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Résumé

Afin de proposer des stratégies d’exploitation durable des arbres des foréts tropicales humides il
faut comprendre comment ces especes régénerent leurs peuplements. Entandrophragma
candollei est une essence commerciale exploitée en Afrique centrale dont la reproduction est
mal connue. L'objectif de ce travail est de caractériser cette reproduction et les flux de genes
attenants pour une population du nord de la République du Congo. Des méthodes d’estimation
directes et indirectes de ces flux de génes ont été effectuées a partir de marqueurs
microsatellites et des données spatiales pour tous les individus de la population. Les résultats
indiquent des dispersions moyennes du pollen et des graines a une distance importante (340 et
800 m) et un sigma de 1260 m. Le taux d’autofécondation est peu élevé bien que présent et les
taux de consanguinité au sein de différentes classes diamétriques présentent des motifs
particuliers. Les courbes de probabilité de dispersion des génes sont leptokurtiques et montrent
une quantité importante d’évenement de dispersion a longue distance, bien que la majorité des
évenements soient concentrés prés des individus adultes. Les résultats montrent aussi une
participation a la reproduction plus importante de la part des adultes plus agés, a partir de 90 cm
de diametre et jusqu’a 150 cm. Il est conclu la durabilité des normes existantes dépend de leur
application. Si le diamétre minimum d’exploitation, fixé a I'échelle du pays en tant que base
commune a toutes les exploitations, ne semble pas étre viable, le diameétre minimum
d’aménagement peut I'étre, a condition notamment que les taux de prélevement ne dépassent

pas une valeur seuil non estimée dans cette étude.



Summary

In order to be able to propose sustainable exploitation strategies of humid tropical forests timber
species, there needs to be an understanding of the population regeneration processes of the
exploited species. Entandrophragma candollei is a timber species from central Africa whose
reproduction has not yet been studied. The goal of this study is to characterize the reproduction
and gene flow of this species for a population from the North of the Republic of Congo. Direct
and indirect estimates of gene flow have been obtained from SSR markers and spatial data for all
individuals in the population. The results show mean dispersal of seeds and pollen of 340 and
800 m respectively and a value of sigma of 1260 m. Selfing rates are quite low, although present,
and inbreeding rates among diameter classes show peculiar patterns. Probability of dispersal
curves are shown to be leptokurtic. An important part of genes are thus dispersed at long
distances, even though most of the dispersal events happen at a short distance from the
disperser. Results also show that larger adults tend to participate more to reproduction. Although
the species can disperse pollen at a diameter as low as 20 cm, the peak in reproductive success
happens between DBHs of 90 and 150 cm. We conclude that the viability of the existing
exploitation norms depends on their real life usage. The minimum diameter for exploitation, used
throughout the country as a base for all logging companies, does not seem to be viable in regard
to sustainability. The minimum diameter for management, on the other hand, can be, if a

minimum rate of individuals -not estimated in this study- is left untouched after logging.
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1 INTRODUCTION

1.1 LES TENANTS ET ABOUTISSANTS DE L’EXPLOITATION FORESTIERE EN AFRIQUE

CENTRALE

L’'Homme, comme tant d’autres animaux, a toujours dépendu des foréts pour se procurer les
ressources nécessaires a sa survie. Encore aujourd’hui, un grand nombre de personnes dépend
des foréts et de leurs ressources pour leur subsistance. Que ce soit pour de la nourriture, des
produits médicinaux ou d’autres produits forestiers non-ligneux (PFNL). Par ailleurs, les foréts
présentent des opportunités de croissance économique et de bien-étre matériel pour les
populations, telles que le défrichage de celle-ci pour faire place a des champs ou des paturages,
en extraire le bois pour le vendre ou se chauffer ou encore pour vendre le produit de sa chasse.
L’équilibre entre exploitation et conservation est néanmoins fragile : si aujourd’hui 20% de la
population mondiale dépend directement des foréts pour sa survie (IUFRO, 2015), I'impact de
I’'homme cause 76% des foréts tropicales d’étre fragmentées ou dégradées (ISU, 2015).

Il est important de différencier déforestation, qui consiste en la coupe a blanc de la surface
forestiere, de dégradation des foréts, qui reprend les activités dégradant I'écosysteme forestier
sans pour autant changer son statut. Les deux composantes majeures de la dégradation des
écosystémes forestiers sont, d’'une part, la réclamation des terres pour des activités humaine
telles que I'agriculture - responsable de 80% de la déforestation dans le monde (Kissinger et al.,
2012) - ou I'exploitation des minerais et d’autre part, la dégradation des foréts due a la chasse, a
la coupe sélective, au feu et aux effets de fragmentation (Lewis et al., 2015). Parmi ces processus
de dégradation, la coupe sélective de pieds pour en extraire le bois serait responsable de 70% de

la dégradation des foréts dans le monde (Kissinger et al., 2012).

Les grandes étendues de foréts tropicales humides sont, par ordre décroissant de superficie : le
bassin amazonien, le bassin du Congo et les étendues de forét d’Asie du sud-est. L'appellation de

Bassin du Congo est ici utilisée au sens large pour reprendre I'ensemble des foréts denses



humides d’Afrique centrale. Le bassin du Congo constitue donc la deuxieme plus grande
superficie de forét tropicale humide au monde, recouvrant 200 millions d’hectares de superficie
et pas moins de six pays. Il est aussi un hotspot de biodiversité en Afrique (CIRAD 2011; CBD
2009). Le bassin du Congo se distingue des foréts tropicales d’autres continents par une haute
concentration de grande faune (Hall et al. 2003), une richesse spécifique en arbres relativement
plus basse que celle d’autres continents (Martin 1991) et des foréts majoritairement semi-
décidues.

Des 75 millions de personnes habitant la région, 90% dépend directement des ressources
forestieéres animales ou végétales, particulierement les paysans pauvres (Clark et Sunderland,
2004 cité par COMIFAC 2010). De plus en plus, et par manque d’alternatives viables, les
populations se tournent vers |'exploitation de la forét pour trouver une source de travail et de
revenus. La volonté d’allier développement économique et conservation du milieu a amené
certains projets du type ICDP (Integrated Conservation and Development Project) a juxtaposer ou
superposer des régions de conservation et des régions d’exploitation du bois. Ceci a des
conséquences significativement néfastes pour les zones de conservation dont les effets sont
observables plusieurs décennies aprés I'exploitation (Hall et al. 2003). Toutes ces observations
mettent en exergue la nécessité de trouver des solutions pouvant allier I’exploitation forestiére
avec des programmes de gestion durable ; le développement économique avec la préservation

de la biodiversité.

La République du Congo fait partie des six pays couverts par les foréts humides du bassin du
Congo. Sont présents sur son territoire 20 millions d’hectares de forét, soit 10% de I'étendue
totale du bassin. Le secteur de I'exploitation forestiére y représente 5% du PIB et une grande part
des exportations. Le pays s’est engagé dans la lutte contre la coupe illégale forestiére en 2009 en
prenant part a un Accord de Partenariat Volontaire FLEGT (Application des Réglementations
Forestieres, Gouvernance et Echanges Commerciaux) avec la FAO et I’'Union Européenne.

Bien que ses taux de déforestation soient tres peu élevés - moins de 0,1% par an - la République

du Congo a aussi décidé de devenir partenaire dans le programme REDD de I'ONU. Programme



qui a pour but la réduction des émissions carbone liées a la déforestation et a la dégradation des
foréts dans les pays en développement.

L'aménagement du domaine forestier en République du Congo est similaire aux autres pays du
bassin. Le domaine forestier permanent y est divisé en Unités Forestiéres d’Aménagement ou
UFA, qui est I'unité de base pour 'aménagement, la conservation, la production etc. Quand
celles-ci sont confiées a des exploitants, elles sont sous-divisées en assiettes de coupe annuelles
ou sera prélevé le volume maximum annuel de bois autorisé, par un systéme d’exploitation par
rotation. Les plans d’aménagement des UFA sont établis soit par les services publics soit par des
sociétés privées spécialisées. Dans ce dernier cas, le plan d’aménagement doit étre approuvé par
I’administration des eaux et foréts, suite a quoi une autorisation annuelle de coupe est délivrée.
Cette autorisation détermine la liste des essences commerciales rentrant dans le volume annuel
maximum et se base sur linventaire d’aménagement obligatoirement approuvé par
I’administration. Ce dernier reprend tous les pieds dont le diametre est supérieur a 20 cm. Les
diametres minimums exploitables (DME) sont fixés par décret pour chaque essence. En pratique,
le diametre minimum d’exploitabilité sous aménagement (DMA) est utilisé et doit étre égal ou
supérieur au DME. Ces diamétres minimums ont pour but d’assurer, avec la période de rotation,
la reconstitution des populations exploitées. La période de rotation est calculée sur base de
I'inventaire d’exploitation et est de I'ordre de 15-25 ans en fonction des assiettes de coupe. Le
taux de reconstitution visé pour les essences aménagées est fixé a 50% (AFD, 2010)

Seules deux sociétés forestiéres parmi une dizaine sont dotées du label FSC (Forest Stewardship
Council) en République du Congo : I'Industrielle Forestiere d’Ouesso et la Congolaise Industrielle
des Bois (CIB). Le FSC est une organisation non-gouvernementale a but non lucratif qui promeut
la gestion durable des foréts de par le monde. En plus de volets purement écologiques, comme
la régénération des especes ou la préservation de la biodiversité, ses principes contiennent des
volets socio-économiques qui visent a garantir le respect des populations locales ainsi que leur
développement économique au travers de I'exploitation durable des foréts. Le FSC a développé
un systéme de certification du bois attestant du respect de ses principes, du respect des droits

des travailleurs, du suivi et de la tracabilité du bois et de bien d’autres points attenant a ses



idéaux. Les sociétés forestieres qui visent a obtenir le label ont donc bien plus de contraintes tout

au long de leur chaine de production que celles établies par la législation du pays.

