  pour évaluer l'apport réel de
I'hétérozygotie sur les variables étudiées, aafin d'éviter de

masquer une relation existante.

La présente étude vise a évaluer l'apport de la variabilité
génétique sur la croissance, la variabilité de la croissance et la
survie des individus d'une population équienne de pin gris issue
de 1923, tout en tenant compte de la productivité du milieu ainsi
que de la densité du site. Notons que des évidences de relation
positive entre la croissance radiale et différents indices
mesurant la compétition ont été observés (Daniels et al. 1986;
Weiner 1984).

Notre étude nous permettira d'examiner les 2 questions suivantes:

1. Est-ce que les individus hétérozygotes possédent une
meilleure croissance radiale et une variabilité de la
croissance plus élevée que les homozygotes dans des

conditions de croissance similaires?



2. Est-ce que le milieu de croissance effectue une sélection
des individus en fonction de leur degré d'hétérozygotie?
(Par exemple, les hétérozygotes pourraient étre plus

abondants dans des conditions de croissance limitée.)
Choix du territoire

Plusieurs travaux touchant la géomorphologie, les sols et la
végétation du territoire ont été effectués dans la région de
I'Abitibi (Bergeron et al. 1982, 1983). Grace a ces études et
d'autres en cours, la localisation et 'age de presque toutes les
pinédes dans le secteur d'étude sont déja connus, ce qui facilite

I'échantillonnage.

La population choisie constituait un peuplement équien, donc
olu leffet de I'age était minimisé. Les mémes sites
d'échantillonnage ont été utilisés pour une étude concourante
visant a évaluer l'effet du drainage sur la productivité du piri gris
(Brisson en préparation). Ceci nous a permis d'optimiser la prise
de données et d'utiliser a plusieurs fins les résultats de l'analyse
de tige. D'autre part, I'analyse génétique (par électrophorése) de
plusieurs systémes enzymatiques avait déja été effectuée sur
quelques spécimens de pins gris de la méme population (Gauthier
1991). Ceci nous a donc permis de connaitre préalablement les
systémes les plus polymorphiques et faciles d'interprétation afin

de les sélectionner pour notre analyse.



REVUE DE LA LITTERATURE
Avantage des hétérozygotes: base théorique

Il est étonnant d'observer que les espéces arborescentes
possédent un niveau d'hétérozygotie environ 2 fois plus élevé que
celui des plantes vivaces (Hamrick et al. 1979). Comment peut-
on expliquer qu'une telle diversité génétique puisse se

maintenir?

Deux théories se confrontent pour expliquer le maintien de la
diversité génétique. D'une part, la théorie classique, qui stipule
que la variabilité génétique serait le reflet d'un processus
aléatoire des phénomenes de sélection, de mutation et de dérive
génétique. D'autre part, la théorie de la balance ("balance
theory™) qui stipule que la diversité génétique est maintenue par
une sélection naturelle favoriéént les hétérozygotes (Ledig
1986).

Notre intention n'est pas de départager entre ces deux
théories, d'autant plus qu'il est fort probable qué chacune d'elles
contribue & expliquer en partie le maintien de la diversité
génétique observée dans la nature. Cependant, attardons-nous a
la deuxieme qui stipule que c'est la variabilité interne de chaque
individu (le degré d'hétérozygotie) qui contribue le plus a

maintenir la variabilité génétique.
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C'est d'abord le phénoméne de supériorité des hybrides qui
nous a indiqué que les hétérozygotes pouvaient étre favorisés. En
effet, en agriculture, des ‘expériences ont démontré que des
variétés issues de lignées pures avaient une performance
inférieure aux individus issus des croisements de ces lignées
pures (Mitton et Grant 1984). Mentionnons que chez les
coniféres, les évidences ne sont pas si concluantes. |l semble
que la supériorité des hybrides ne soit observée qu'entre le
croisement d'individus appartenant a des populations adjacentes,
ou des sous-populations, mais non lorsque celles-ci sont trop

éloignées géographiquement (Ledig 1986).

Pour expliquer le phénoméne de supériorité des hétérozygotes,

3 raisons sont avancées (Mitton et Grant 1984):

1. la combinaison de certains génes améliore la
- performance des individus;

2. I'hétérozygotie refléte le niveau de dépression
consanguine des individus; »

3. les hétérozygotes sont avantagés de par leur plus
grande flexibilité au niveau moléculaire.