C’est dans ce cadre que vient se placer I'étude qui fait I'objet de ce mémoire. En effet, si des
efforts importants sont faits pour comprendre au mieux les processus de régénération des
espéces exploitées et I'impact de I'exploitation forestiére sur ceux-ci, de nombreuses zones
d’'ombre demeurent. Se trouve dans cette situation le Kossipo (Entandrophragma candollei
Harms 1896), exploité dans tout le bassin du Congo, alors que peu de choses sont connues au
sujet de sa phénologie et de son écologie. Cette étude a pour but de répondre a certaines de ces
interrogations par le biais d’outils génétiques permettant notamment de caractériser les flux de
genes de cette espece. Cette information est en effet primordiale si I'on veut comprendre les

conséquences de I'exploitation forestiére sur la régénération de |'espéce.

1.2 LES FLUX DE GENES

1.2.1 Les flux de génes : définitions

Une définition des plus simples de ce qu’est un flux de génes pourrait se lire comme ceci : un
mouvement de genes d’une population a une autre. Ce mouvement peut se faire sous forme
d’individus adultes ou juvéniles, de zygotes (cas des graines chez les plantes) ou de gamétes. Les
caractéristiques de flux de genes déterminent donc si la connectivité génétique entre populations
existe et dans quelle mesure ces flux vont a I'encontre de I'isolement génétique (Sork et al.,
2002). L'isolement génétique permet a différentes population d’évoluer séparément et fait donc
partie intégrante de du phénomeéne de spéciation. Chez les plantes, le mouvement d’adultes
n’étant pas possible (a quelques rares cas pres), les parametres des flux de génes sont
principalement les taux de migrants et la distance parcourue par ceux-ci. Ces parameétres sont
dépendants de plusieurs facteurs, notamment les moyens de dispersion du pollen et des graines,
qui sont non seulement différents pour chaque espéce, mais aussi spécifiques a chaque
écosystéme. Les deux vecteurs de dispersion des genes les plus couramment utilisés par les
plantes sont le vent et les animaux. On parle dans le premier cas d’anémogamie si cela concerne
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le pollen et d’anémochorie pour les graines. Si le vecteur de dispersion est animal on utilise alors
les termes généraux de zoogamie et zoochorie. Il existe aussi des termes plus spécifiques pour
chaque classe d’animaux ainsi que pour d’autres vecteurs, comme par exemple la dispersion par

les cours d’eau, etc.

Les flux de génes peuvent étre estimés via des études écologiques et/ou des études génétiques.
Les deux types d’études permettent de construire des courbes reprenant la quantité de pollen et
de graines dispersée en fonction de la distance ainsi que les distances maximales que ceux-ci
peuvent parcourir, ce qui permet d’identifier les éventuelles barriéres aux flux de genes. Ces
mémes barrieres peuvent causer un isolement reproducteur partiel ou total de certaines
populations, leur permettant d’évoluer indépendamment. Ce type de mécanisme est a la source

méme de la spéciation et fait partie intégrante du domaine d’étude de la phylogéographie.

Une étude écologique sur les flux de genes compléte se doit d’avoir des données regardant les
parametres définissant la dispersion des genes d’une espéce tels que : le type de pollinisation et
de dispersion des graines, les caractéres écologiques des animaux participant a cette dispersion
dans le cas de zoo-gamie/chorie ou les distributions des vents dans la région dans le cas d’anémo-
chorie/gamie, etc. Certaines études (p. e. Jansen et al., 2014) ont méme été jusqu’a marquer
physiquement les grains de pollen ou les graines pour les capturer apres dispersion grace a des
pieges. Une fois ce type de données réunies, il est possible d’estimer, sur bases de connaissances
préalables, quelles peuvent étre les distances potentielles de dispersion du pollen et des graines

et la distribution des probabilités de dispersion par rapport a la distance.

L'idée derriere les études génétiques est de reconstituer le flux de génes d’une population grace
aux informations génétiques qu’elle contient. En effet, en connaissant la composition génétique
de la population sur plusieurs locus, il devient possible, entre-autres, d’établir des coefficients de
parenté entre ces individus, voir méme d’établir des liens de parenté. En sachant que ces
données sont la conséquence d’événements de reproduction et en disposant des coordonnées

spatiales des individus, il est possible de caractériser le flux de génes (Ouborg et al., 1999)



Afin de collecter les données nécessaires aux études écologiques, il est nécessaire de placer
plusieurs sortes de pieges (pieges photographiques, pieges a pollinisateurs) autour des arbres
d’intérét afin de pouvoir identifier les disperseurs, de faire des relevés complets des données
phénologiques de I'espéce étudiée - idéalement sur plusieurs saisons de reproduction - et de
caractériser I'écosysteme étudié a travers des parameétres tels que le type de sol ou la
pluviométrie, par exemple. Ceci représente un grand investissement de temps, de moyens et de
personnel. Bien que les méthodes écologiques et génétiques soient complémentaires et donnent
chacune acces a des informations différentes, il est souvent plus aisé de faire recours a ces
dernieres, a condition d’avoir accés aux équipements et aux méthodes de maniére préalable.

Plusieurs marqueurs génétiques existent permettant de faire ce type d’étude : des désuets
marqueurs allozymes en passant par les microsatellites pour arriver aux modernes SNPs (Single
Nucleotide Polymorphisms), le choix est relativement vaste et dépend notamment des moyens
scientifiques et financiers disponibles, des questions scientifiques qui sont posées et du type
d’organisme étudié. Cette étude a été faite en utilisant les marqueurs microsatellites car ils
alliaient une grande diversité génétique avec un colt raisonnable, tout en permettant de
répondre a I'’ensemble des questions de départ sans compromis (Mariette et al., 2002; Ouborg

et al., 1999b).

1.2.2 Les marqueurs microsatellites

Les marqueurs microsatellites, aussi appelés STRs (Short Tandem Repeats) ou SSRs (Simple
Sequence Repeats) sont constitués d’une courte séquence d’ADN (moins de 10 nucléotides)
répétée de nombreuses fois. Les séquences longues d’entre 10 et 60 nucléotides sont appelées
minisatellites et forment avec les microsatellites les répétitions en tandem de I’ADN (Vieira et al.,
2016).

Celles-ci présentent des taux de mutation relativement élevés allant de 103 10 par génération
cellulaire (Gemayel et al., 2012). Une mutation de marqueur microsatellite est de nature
différente de celle d’'un géne. Les microsatellites mutent généralement en gagnant ou perdant

des répétitions lors de leur réplication plutot qu’en subissant des substitutions, additions ou
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délétions de nucléotides (Gemayel et al, 2012). Ceci implique donc que deux alléles
microsatellites différent principalement I'un de I'autre non pas par leur séquence nucléotidique
mais par leur nombre de répétitions et donc leur longueur. De plus, ne présentant pas de valeur
adaptative propre (les microsatellites sont dans une grande majorité des cas non-codants), ils ne
subissent pas les effets de la sélection naturelle. Quelques exceptions existent néanmoins,
notamment dans le cas de sélection par liaison (ou linkage selection), ou un locus microsatellite
est spatialement proche d’un gene sous sélection et partage donc son devenir. Ces
caractéristiques font qu’ils sont hautement polymorphes au sein d’'une méme population, les
rendant idéaux pour ce type d’étude ou il est nécessaire de pouvoir discriminer deux individus
sur base de leur génotype.

De plus, les marqueurs microsatellites sont dits « codominants », par opposition aux marqueurs
dominants ou un hétérozygote apparaitra comme étant homozygote pour 'allele dominant. Ils
donnent de ce fait accés au maximum d’information possible quand utilisés sur des individus

hétérozygotes (Mariette et al., 2002).

En conclusion, de tous les marqueurs disponibles, les marqueurs microsatellites sont ceux
présentant le plus d’avantages tout en ayant aucun réel inconvénient pour répondre aux
guestions qui font I'objet de cette étude. IIs sont de plus en plus utilisés afin de caractériser les

flux de genes et ceci selon deux groupes de méthodes analytiques : directes et indirectes.

1.2.3 Méthodes directes et indirectes de |'estimation des flux de génes

Les méthodes directes consistent en une reconstitution des liens de parenté entre les plantules
ou juvéniles et les arbres adultes. Chaque plantule présente un génotype issu de deux arbres
adultes (ou d’un seul, en cas d’autofécondation). De ce fait, en disposant d’informations sur un
nombre convenable de locus suffisamment polymorphes pour I'ensemble de la population, il
devient possible de retrouver les parents de chaque juvénile, a la condition que ceux-ci aient été
échantillonnés. Si on dispose des coordonnées spatiales des individus il devient possible
d’estimer la distance entre les parents, qui équivaut a la distance de dispersion du pollen. La

distance de dispersion des graines équivaut a la distance entre la mére et le juvénile. La difficulté



réside en lidentification de la mere parmi les deux parents, dans le cas d’especes
hermaphrodites. Un certain nombre d’hypothéses préalables peut permettre de faire la
différence, notamment I'"hypothése que I'arbre le plus proche a une plus grande probabilité

d’étre la mere.

Les méthodes indirectes reconstituent des flux de genes a partir des fréquences alléliques d’une
population (Whitlock et Mccauley, 1999). Des modeles de génétique des populations permettent
de faire le lien entre la distribution des fréquences alléliques et les effets des changements
démographiques sur la structure génétique de la population (Neigel, 1997). Les caractéristiques
des flux de génes en sont ensuite déduites de cette derniere.

Un tel groupe de modéles est celui des IDB (Isolation By Distance). |l serait vain de tenter de
détailler ici toutes les adaptations existantes des principes du modele mais une explication du
principe s’avére nécessaire. Une description simpliste des modeles IDB en génétique des
populations, est qu’ils prévoient I'augmentation de la différentiation génétique entre individus
guand la distance spatiale augmente. Ceci étant d aux limites physiques et écologiques de la
dispersion des genes. Pour une introduction au sujet et des références additionnelles, se référer

a Ishida (2009).

Il est important de noter que ces deux approches sont complémentaires et qu’elles ne
fournissent pas les mémes informations. L'approche directe permet d’estimer la dispersion des
génes contemporaine a travers des assignations de parenté entre adultes et juvéniles. L’approche
indirecte, quant a elle, donne des informations sur les flux de genes historiques ayant donné
naissance a la population contemporaine (Oddou-Muratorio et Klein, 2008). Comme les deux
approches se font sur base des mémes données, elles ont été conjointement utilisées dans cette
étude.

Les flux de génes estimés par ces différentes méthodes visent a d’estimer quelles sont les
capacités de dispersion de E. candollei et de juger si les normes d’exploitation en vigueur

permettent a I'essence de se régénérer sur le long-terme.



1.3 FLUX DE GENES ET DURABILITE DE L’EXPLOITATION

Comme expliqué dans la sous-partie précédente, les vecteurs principaux de dispersion des genes
chez les plantes a fleur sont le pollen et les graines. La distribution de probabilités de dispersion
du pollen définit si un individu est en mesure de se reproduire avec ses conspécifiques en
fonction de la distance qui les sépare. De méme, la distribution de probabilités de dispersion de
graines permet de comprendre quelles sont les capacités de dispersion de nouveaux individus et,
par conséquent, quelle peut étre la structure future de la population étudiée. Ceci comprend la
structure génétique tout comme les capacités de colonisation de I'espéce.

Une hypothése de travail qui a fait I'objet de plusieurs études (Obayashi et al., 2002), est que les
arbres hermaphrodites qui ne disposent pas de systemes d’autoincompatibilité efficaces auront
une tendance a faire recours a I'autofécondation proportionnelle a leur isolement reproductif (et
donc spatial). Ceci implique que si la dispersion du pollen ne se fait pas a assez longue distance
par rapport a la densité effective d’arbres adultes, ces derniers pourraient avoir recours a
I'autofécondation. Ce point, combiné au fait que I'apparemment est plus grand entre individus
spatialement proches (Ewédje et al., 2017), implique qu’un flux de génes limité en distance
donnera naissance a une population de juvéniles fortement consanguine (Obayashi et al., 2002).
Bien que cela ne pose pas un probléme pour la régénération de I'espéce en soi, les fardeaux
génétiques importants de ces espéces (Alvarez-Buylla et al., 1996 cité par Dick, 2001) causent
des risques élevés de dépression de consanguinité et donc de perte de viabilité chez les nouvelles
générations.

Comme l'exploitation sélective a pour conséquence majeure la diminution en densité de la
population par I'abattage d’arbres adultes, le lien potentiel entre exploitation forestiere et
mauvaise régénération de I'espece est facilement mis en évidence. On comprend donc toute
I'importance que prend I’estimation des flux de genes des espéces exploitées, ceci afin de pouvoir
établir des réglementations qui permettent une exploitation durable de celles-ci. Une estimation
fiable des flux permet potentiellement d’établir des densités minimales a respecter pour éviter
I'isolement reproductif entre adultes ainsi que de comprendre quelles sont les capacités de

I’espece a recoloniser des territoires desquels elle a été éliminée.



I a été précédemment mentionné que les études écologiques et génétiques étaient
complémentaires et permettaient de répondre a des questions scientifiques différentes. Les
réponses a ces questions constituent les objectifs que cette étude vise a atteindre. lls sont

présentés dans la partie abordée ci-apres.
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2 OBJECTIFS DE L'ETUDE

Afin de répondre a la problématique introduite relative a I’exploitation durable d’E. candollei, il
faut pouvoir atteindre les objectifs suivants :

Caractériser le systeme de reproduction de I'arbre.
L’arbre est-il capable de s’autoféconder ?
Le cas échéant, lequel de I'allogamie ou de I'autogamie est le systeme dominant ?

La consanguinité ou la parenté au sein de la population montrent-t-elles des motifs
particuliers découlant de processus biologiques ?

Estimer la distance de dispersion des génes.

Quelle est la distribution des probabilités de dispersion de graines et du pollen en
fonction de la distance ?

L’estimation conjointe de la dispersion des graines et du pollen apporte-t-elle des
informations supplémentaires ?

Tester s’il existe une corrélation entre diametre de I'arbre et efficacité de la dispersion.

A partir de quel diamétre un arbre intervient-il de facon efficace a la reproduction ?

Aux alentours de quels diamétres se situe I'optimum reproducteur ?
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3 MATERIEL ET METHODES

3.1 MODELE ETUDIE : ENTANDROPHRAGMA CANDOLLE!

3.1.1 Description morphologique

Entandrophragma candollei est un arbre de la famille des Meliaceae communément appelé
Kossipo. C'est un arbre hermaphrodite de trés grande taille qui peut atteindre 60 metres de haut
et 3 metres de diametre. Le tronc peut étre muni de contreforts arrondis ou d’empattements et
présente de nombreuses lenticelles. Les feuilles, composées de 5 a 9 paires de folioles, sont
regroupées a I'extrémité des branches. Ses fleurs sont vert-jaune/ et ses fruits sont des capsules

parfois lenticéllées contenant des akénes ailés dispersés par le vent (Meunier et al., 2015).

3.1.2 Ecologie

Le Kossipo est une espece caducifoliée, semi-héliophile des foréts denses humides
sempervirentes et semi-décidues. Ses graines sont dispersées en mars-avril ou septembre-
octobre (Meunier et al., 2015). Les graines du genre Entandrophragma peuvent germer dans des
conditions peu ou trés lumineuses. Elles se développent néanmoins au mieux quand elles sont a
exposées a 25% de la lumiére maximale arrivante (Hall, 2008). Il est classé comme arbre non-
pionnier (Hawthorne, 1995 cité par J S Hall et al., 2002).

La reproduction du Kossipo n’a pas été étudiée jusqu’a ce jour. Au niveau de sa pollinisation, on
peut penser qu’il s’agisse d’une pollinisation de nature entomophile, comme la plupart des arbres
de ces régions (Bawa, 1991). Il est aussi probable qu’il préfére I'’échange de genes avec d’autres
individus (outcrossing ou allofécondation) a I'autofécondation comme c’est le cas de beaucoup
d’autres espéces de ces régions (Ward et al., 2005).Cependant, aucune donnée ne vient appuyer

ces suppositions.
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3.2 COLLECTE DES ECHANTILLONS

3.2.1 Zone d’échantillonnage

La population étudiée est située sur le site de Loudoungou, en République du Congo. La parcelle
forestiere qu’elle occupe se situe dans le domaine exploité par la société forestiere la CIB, plus
précisément dans I'assiette de coupe UFA Loundougou-Toukoulaka. Le DMA d’E. candollei est ici
de 110 cm de diameétre, alors que le DME au niveau du Congo est de 80 cm. Un dispositif

expérimental de 8 km? a été mis en place via le projet DynAfFor (www.dynaffor.org) et Franck

Monthé a éffectué des collectes de matériel sur 2x3 km? au printemps 2016. Dans cette zone,
tous les individus de Kossipo de plus de 20 cm de diameétre ont été exhaustivement
échantillonnés. Au centre de ce dispositif, dans une zone de 200 ha, ont aussi été inventoriées
les plantes de moins de 20 cm de diametre. Malheureusement, les graines n’ont pu étre

échantillonnées faute de fructification a cette période.

3.2.2 Protocole d’échantillonnage

Afin d’assurer un échantillonnage exhaustif, des layons ont été tracés tous les 100 m a l'intérieur
de la parcelle. Pour chaque individu, le diamétre (DBH130 si assez haut, sinon diamétre au collet)
est mesuré et ses coordonnées GPS relevées. Un échantillon d’ADN sous la forme de feuilles est
prélevé et gardé dans une enveloppe contenant les données prélevées et le nom de I'espéce. Ces
enveloppes sont ensuite conservées dans des sachets hermétiques contenant du gel de silice,

ceci afin de les sécher et d’éviter la dégradation des échantillons.