Selon ces mémes auteurs, les 2 derniéres hypothéses
pourraient a elles seules expliquer de 70% a 80% des résultats

retrouvés dans la littérature jusqu'a maintenant.

Tous les individus possédent des alleles déléteres. Des
individus non reliés ont moins de chance de posséder les mémes
alleles délétéres que des individus consanguins, et lors d'un
croisement, ceux-ci seront probablement masqués par un alléle
dominant. lci, le degré d'hétérozygotie ne représente qu'un
indicateur du niveau de dépression consanguine de l'individu, les
hétérozygotes ayant un degré moindre de croisements
consanguins que les homozygotes (Ledig et al. 1983). La
principale difficulté pour prouver cette théorie est de trouver
une mesure du taux d'hétérozygotie des individus. Les analyses
électrophorétiques conventionnelies ne prennent en
considération qu'un nombre Ilimité de loci, qui peuvent

difficilement représenter I'ensemble du génome des individus.

D'un autre c6té, les individus plus hétérozygotes possédent 2
formes moléculaires enzymaiiques; chacune d'elles pouvant
conférer aux hétérozygotes‘une performance optimale dans des
conditions-environnementales différentes au (pH, température,
etc.) (Johnson 1974). Les deux formes conférent aux
hétérozygotes une performance acceptable dans un plus grand

éventail de conditions environnementales et un meilleur systeme



de régulation, ce qui devrait les avantager par rapport aux
homozygotes. Pour prouver cette théorie, il faudrait identifier
un locus en particulier et montrer sa. relation directe avec une
mesure de la valeur sélective des individus. Mentionnons I'étude
de Bush et Smouse (1991) dans une plantation de Pinus taeda, ou
une sélection assez intense au niveau de la survie était observée

pour les individus possédant des alléles rares.

Mais pour linstant, peu d'évidences dans la littérature nous
permettent de pencher en faveur de l'une ou l'autre de ces

hypothéses.
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Avantage des hétérozygotes chez des espeéces
forestiéres

« Hétérozygotie et croissance

La relation entre I'hétérozygotie et la croissance a surtout été
étudiée a deux niveaux: 1) la relation entre différents indicateurs
de croissance (surtout la croissance radiale) et I'hétérozygotie
et 2) la relation entre la variabilité de la croissance radiale et

- I'hétérozygotie.
1- Croissance radiale et hétérozygotie

Mitton et Grant (1980), en étudiant Populus tremuloides, ont
observé une corrélation entre le taux de croissance radiale
annuel moyen et le degré d’hétérozygotie, pour 3 systéme.s
enzymatiques analysés. Des résultats similaires ont été
observés pour la méme espéece dans une étude subséquente
(Mitton et al. 1981). Dans le méme ordre d’idée, Ledig et al.
(1983) ont examiné la relation entre le degré d’hétérozygotie et
la croissance radiale chez Pinus rigida. La variabilité génétfque
des individus (évaluée a partir de 21 loci) fut corrélée avec le
taux moyen de croissance radiale pour chacune des 8 populations.
De ces populations, 4 montraient une relation significative entre
la croissance et le nombre de loci hétérozygotes, dont 3

positives et une négative.
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Cependant, Bush et al (1987) utilisérent les mémes données en
appliquant un autre traitement statistique pour arriver a des
conclusions quelque peu différentes. Premiérement, ils
calculérent directement le taux de croissance a partir des
anneaux de croissance et effectuérent les régressions en
utilisant tous les individus, et non les moyennes. lls trouverent
4 relations significatives parmi les 8 populations, 2 positives et
2 négatives. La supériorité des hétérozygotes reste donc
ambigué chez cette espéce. Cependant, il semble que la
corrélation entre la croissance et I'hétérozygotie augmente avec

'age de la population.

Dans une étude récente, Bush et Smouse (1991) ont observé
que dans une plantation de Pinus taeda, les individus issus de
['auto-fécondation (donc moins hétérozygotes) avaient," en
moyenne, un diamétre de 10 cm inférieur aﬁx individus issus de

croisements.