3.2.3 Résultats de I'échantillonnage
Un total de 1079 Kossipos a été échantillonné. De ce total, trois classes de diameétre ont été
créées :

e (lasse « juvéniles » : 10 cm de diametre et moins, 556 individus.

e C(Classe « adultes » : 20 cm de diamétre et plus, 240 individus.

e C(lasse « intermédiaires » : plus de 10 cm et moins de 20 cm de diametre, 282 individus.
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La classe intermédiaire n’a pas été incluse dans I’étude génétique qui fait I'objet de ce mémoire.
En effet, des résultats obtenus au sein du service pour une espece du méme genre montrent que
cette classe contribue pas ou trés peu a caractériser le flux de génes (Monthé et al., 2017) puisque
les arbres sont trop jeunes pour participer a la reproduction mais trop vieux que pour étre
suffisamment s(ir de pouvoir retrouver leurs parents. La présente étude ne comprend donc que
la classe « juvéniles » et la classe « adultes » (fig. 1). Malgré I'absence de graines, des juvéniles
d’un an ont été collectés sous certains individus adultes, pour un total de 8 familles. Ces familles
totalisent 109 individus : 103 juvéniles et 6 meres. Une famille est donc constituée d’un arbre-
mere et des plantules trouvées a son pied et pour lesquelles on a pu confirmer que I'arbre-mére
est véritablement la mere (voir 3.5.3, partie 3). Si plusieurs adultes sont a proximité d’un groupe

de juvéniles, ceux-ci constituent une famille mais ne présentent pas de mere assignée.
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Figure 1 — Carte montrant la position de Loundougou en Afrique et en République du Congo et carte présentant la position de tous les individus

d’Entandrophragma candollei présents sur la parcelle. Les unités de latitude et longitude sont des degrés décimaux.
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3.3 LES MARQUEURS MICROSATELLITES

Les marqueurs génétiques, « marqueurs microsatellites », ont été développés par Monthe et
al. (2017) dans le cadre de sa these. lls ont mis au point 16 marqueurs polymorphes dont

seulement 13 ont été choisis dans cette étude en raison de leur polymorphisme tres élevé.

Les marqueurs microsatellites ont été utilisés en mélanges, ou « mix ». Les marqueurs
constituants les mix sont définis en fonction de leurs tailles et d’un fluorochrome qui leur est
attaché afin de différentier dans les mix les fragments de tailles similaires. Il est donc possible
d’amplifier plusieurs régions de I’ADN au cours de la méme PCR en utilisant plusieurs
marqueurs microsatellites en méme temps, ce qui permet d’optimiser les colts et le temps

de travail.

Ce processus de développement a permis de créer deux mix. Le premier contient les amorces
suivantes ; ssré4, ssr13, ssr24, ssr26, ssr32, ssr42, ssr48. Le deuxieéme ; ssr9, ssr12, ssrl6, ssr29,
ssr33, ssr38.

L'annexe 1 reprend les informations génétiques sur les marqueurs utilisés.

3.4 TRAVAIL DE LABORATOIRE

3.4.1 Extraction et amplification de ’ADN

Afin d’obtenir ’ADN nécessaire a cette études, 15 a 30mg de feuille ou de cambium ont été
extraits a l'aide du kit NucleoSpin® 96 plant, commercialisé par Macherey-Nagel. Chaque
extraction comprend un blanc ou contréle négatif pour vérifier la qualité des extractions
réalisées.

L'amplification des séquences microsatellites a été effectuée par PCR (Polymerase Chain

Reaction), suivant le programme mis au point par (Monthé et al., 2017).

3.4.2 Génotypage

La mesure de la taille des séquences microsatellites a été effectuée par un séquenceur

fonctionnant par électrophorése sur capillaires (3730 DNA Analyzer, Applied Biosystems
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Hitachi). Le marqueur de taille utilisé est le Gene Scan-500 LIZ® Size Standard. Il est a noter
gue le fluorochrome utilisé sur ce marqueur est d’une couleur (orange) non-utilisée dans les

mix de marqueurs.

3.4.3 Lecture des résultats

L'output du séquenceur utilisé est un ensemble de fichiers d’extension « .fsa » a raison d’un
fichier par puits génotypé (que celui-ci contienne un échantillon ou un contréle). La lecture
de ces fichiers a été faite a 'aide du logiciel Peak Scanner Software v1.0, qui permet de
visualiser I'éléctrophérogramme de chaque échantillon sous forme d’un graphique intensité
du signal/taille de la séquence (en paires de bases) (fig. 2).

Il revient alors a I'utilisateur d’effectuer la lecture des pics qui lui semblent représenter les ou
les alléles présents a un locus donné. En effet, des pics parasites et autres artéfacts peuvent
aussi se montrer sur I'éléctrophérogramme. Il est aussi possible que des pics représentant des
alleles soient trop grands ou trop petits (en rouge sur la figure 2), traduisant alors une trop
haute ou trop faible concentration de ces séquences ADN lors de la lecture par le séquenceur.
Tout ceci fait de la lecture des résultats plus une affaire d’interprétation parfois ardue qu’un
processus facilement automatisable. Si un individu présente un trop grand nombre de
données impossibles ou difficiles a interpréter, il a soit été éliminé du jeu de données final,

soit amplifié et génotypé a nouveau.
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Figure 2 : exemple d’éléctrophérogramme obtenu par I'utilisation du mix 2, tel que représenté dans
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3.5 TRAITEMENT ET ANALYSE DES DONNEES

3.5.1 Traitements préliminaires

Les résultats des lectures sont dits « bruts » puisqu’ils présentent des estimations de la taille
des alleles sous forme de chiffres décimaux. Une étape importante du traitement de données
est donc de définir des classes de tailles brutes correspondant a un méme alléle représenté
par une valeur de taille entiere (sans décimale), afin d’obtenir les valeurs finales utilisées dans
les analyses.

De plus, tout individu présentant plus de trois alleles sur treize (un quart) pour lesquels
aucune information n’a pu étre récupérée n’a pas été pris en compte lors des analyses. Dix-
sept individus se trouvent dans cette situation, dont un adulte. L’échantillon final utilisé lors

des analyses a donc une taille de 764 individus.

3.5.2 Fréquences alléliques, consanguinité et alleles nuls

Le logiciel INEst (Chybicki et Burczyk 2009) permet de calculer les fréquences alléliques,
I’'hétérozygotie observée (Ho) et attendue (He) ainsi que le coefficient de consanguinité et ce
pour chaque locus. Le Fisest calculé selon la formule suivante :

Fis=1-H,/H,

En plus de cela, le logiciel permet d’estimer la fréquence d’alléles nuls par locus et de fournir
une valeur corrigée du Fis en fonction des nouvelles fréquences alléliques. Les estimations
sont faites en utilisant le modéle PIM (pour Population Inbreeding Model) qui fonctionne par
maximum de vraisemblance. Un algorithme de rééchantillonnage jackknife est utilisé afin
d’estimer I'erreur standard sur les valeurs obtenues.

Le rééchantillonnage jakknife consiste en le calcul du paramétre (ici le Fis) en retirant du jeu
de données une observation a la fois. Pour un échantillon de taille N, on calculera le
parametre N-1 fois. Une fois toutes les estimations calculées, I'estimation finale est faite en
faisant la moyenne de celles-ci. L’erreur standard sur cette moyenne est facilement calculée.
La variation de F au sein des différentes cohortes et par rapport a la population donne
différentes informations. Si, par exemple, le taux de consanguinité est important au sein des

juvéniles mais évolue vers une valeur plus basse avec I’age des individus, on peut en déduire
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gue la population montre un phénomeéne de dépression de consanguinité, les individus les

plus consanguins étant éliminés par les effets de la sélection naturelle.

Les travaux de Hartl et Clark (2007) montrent que le taux d’autofécondation « s » est :

s> 2F
§>= ——
1-F
A I'équilibre, si toute la consanguinité est due a l'autofécondation, et en I'absence de
dépression de consanguinité. Ceci permet donc de calculer les taux d’autofécondation a partir

de F corrigés, a condition que les conditions soient remplies.

3.5.3 Méthodes directes et analyses de parenté

Le logiciel CERVUS (Marshall et al., 1998) a été utilisé pour effectuer les analyses de parenté
entre arbres adultes et juvéniles. Les assignations de parenté se font par un systeme de
maximum de vraisemblance. On attribue a chaque adulte présent un ratio de vraisemblance
(ou score) qui traduit la vraisemblance de parenté de cet individu (hypothese 1) par rapport
a la vraisemblance de parenté d’un individu pris au hasard dans la population (hypothése 2).
Ces vraisemblances, étant donnés les génotypes observés, sont calculées a partir de la
probabilité d’obtenir les génotypes observés sous chaque hypothése. Deux ratios sont
utilisables ; LOD (pour Lokelihood Of Odds) ou ratio dérivé : Delta. Le premier a été retenu
comme ratio de choix lors de ces analyses. Le logiciel ne prend en compte que les génotypes
des individus, faisant fi des coordonnées spatiales de ceux-ci. Quatre types d’analyses de
parenté sont disponibles : maternité, paternité, et paires de parents (avec sexe des parents
connus ou non). CERVUS peut aussi prendre en compte des erreurs de génotypage qui
comprennent alleles nuls et valeurs fausses en un seul parametre. Il est néanmoins incapable
de considérer un missmatch potentiellement causé par un allele nul comme autre chose
gu’un missmatch, ce qui peut causer des erreurs lors des attributions de parenté en utilisant

des locus en présentant. Il fonctionne en trois étapes.

1. Le calcul des fréquences alléliques
A partir des génotypes des adultes et des plantules que le chercheur fournit, le logiciel calcule

les fréquences alléliques de la population, nécessaires pour ce type d’assignation par
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maximum de vraisemblance (Marshall et al., 1998). Sont aussi calculées lors de cette étape,
les probabilités de non-exclusion (PNE) moyennes et le respect des conditions Hardy-
Weinberg pour chaque locus. Les PNE sont la probabilité qu’un locus présente les mémes
alleles chez deux individus choisis aléatoirement et refléte le polymorphisme des alléles
utilisés. Le calcul des PNE est fait en supposant que les locus sont en équilibre Hardy-

Weinberg.

2. Lessimulations d’analyses de parenté

Les simulations sont utiles pour deux raisons. Elles permettent tout d’abord d’évaluer la
faisabilité d’une analyse de parenté sur base des fréquences alléliques données. Ensuite, elles
permettent de calculer les valeurs critiques des ratios de vraisemblance afin de pouvoir
donner un indice de confiance quand les analyses de parenté ont lieu. Les valeurs critiques
sont calculées comme suit :

Les fréquences alléliques obtenues permettent de générer une paire de génotypes parentaux
(les vrais parents), plus une série de génotypes formés de maniere aléatoire et représentant
des parents non-apparentés. A partir de génotypes des vrais parents et par ségrégation
mendélienne, le génotype d’un juvénile est créé. L'idée est de calculer la vraisemblance
relative a la parenté des vrais parents par rapport a la vraisemblance de chacun des parents
non-apparentés et ceci pour un grand nombre de juvéniles simulés. Pour chaque juvénile,
CERVUS identifie le parent le plus probable et enregistre son score LOD (ou Delta). En
comparant la distribution des scores pour des juvéniles ou le parent le plus vraisemblable
était le vrai parent avec la distribution des scores ou le parent était un individu non-
apparentés, une valeur critique des ratios suffisamment large peut étre trouvée, permettant
de différencier les vrais parents des candidats non-apparentés avec un degré de confiance
prédéterminé par I'utilisateur. Ici 80 et 95 pourcent ont été fixés comme degrés de confiance
relaxés et stricts respectivement.

Les parameétres utilisés en entrée pour les simulations sont : Nombre de juvéniles a simuler =
100 000 ; Parents candidats = 200 % de la population réelle concernée, c.a.d. 200 pour les
analyses de maternité et 460 pour les analyses de paternité et par paires ; Proportion de la
population collectée = 50 % ; Proportion de loci présents = 90 % ; Proportion de loci sur

laquelle des erreurs sont présentes = 4 % ; Nombre minimal de loci présents sur tous les
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individus = 10 ; Tester I'autofécondation = vrai. Plus de détails concernant ces parametres

peuvent étre trouvés dans le fichier d’aide de CERVUS.

3. Analyses de parenté
CERVUS calcule les ratios de vraisemblance pour chaque parent potentiel de chaque juvénile.
Le logiciel génére donc un fichier tableur reprenant, pour chaque juvénile, une liste des
parents analysés accompagnés de leurs LOD scores. Si ce dernier est positif, cela indique que
cet individu a plus de chances d’étre le parent véritable qu’un individu pris au hasard, comme
expliqué précédemment. Le LOD score permet aussi de marquer les individus adultes ayant

atteint le degré de confiance relaxé ou strict.

Le processus d’assignation de parenté a eu lieu en plusieurs étapes. Tout d’abord, il a fallu
faire une analyse de maternité. Des observations phénologiques (K. Dainou, comm. pers.) ont
permis d’estimer que E. candollei est capable de fructifier a partir d’'un diametre supérieur ou
égal a 40 cm. Une liste de 96 meéres potentielles a donc été traitée par CERVUS. De toutes les
paires juvéniles-mére qui dépassaient le niveau de confiance relaxé (80%), seules celles qui
étaient distantes de moins de 300 m ont été retenues. Ceci afin d’éliminer des assignations
fort peu probables qui reposeraient sur de la dispersion de graines a longue distance. La
valeur de 300 m a été arbitrairement fixée sur base des résultats obtenus par le logiciel NM+
(introduit a la prochaine sous-partie). Les résultats pour les juvéniles assignés a une des 8
familles présentaient parfois une mére assignée par le logiciel différente de la mere assignée
sur le terrain. Dans ce cas, I’assignation a été vérifiée manuellement a partir des génotypes
mémes et corrigée quand les missmatchs entre un juvénile et une mere assignée sur le terrain
étaient potentiellement dus a des alleles nuls. Des couples juvéniles-mére ont donc été
formés dans le respect des conditions expliqués ci-dessus. Quand un tel couple est formé, la
mere est considérée comme un vrai parent par CERVUS, qui va alors prendre en compte son
génotype lors de la recherche d’'un peére. Ceci force le logiciel a calculer, en plus de la
vraisemblance de la paire juvénile-pére, celle du trio juvénile-mere assignée-pere a |I'étape
suivante.

Il s’ensuit donc une analyse de paternité effectuée sur tous les juvéniles. Cette fois-ci, tous les
230 adultes ont été inclus dans la liste des parents potentiels. Les résultats retenus ont été
ceux présentant des trios juvénile-mére-pére dont I'indice de confiance était d’au moins 80%.
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Les juvéniles n’ayant pas trouvé de mére et n’ayant donc pas pu trouver de trio, ils n’ont pas
pu étre repris dans les données finales. Comme les résultats de ces analyses sont issus d’une
analyse de maternité et paternité consécutives et afin d’éviter de longues répétitions inutiles,
ils seront désignées comme issus des « analyses MatPat » dans le reste de ce travail. Il est
important de noter que rien ne garantit qu’un parent identifié comme mere ne soit pas en
fait le pére et vice-versa si les deux parents ont un diametre de plus de 40 cm et sont tous
deux distants de moins de 300 m.

Finalement, une deuxiéme méthode d’assignation de parents a été utilisée : une analyse de
paires de parents (dont le sexe n’est pas connu). Cette analyse assigne simultanément
plusieurs couples de parents a un juvénile en ne prenant pas en compte les distances les
séparant ou les diametres des candidats parents. Le but de cette analyse est de comparer les

différents trios obtenus selon les deux méthodes.

Une fois les trios obtenus et connaissant la position spatiale de chaque individu, il est aisé de
calculer les distances entre les trois individus les composant. On sait ici que la distance
séparant les deux individus parents est celle parcourue par le pollen et on peut supposer que

la distance séparant I’adulte le plus proche du juvénile est celle parcourue par les graines.

3.5.4 Méthodes indirectes et modélisation du flux de génes

Le logiciel NM+ (Chybicki et Burczyk, 2010) prend en entrée les génotypes et coordonnées
spatiales des adultes et juvéniles. Il utilise le Neighborhood Model décrit par Adam et Birkes
(1991, cité par Chybicki et Burczyk, 2010). Le Neighborhood Model modélise des évenements
de reproduction spatialement explicites et a été congu pour décrire les patterns de parenté
de juvéniles spatialement distribués. Cette approche n’estime pas les flux de genes d’apres
des assignations de parenté individuelles -bien que celles-ci soient utilisées- mais plutot en
estimant une série de parametres propre au modele, tels que présentés au tableau 1. Le
modele utilisé ne nécessite pas d’assignation de parenté complete et fournit a I'utilisateur
des estimations des parametres par maximum de vraisemblance. Ces estimations sont
dérivées indirectement des assignations de parenté (Chybicki et Burczyk, 2010). Le modéle

met aussi en relation des parametres décrivant le succés reproducteur et des données
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phénotypiques des adultes qui pourraient s’y corréler. Une telle relation est ici appelée un

gradient de sélection. Dans le cette étude, seule le gradient du DBH a été estimé.

Le logiciel offre le choix entre quatre types de fonctions de dispersion de génes décrites dans
Austerlitz et al. (2004). Ces fonctions décrivent la distribution des probabilités des
évenements de dispersion par rapport a la distance. N’a été utilisée dans cette étude que la
fonction de puissance exponentielle. La probabilité qu’un grain de pollen émis au point (0, 0)

participe a la dispersion au point (x, y) est donnée par :

b r\?
Pep(a b;x,y) = 2na?r2p) P (‘ (5) )

Ou : I est la fonction gamma (décrite dans Abramowitz et Stegun, 1964, cités par Austerlitz et
al., 2004) ; r est la distance de pollinisation ; a est un parametre d’échelle et ; b est le
parameétre de forme de la fonction.

Succinctement, le parameétre b donne a la fonction sa forme et définit quels sont les
probabilités d’évenements de dispersion a grande distance. En effet, quand b = 1, la fonction
de puissance exponentielle dégénére en la fonction exponentielle et la distribution des
probabilités est normale. Quand b > 1 la fonction de dispersion décroit plus rapidement en
fonction de la distance que la distribution normale, ne laissant que trés peu de chances aux
éveénements de dispersion a longue distance. On parlera alors de queue fine, thin tail ou de
courbe platykurtique. Au contraire, si b < 1, la chute de la fonction de dispersion est plus lente
gue dans le cas de la distribution normale. Il s’agit dans ce cas d’une queue épaisse, fat tail
ou de courbe leptokurtique (Austerlitz et al., 2004). L'estimation du parametre b est tres

importante pour ce type d’étude.

NM+ permet aussi de calculer des gradients de sélection. Les gradients de sélection (sg)
estiment des éventuelles corrélations existantes entre des variables phénotypiques et le
succes reproducteur des individus. Ne disposant que du DBH en tant que variable, c’est le

gradient de sélection celle-ci qui a été estimé par le logiciel.