D'autre part, Govindaraju et Dancik (1987) ont trouvé chez
Pinus banksiana une association entre le taux de croissance de la
racine primaire de “germination” et le degré d’hétérozygotie,
mais dans seulement 3 des 9 substrats utilisés pour la
croissance, les plus Iimités au niveau des ressources. Les
mémes auteurs (1986) avaient eu des résultats similaires

lorsqu’ils ont observé que la production de biomasse chez les
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jeunes semis de la méme espéce n’était corrélée positivement
avec le degré d’hétérozygotie que dans un seul des 4 substrats

utilisés.
2- Variabilité de la croissance radiale et hétérozygotie

Dans leur étude sur Populus tremuloides, Mitton et Grant
(1980) ont aussi observé que le taux de croissance radiale moyen
était corrélé‘ positivement avec la variation du taux de
croissance. Par conséquent, la variation de la croissance était

aussi positivement corréiée avec le degré d’hétérozygotie.

Knowles et Grant (1981) ont observé (en examinant 4 loci) que
les individus hétérozygotes d'une population de Pinus ponderosa
possédaient une croissance radiale plus variable que les
hombzygotes. Cependant, il n'y avait pas de différence au niveau
du taux moyen de la croissance radiale entre les homozygotes et
les hétérozygotes. Dans une étude portant sur une population de
Pinus contorta, Knowles et Mitton (1980) ont examiné la relation
entre le degré d'hétérozygotie calculé a partir de 4 systémes
enzymatiques et la cr‘oissahce radiale annuelle. 'Ils ont observé
que les individus avec un taux d'hétérozygotie plus élevé avaient

un taux de croissance radiale moins variable.

Dans une autre étude concernant I|'association entre

I'nétérozygotie et des variables de croissance chez 3 espéces
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forestiéres, Mitton et al. (1981) ont observé pour Pinus
ponderosa que les individus les plus hétérozygotes (pour 4
systémes enzymatiques étudiés) avaient une croissance radiale
plus variable. Cependant, pour Pinus contorta, la relation était
inverse: les individus les plus hétérozygotes avaient une
croissance moins variable. | Dans les deux cas, il n'y avait pas de
différence entre les hétérozygotes et les homozygotes au niveau
du taux de croissance moyen. Pour Populus tremuloides, la
variabilit¢ du taux de croissance était associée positivement

avec le taux- d'hétérozygotie.

3- Résumé des observations

Le tableau 1 présente une synthése des études effectuées
concernant la relation hétérozygotie-croissance chez des
especes forestieres. Il semble que la relation entre la variabilité
de la croissance et I'nétérozygotie soit plus évidente que pour la
croissance et I'hétérozygotie. Chez 2 des espéces étudiées
(Populus tremuloides et Pinus ponderosa) la relation entre la
variabilité de la croissance et I'hétérozygotie est positive et
pour Pinus contorta, négative. Seuls Populus tremuloides et
Pinus taeda montrent une relation (positive) entre la croissance

radiale et I'hétérozygotie.
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TABLEAU 1: Corrélations observées dans la littérature entre I'hétérozygotie et 2

indicateurs de croissance (croissance radiale et variabilité de la croissance) chez

guelgues espéces forestiéres. _

Espéces - Auteurs Corrélation entre I'hétéro-
zygotie et la croissance *
croissance variabilité de

' radiale la croissance

Populus tremuloides Mitton et Grant (1980) + +
Mitton et al. (1981) + +

Pinus banksiana Govindaraju et Dancik {1987) +/- o
~ Pinus contorta Mitton et al. (1981) +/- -
Knowles et Mitton (1980) o -

Pinus ponderosa Knowles et Grant (1981) +/- +
: Mitton et al.(1981) L 4 +

Pinus rigida Ledig et al. (1983) +- o
Bush et al. (1987) +/- o

Pinus Taeda Bush et Smouse (1991) + o

* Les différents symboles représentent: + (corrélation positive); - (corrélation
négative); +/- (corrélation non-significative}; & (absence de données).

* Hetérozygotie et taux de survie

D'autre part, I'avantage des hétérozygofes pourrait se traduire
par une meilleure survie des individus. Dans une étude récente
concernant l'impact du phénomene d’éclaircie naturelle sur la
survie des individus chez Pinus banksiana, Hawley et al. (1988)
ont observé que des sous-populations plus agées de pin gris
avaient un niveau d’hétérozygotie plus élevé. Il y avait donc une
sélection favorisant les hétérozygotes. Dans une étude sur la
contribution allélique pour la survie, le taux de fécondité et la
croissance des individus d'une plantation de Pinus Ataeda, Bush et

Smouse (1991) ont observé que le taux de survie des individus
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issus de l'auto-fécondation était de 35,3% a 19 ans,
contrairement a 73,4% pour les individus issus de croisements

(donc plus hétérozygotes).

Cependant, ce phénoméne a surtout été relevé chez les
crustacés. Nevo et al. (1986) ont observé chez plusieurs espéces
de crustacés que celles étant génétiquement plus diverses
étaient plus résistantes a la pollution. On observait une relation
directe entre la survie des individus et leur niveau
d’hétérozygotie, selon les facteurs environnementaux du milieu.
De plus, Ben-Shlomo et Nevo (1988). ont observé chez la crevette
qu’il y avait un effet direct entre certains génes et la
concentration dans l'environnement de métaux particuliers (et de

leur interaction) pour la survie des individus.
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Ecologie du pin gris et mesure de la productivité du site

De fagon générale, le pin gris est une espéce privilégiée pour
le reboisement par sa résistance aux attaques de ravageurs, ses
chances élevées de survie, sa résistance a la sécheresse, sa
| demande réduite en qualité du sol et son colt de production
relativement bas (Hamilton et Krause 1985). De plus, les jeunes
pins gris possédent un taux de croissance élevé, une réponse
rapide de croissancé en condition de lumiére et une bonne

capacité a résister au froid (Rowe et Scotter 1973).

D'autre part, le pin gris est une espéce particulierement lice
au régime de feux, de par son systéme reproductif: la plupart des
individus ne produisent que des cbnes sérotineux, i.e. qui ne
peuvent ouvrir qu'a une chaleur de 50°C et plus (Rudolp.h et
Yeatman 1982). Bergeron et al. (1983) soulignent que les
perturbations par le feu sont ['un des principaux agents
responsables de la diversité des communautés dans ce secteur de
I'Abitibi, les 2 autres étant la qualité des sols (type de dépét,
drainage, richesse en bases) et le microclimat‘. Soulignons que
de fagon naturelle, les pinédes grises de I'Abitibi se 'retrouvent

surtout en milieu xérique (Bergeron et al.1983).



17

Nous devons constater que la relation entre I'hétérozygotie, la
- croissance et la survie n'est pas toujours significative et
positive: il est fort possible qu'un facteur, tel la qualité du
milieu physique, intervienne soit pour masquer ces relationsv ou

les influencer réellement.

Puisque la productivité des foréts est mesurée en fonction
d'un volume de bois utilisable, il est pratique que l'estimation de
la qualité du site de croissance soit reliée a la production de
bois qu'il peut soutenir {(Pluth et Corns 1983). L'indice de qualité
des stations représent‘e une expression de la qualité du site_
forestier basée sur la hauteur des arbres dominants et
codominants, a un age standard. La croissancé en hauteur est
peut-étre la variable qui reflete le mieux la qualité du site
puisqu'elle est largement indépendante de la densité (Carmean
1975). Mesure utilisée réguliéerement en foresterie, plusieurs
études appuient sa validité. L'indice de productivité du site
demeure un bon indice de productivité des peuplements, bien que
souvent il doive étre calculé localement puisque la courbe de
croissance varie en fonction des conditions édaphiques (Schmidt

et Carmean 1987).



18

Dans la présente étude, cet indice n'a pas été évalué en
fonction de la hauteur a 50 ans (un indice standard) mais plutét a
partir de la forme des courbes de croissance, ce qui nous permet

d'avoir un regroupement en classes de productivité plus précis.

il est important de souligner que plusieurs évidences existent
concernant une relation entre le site et la productivité des
individus. Plusieurs facteurs reliés a la qualite du site
influencent la croissance moyenne annuelle: l'élévation, la
dénivellation de la pente, I'e»xposition, le drainage, la texture, la
pierrosité et le pH (Pluth et Corns 1983). Les propriétés
physiques du sol (drainage, texture, compactage du sol) sont
directement reliées a la croissance du pin gris en plantation
(Hamilton et Krause 1985). En particulier, on note une
corrélation négative entre |'épaisseur de la surface organique et
de [l'horizon Ae et la croissancé des individus. Les conditions
obtimales de croissance se retrouvent dans les sols a texture
moyenne, bien drainés et sans Ericacées (i.e. compétition

arbustive basse).

Une étude sur la relation entre la qualité de sites de pin gris
et les variables du sol et topographiques a démontré que Iindice
de productivité des pin gris était directement relié aux
caracteristiques pédologiques, particulierement a la quantité et

la qualité du sol les plus favorables au développement des