Les alléles nuls et erreurs de génotypage sont repris sous une seule valeur (typing errors) qui

peut étre différente pour chaque locus. Cette valeur peut aussi étre estimée par le logiciel.
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Le logiciel peut aussi calculer I'effet de la directionnalité sur la probabilité d’étre parent. Il
introduit pour ¢a au modele des parametres propres a la distribution de von Mises tels que :
kappa, un parameétre controlant l'intensité de I'effet d’anisotropie et ; I'angle, la direction
prévalente. Comme la distribution de von Mises est un analogue circulaire de la distribution
normale (Chybicki et Burczyk, 2010), I'angle correspond a la moyenne et kappa a la variance
d’une telle distribution. Notons que la valeur de I'angle est mesurée a partir du nord, en

supposant que I'axe Y suit la direction nord-sud (Chybicki et Burczyk, 2012).

Tableau 1 - Liste des parameétres estimés par le Neighborhood Model et leur description.

Parameétre  Description

ms / mp Taux d'immigration (1) de graines / de pollen

ds /dp Distance moyenne de dispersion des graines / du pollen (en métres)

bs / bp Parameétre définissant la forme de la fonction de dispersion des graines / du pollen

ks / kp Parameétre définissant I'anisotropie de la fonction de dispersion des graines / du
pollen

as/ap Direction prévalente de la dispersion des graines / du pollen (angle par rapport au
nord)

s Taux d'autofécondation

sgl,sg2,... Valeur du gradient de sélection pour la variable phénotypique 1, 2, ...

Typing Erreurs de génotypage pour chacun des locus. Comprend les alléles nuls

Error

3.5.5 Structure génétique

Le logiciel SPAGeDi permet d’analyser la structure génétique d’une population (Hardy et
Vekemans, 2002). Il travaille sur base de données génétiques provenant de marqueurs
codominants et des coordonnées spatiales des individus. SPAGeDi peut calculer des
statistiques décrivant la différentiation ou similarité entre individus ou entre populations
grace a des comparaisons par paires.

Le mode de fonctionnement général est le suivant. Afin de d’analyser comment les valeurs
desdites comparaison sont liées a la distance spatiale, SPAGeDi calcule :

1. Lesvaleurs moyennes pour un ensemble d’intervalles de distance prédéfinis.
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2. Lesrégressions linéaires sur la distance spatiale de statistiques calculées par paires.
Les pentes de ces régressions peuvent potentiellement étre utilisées pour obtenir des
estimations indirectes de parameétres définissant la distance de dispersion des génes. Elles
peuvent aussi étre utilisées afin de donner une mesure synthétique de l'intensité de la
structure spatiale.

Différents types de permutations permettent de tester la significativité de différents

parametres.

Ont été créées 14 intervalles de distance de maniere a ce que chacun reprenne une part
suffisamment importante de la population, de 150 m a 5 km. Les coefficients de parenté
(Loiselle et al., 2008) ont été calculés pour toute la population adulte pour chaque intervalle
de distance. Une enveloppe de distribution a 95 % pour I’hypothése nulle été calculée sur 10
000 permutations. Par ailleurs, et afin de pouvoir comparer les différentes parties de la
population entre-elles, trois catégories ont été créées : juvéniles ; adultes de moins de 40 cm
de diametre (ou petits adultes) ; adultes de plus de 40 cm de diameétre (ou grands adultes).
Le méme coefficient de parenté a été calculé au sein des différentes catégories et entre elles.
Finalement, le parametre sigma, correspondant a la moyenne quadratique des distances
parents — juvéniles, a été estimé pour différentes densités en arbres adultes, comme
recommandé par Hardy et al. (2006). En diminuant la densité donnée en entrée au

programme, on se rapproche de la densité efficace réelle pour la population.
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4 RESULTATS

4.1 CONSANGUINITE ET ALLELES NULS

Les statistiques obtenues par le logiciel INEst sont présentées dans les tableaux 2 et 3. Elles
reprennent une partie de la structure génétique de la population entiére ; adultes et juvéniles
confondus. Le coefficient de consanguinité corrigé moyen aprés la prise en compte de la
présence d’alleles nuls est de Fis = 0,0795 + 0,0234, ou plus de moins de la moitié qu’avant
correction (0,184). C'est une valeur assez basse pour une population naturelle. Six des treize
locus ont une fréquence d’alléles nuls estimée supérieure a 5 %. Seuls trois dépassent 10 %.
Les loci sont assez fortement polymorphes, puisque seulement deux d’entre eux présentent
moins de 10 alleles.

La variables relatives a la structure génétique ont aussi été calculées par INEst pour trois sous-
ensembles de la population : les adultes et les juvéniles de plus et de moins de 5 cm de
diametre. Les valeurs sont reprises dans le tableau 3. Pour le F corrigé on peut y voir que les
juvéniles de plus de 5 cm de diameétre sont plus consanguins (0,100) que ceux de moins de 5
cm de diameétre (0,001). La moyenne de la population adulte se situe entre ces deux groupes
(0,560), bien que I'erreur standard soit assez élevée (SE = 0,800). Les valeurs de H, et F brutes
montrent aussi une valeur intermédiaire chez les adultes (0,62 et 0,17 respectivement), plus
basse chez les juvéniles >5 cm DBH (0,59 et 0,21) et plus élevée chez les juvéniles <5 cm DBH
(0,63 et 0,16).

Un calcul supplémentaire des variables pour la classe de moins de 5 cm de DBH, en excluant
les familles de juvéniles, a été effectué afin de confirmer la valeur trés basse pour lesdites
valeurs. Les résultats ne montrent pas de changement entre les deux estimations pour cette

cohorte.

4.1.1 Probabilités de non-exclusion et conditions Hardy-Weinberg

Les PNE pour I'ensemble de la population sont de 1,6 x 10™ pour un premier parent et de
1,2 x 107® pour un deuxiéme parent. Lors du calcul de fréquences alléliques CERVUS indique
un écart aux conditions de Hard-Weinberg pour 12 des 13 loci, ce qui fausse la base théorique

d’obtention des PNE.
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Tableau 2 - Statistiques calculées par le logiciel INEst, par locus et sur ’ensemble de la
population. A = nombre d’alléles présents ; Ho = hétérozygotie observée ; He = hétérozygotie
attendue ; F = coefficient de consanguinité de Wright ; Ao = fréquence estimée d’alléles nuls ;

SE = erreur standard sur I'estimation de Ao.

Locus A Ho He F Ao Se
ssrd 10 0,238 0,3449 0,3098 0,0701 0,0168
ssrl3 19 0,4881 0,8103 0,3976 0,1476 0,0145
ssr24 13 0,4184 0,7256 0,4233 0,1429 0,0159
ssr26 18 0,7873 0,8653 0,0901 0,0031 0,0109
ssr32 8 0,4654 0,5366 0,1326 0,014 0,0153
ssr42 18 0,8541 0,8498 -0,0051 0 0
ssr48 5 0,3555 0,5594 0,3645 0,1026 0,0159
ssr9 19 0,7354 0,9097 0,1917 0,0515 0,0138
ssr12 16 0,7497 0,8211 0,087 0 0,0004
ssrl6 23 0,8309 0,9173 0,0941 0,0062 0,0118
ssr29 28 0,6846 0,9226 0,2579 0,0856 0,0141
ssr33 13 0,6313 0,7079 0,1082 0,001 0,0055
ssr38 13 0,7767 0,8522 0,0885 0,0028 0,0103
Moyenne 15,615 0,6166 0,7556 0,184

Tableau 3 — Structure génétique de la population et de différentes cohortes. H, = hétérozygotie
observée ; F = coefficient de consanguinité de Wright ; F (wun = F corrigé apres prise en compte de la

fréquence en alléles nuls par INEst ; SE = erreur standard sur Fjuy calculée par jackknife.

Cohorte Ho He F F(nun) (SE)

All population (N=764) 0,6166 0,7556 0,184 0,079 (0,023)
Adultes (N=230) 0,6184 0,7499 0,1754 0,056 (0,080)
Juvéniles >5 (N=258) 0,5952 0,7546 0,2112 10,1002 (0,022)
Juvéniles <5 (N=276) 0,6347 0,7518 0,1557 0,0014 (0,004)
Juvéniles <5 (pas de familles ; N=173) 0,6154 0,7572 0,1872 10,0013 (0,004)
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4.2 NOTES A PROPOS DES RESULTATS DES ANALYSES DE PARENTE

Différents résultats ont été obtenus en fonction du systeme d’analyse utilisé par CERVUS

(Tableau 4). Les analyses MatPat ont abouti a I'obtention d’un trio d’individus avec un niveau

de confiance supérieur a 80 % pour 66 des 230 juvéniles présents, c’est-a-dire 29 % du total.

Les analyses par paires ont quand-a-elles abouti sur un trio avec un niveau de confiance

supérieur a 80% pour 87 juvéniles, ou 38 % du total. En comparant les trios obtenus par

MatPat et obtenus par paires on remarque que :

Quand un couple de parents a été trouvé pour un juvénile donné, et ce grace aux deux
analyses (52 cas), les deux parents sont identiques dans 98 % des cas (un seul cas n’est
pas identique).

14 (21 %) juvéniles présents dans les résultats MatPat sont absents des résultats par
paires.

35 (40 %) juvéniles présents dans les analyses par paires sont absents des résultats
MatPat.

Des 35 juvéniles présents uniquement dans les résultats par paires, 13 présentent des
trios ol les deux adultes sont distants de plus de 300 m, qui est la limite arbitraire
fixée pour I'assignement d’une mere dans les analyses MatPat (cf. 3.5.3).

Des 87 trios obtenus par I'analyse par paires, seuls les parents de 3 trios présentent
tous deux un diametre inférieur a 40 cm.

16 des trios obtenus par analyse MatPat présentent deux parents dont le DBH est
supérieur a 40 cm et dont la distance au juvénile est inférieure a 300 m. Il n’y a dans

ce cas aucune garantie que le sexe ait correctement été attribué aux parents.

Tableau 4 — Nombre de juvéniles ayant trouvé un couple de parents en fonction de I'analyse et du

degré de confiance.

Analyse Seuil de vraisemblance Nombre de juvéniles trouvant parents
MatPat >95% 52
>80 % 66
Pairs >95% 59
>80 % 87

4.3 AUTOFECONDATION

Trois estimations de la consanguinité ont été faites a partir de différents logiciels :
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1. Tout d’abord, en utilisant la valeur de Fis corrigée donnée par INEst, on sait que :

<s> —ZF
s>=
1-F
La fréquence d’autofécondation est de s = 0,1727 d’apres cette méthode, ce qui est

une valeur assez élevée.

2. Deuxiemement, si I'on utilise le nombre d’événements d’autofécondation obtenus
d’apres les analyses de CERVUS et qu’on le divise par le nombre d’évenements de

parenté totaux, on obtient :

Nself

<s>=
Ntotal

Qui a pour valeur s = 7/66 = 0,106 dans le cas des analyses MatPat et s =
8/87 = 0,092 dans le cas des analyses par paires. Ces deux valeurs sont fort

proches.

3. Enfin, la valeur du taux d’autofécondation estimée par NM+ est de s = 0,033 + 0,11.

On observe que les estimations des taux d’autofécondation sont assez différentes en fonction

de I'analyse effectuée.

4.4 DISPERSION DES GENES

4.4.1 Approche par modélisation

Les valeurs des parameétres de dispersion estimés par NM+ sont reprises au tableau 5. Ony
trouve des taux d'immigration importants de plus de 50 % pour les graines et le pollen 50 et
67 % respectivement). La distance de dispersion du pollen est largement plus élevée que celle
des graines, avec 340 m et 800 m respectivement, bien que I’erreur standard soit assez élevée
pour les deux parametres (+ 74 et 200 m). La fonction de dispersion des graines présente une
constante b (cf 3.5.4) largement inférieure a 1 (0,23), ce qui indique que le nombre
d’évenements de dispersion a grande distance est plus important que dans le cas d’'une
distribution normale avec une méme distance moyenne de dispersion. La méme observation

est valable pour le pollen a un degré moindre, la valeur de bp étant de 0,71.
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L’anisotropie de la dispersion des graines a été estimée par NM+ puisque celles-ci sont
dispersées par le vent. Ces parametres n’ont pas été calculés pour le pollen.

De plus, des courbes présentant la valeur cumulée de génes dispersés par rapport a la
distance a I'arbre adulte ont été obtenues a partir des valeurs des parameétres calculés par
NM+ (fig. 3A et 3B). On observe que la courbe du pollen atteint la valeur cumulée de 90 % a
une distance bien plus grande que celle des graines. Ceci est notamment expliqué par une
valeur de dispersion moyenne bien plus élevée. Par ailleurs, on remarque que la queue de la
dispersion est bien plus épaisse dans le cas des graines, comme le reflete la valeur du

parametre b.

4.4.2 Méthodes directes

Pour chacune des analyses, les distances entre individus d’'un méme trio ont été calculées,
pour les degrés de confiance relaxés et stricts. Elles sont reprises au tableau 6. Bien que les
trois types de distances évoluent de maniere similaire selon les deux analyses, les distances
estimées d’aprés I'analyse par paires sont toujours plus élevées, particulierement dans le cas
de la distance juvénile - mére/parent le plus proche ou celle-ci vient presque a doubler,
passant de 97 a 182 m ou de 91 a 233 m.

La figure 4 reprend la carte des événement de dispersion des analyses de maternité, avant
méme les analyses de maternité. On reprend ici les juvéniles ayant trouvé une mere (de plus
de 40 cm DBH donc) pour laquelle le degré de confiance dépasse 95 % et sans limitation de
distance. Le centre de la carte représente la position de toutes les meres et chaque point
représente les évenements de dispersion pour toutes celles-ci. On observe, une dispersion de

43,8 % des graines dans le quadrant sud-est.
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Proportion cumulée de graines dispersées

Tableau 5 — Parameétres relatifs a la dispersion des graines et du pollen obtenus par le logiciel NM+

et leur erreur standard. La description des parametres peut étre trouvée au tableau 1. Le taux

d’autofécondation « s » est donné ici par souci d’exhaustivité, étant déja repris au point 4.3.

Graines Pollen
Paramétre ms  ds(m) bs ks as mp S dp (m) bp kp ap
Valeur 0,50 338,05 0,23 -1,03 2568] 0,67 0,03 793,04 0,71 - -
SE 0,02 7391 0,04 0,15 7,49 ] 0,03 0,01 199,70 021 - -

Figure 3 — Valeurs cumulées de la proportion de graines (A) et de pollen (B) dispersés en fonction de

la distance, d’aprés les paramétres du Neighborhood Model, ajustés par le logiciel NM+.
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Distance Nord-Sud (m)

Tableau 6 — Distances moyennes -en métres- entre individus appartenant a un méme trio issu des
analyses CERVUS. Les deux types d’analyses sont présentés et les valeurs moyennes de la distance
sont accompagnées de leur erreur standard. o = juvénile ; p1 = meére dans le cas des analyses MatPat,
ou le parent le plus proche dans le cas des analyses par paires ; p2 = pére (MatPat) ou parent le plus

lointain (par paires).

Analyse D(p1 - p2) D(o - p1) D(o - p2)

MatPat (>80% ; N = 66) 504 (+ 55) 97 (+ 11) 520 (+ 53)
par paires (>80% ; N = 87) 560 (+ 50) 182 (£ 32) 640 (+ 52)
MatPat (>95% ; N = 52) 441 (+ 54) 91 (+ 12) 428 (+ 55)
par paires (>95% ; N = 59) 402 (£ 60) 233 (£ 31) 469 (+ 55)

Figure 4 — Répartition des événements de dispersion autour de I'arbre mére d’aprés les analyses de
maternité a degré de confiance > 95 % (N = 217). Chaque point représente un événement de
dispersion efficace. La coordonnée de chaque mére est a (0 ; 0). La somme des évenements de

dispersion par quadrant est reprise sur la figure. Les distances sont indiquées en metres.
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4.5 SUCCES REPRODUCTEUR

Les analyses de parenté faites par CERVUS permettent de calculer les DBH moyens des
parents (fig. 5). On remarque que les différences entre analyses MatPat et par paires sont
minimales. Une analyse ANOVA a deux facteurs montre qu’il n’existe aucune différence

significative entre les différents groupes ou au sein de ceux-ci.

Le succes reproducteur par classe de DBH a aussi été calculé. A été calculé en premier le
succes reproducteur femelle a partir des résultats des analyses de maternité (fig. 6A) et
ensuite le succes reproducteur male d’apres les résultats des analyses de paternité qui
s’ensuivirent (fig. 6B). Notons que le nombre d’individus appartenant a chaque classe est le
méme pour les deux analyses, a la différence que I'analyse de maternité ne prend en compte
les DBH inférieurs a 40 cm. Les résultats reprennent les juvéniles assignés a 19 et 20 individus
adultes respectivement. Les valeurs de juvéniles assignés sont largement plus grandes dans
le cas du succes reproducteur femelle et cela peut étre expliqué par les 103 juvéniles classés
dans des familles (cf. 3.2.3). On remarque que le succés reproducteur male et femelle est le
plus important pour les classes de 90 a 140 cm de diamétre. La classe 120-130 cm DBH ne
présente que 2 individus, ce qui cause probablement |'absence totale d’événements de
reproduction attribués a celle-ci, quel que soit le succés reproducteur étudié.

Parmi les 230 adultes présents sur la parcelle, on remarque que les analyses de parenté

permettent d’en trouver moins de 10 % en tant que parents.

La figure 7 reprend le succes reproducteur indépendamment du sexe considéré étant donné
gu’elle se base sur les résultats des analyses par paires. Elle comprend également plus de
juvéniles que chacune des figures précédentes, puisque les analyses ont permis d’attribuer
un couple parental a un plus grand nombre de juvéniles d’'une part, et gqu’il n'y a pas de
division du succes reproducteur entre male et femelle d’autre part. La figure reprend aussi la
courbe de la contribution moyenne par classe de diamétre obtenue grace au gradient de
sélection estimé par le logiciel NM+. La contribution est proportionnelle au succés
reproducteur attendu pour une classe ou un individu. Cette courbe s’ajuste assez bien aux

données de CERVUS.
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Dans le cas des analyses de maternité, trois individus sont responsables pour 98
contributions (63%) : 60 assignations pour la classe 130-140, 12 pour la classe 100-110 et 28
pour la classe 90-110. Dans le cas des analyses de paternité, un individu est responsable pour
16 (30% du total) contributions pour la classe 130-140. Pour ce qui est des analyses par paires,
quatre individus sont resposables pour 86 (49%) assignations. 49 a la classe 130-140; 14 ala

classe 120-130; 10 a classe 100-110 et 13 a la classe 90-100.

Figure 5 — Diamétres moyens et erreur standard des parents obtenus par CERVUS en fonction de
I'analyse. Dpl = La mere dans le cas de I'analyse MatPat, le parent le plus proche dans le cas de

I’analyse par paires ; Dp2 = le péere ou le parent le plus distant.
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Figures 6 A et B [page 36] — Succes reproducteur femelle par classe de DBH. Sont repris dans ces
graphiques : le nombre d’individus adultes appartenant a une classe donnée ; le nombre de juvéniles
dont la maternité (A) ou paternité (B) a été assignée a un individu appartenant a cette classe et ; le
nombre d’adultes dans cette classe a qui a été attribué au moins un évenement de maternité (A) ou
de paternité (B). L'axe des ordonnées de la figure B est limité a 80 afin que cette figure soit comparable

a la figure A. La valeur du nombre d’individus adultes pour la classe 20-30 cm est de 108.
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Figure 7 — Succes reproducteur par classe de DBH avec courbe du poids de ces classes superposée.
Les valeurs de succes reproducteur sont obtenues grace a CERVUS d’aprés une analyse de parenté par
paires. Sont repris : le nombre d’individus adultes appartenant a une classe donnée ; le nombre de
juvéniles dont la parenté a été assignée a un individu appartenant a cette classe et ; le nombre
d’adultes dans cette classe a qui a été attribué au moins un événement de parenté. La courbe de la
contribution a été calculée d’apres les parametres relatifs aux gradients de sélection estimés par NM+.
La contribution est proportionnelle au succes reproducteur attendu d’apreés les estimations du logiciel

NM+.
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4.6 STRUCTURE GENETIQUE SPATIALE

La structure génétique spatiale de la population adulte calculée par le logiciel SPAGeDi est
présentée a la figure 8. La parenté entre individus adultes y est calculée par intervalle de
distance et mise en graphe. L’enveloppe de distribution a 95 % pour I’hypothése nulle y est
présente. On peut observer une structure génétique spatiale forte jusqu’a 650 m de distance,
la parenté entre individus chutant assez drastiquement. On peut néanmoins observer que la
parenté continue de diminuer d’une pente douce jusqu’a 2750 m. Les données situées entre

les pointillés ne sont pas significativement différentes de zéro.

Le tableau 7 présente les différentes valeurs de sigma calculées par SPAGeDi en fonction de
la densité en adultes. La densité originale de 38.3 adultes/km? est divisée par 2, 4 et enfin 10
afin d’aboutir a ces valeurs. Le programme n’a pu faire converger la valeur de sigma pour des
densités plus faibles que N/4. La valeur de sigma et de la Neighborhood size (Nbh) est de

1261 m et 190 individus respectivement.

La structure génétique au sein de la classe des juvéniles (fig. 9A) est tres forte et diminue trés
fortement du premier au deuxiéme intervalle de distance. Ceci est probablement di en partie
a la présence de familles de juvéniles dans le jeu de données. Bien que la structure soit forte
la valeur des coefficients de parenté ne dépasse pas 0,06. On observe une courbe similaire
pour la parenté entre juvéniles et grands adultes, avec une parenté élevée a courte distance
mais chutant rapidement avec la distance. La courbe de parenté entre juvéniles et petits
adultes ne présente presque pas de structure spatiale et est toujours fort basse, n’atteignant

pas 0,01.

Pour ce qui est de la parenté entre adultes (fig. 9B), on observe que la structure et la parenté
est plus importante entre petits adultes qu’elle ne I'est entre grands adultes. En effet, le
coefficient de parenté pour le premier intervalle de distance est plus de quatre fois plus élevé
entre petits adultes qu’entre grands. La parenté entre grands et petits adultes vient se placer

entre ces deux premieres courbes mais dépasse a peine le seuil de parenté de 0,02.

37



0,03

0,025

0,02

0,015

0,01

Parenté

0,005

-0,005

-0,01

-0,015

Distance (km)

Figure 8 — Coefficient de parenté entre individus adultes et par catégorie de distance. L’enveloppe
de distribution a 95 % pour I'hypothese nulle est représentée en pointillés. L'axe des abscisses

représente la distance moyenne au sein de chaque intervalle de distance.

Tableau 7 — Parametre sigma calculé au sein de la population adulte et pour différentes densités
spatiales de celle-ci. Densité efficace = différentes densités calculées a partir de la densité non-
efficace réelle de 38.3 adultes/km? ; o = moyenne quadratique des distances de dispersion des génes ;

Nbh = Neighborhood size, en nombre d’individus.

Densité efficace o (km) Nbh (m)
D=38,3 0,77451 288,702
D/2=19 0,989423 233,73
D/4=9,5 1,26102 189,83
D/10=3,8 Non-convergeant Non-convergeant
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Figure 9A — Coefficients de parenté calculés entre catégories (juvéniles) et par catégorie de distance.
La parenté a été calculée au sein de la catégorie juvéniles et entre celle-ci et les deux catégories

adultes. J = Juvéniles ; pA = Adultes de moins de 40 cm de diameétre ; gA = Adultes de plus de 40 cm de
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Figure 9B — Coefficients de parenté calculés entre catégories (adultes) et par catégorie de distance.
La parenté a été calculée au sein des catégories d’adultes et entre celle-ci. pA = Adultes de moins de

40 cm de diametre ; gA = Adultes de plus de 40 cm de diamétre.
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5 DISCUSSION ET CONCLUSION

5.1 LE SYSTEME DE REPRODUCTION

Entandrophragma candollei est un arbre qui se reproduit principalement par allofécondation.
Son taux d’autofécondation estimé varie entre 0,033 et 0,173 en fonction du type d’analyse
et/ou de modele utilisé. Bien que cet écart soit élevé, il peut étre expliqué par la maniére dont
les données sont utilisées par les différents logiciels et par les modeles théoriques qu’ils
émulent. Les résultats issus du taux de consanguinité corrigé estimé par INEst ne sont pas
utilisables puisque les conditions d’application de la formule présentée par Hartl et Clark
(2007) ne sont pas respectées. On sait, par ailleurs, que les analyses de parenté CERVUS
auront toujours tendance a surestimer le taux d’autofécondation. Ceci est dd au fait qu’il est
plus probable de retrouver le couple parental en cas d’autofécondation qu’en cas
d’allofécondation, puisqu’il suffit d’échantillonner un seul individu pour trouver un couple
remplissant les conditions de confiance et de distance. Il en est déduit qu’E. candollei
présente des mécanismes d’autoincompatibilité lui permettant de limiter les événements

d’autofécondation a une valeur inférieure a 10 %.

Un tel systeme de reproduction peut s’avérer un grand avantage pour I'espéece. En effet,
I'allofécondation avec des individus peu apparentés est généralement garante d’une
progéniture viable et d’'un fitness élevé, ceci parce qu’elle évite une descendance trop
consanguine et les effets d’'une éventuelle dépression de consanguinité. La possibilité
d’autofécondation est, néanmoins, elle aussi un avantage. La possibilité de se reproduire,
méme quand aucun partenaire n’est disponible, est une adaptation utile qui peut pourvoir un
avantage reproducteur au risque d’'une descendance plus consanguine (Murawski et Hamrick,

1991)
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5.2 DISTANCE DE DISPERSION DES GENES

Les différentes méthodes a la source des estimations des distances de dispersion présentent
des résultats différents mais compatibles. Les résultats basés sur les analyses CERVUS
s’appuient uniquement sur des événements de reproduction réalisés et uniquement a
I’échelle de la parcelle inventoriée. Ceci constitue un biais, puisqu’il est virtuellement
impossible de retrouver des évenements de dispersion a longue distance au sein d’une
parcelle de 2x3 km2. Ce biais est d’autant plus important que la proportion de génes
immigrants a la parcelle est élevée (tableau 5 ; respectivement de 50 et 67 % d’immigration
pour les graines et le pollen). Ceci cause une sous-estimation des distances de dispersion. Le
logiciel NM+, quant a lui, ajuste un modele de dispersion théorique allant au-dela de la
parcelle inventoriée et qui est capable de mieux prendre en compte les événements de
dispersion a longue distance, notamment par I'estimation du taux d’immigration (repris ci-
dessus). Ce taux est élevé dans les résultats, ce qui justifie la sous-estimation des distances
de dispersion par CERVUS. Les distances de dispersion moyennes sont élevées d’apres les
estimations NM+ (tableau 5 ; 338 et 793 m pour les graines et le pollen respectivement) et ce
fait est renforcé par un coefficient b toujours plus bas que 1 (bs = 0,23 ; bp = 0,71), ce qui
indique que des événements de dispersion a longue distance sont d’une plus grande
probabilité que dans le cas d’une distribution normale.

Le logiciel SPAGeDi montre une distance de dispersion des genes (c’est-a-dire, une estimation
conjointe pour le pollen et les graines) dont la moyenne quadratique est de 1260 m (tableau
7), ce qui semble étre en accord avec le graphique de la figure 3B qui montre une part
importante du pollen dispersé au-dela de un kilometre. Les courbes de distribution des
probabilités de dispersion (fig. 3A et 3B) sont aussi en accord avec la structure génétique de
la population (fig. 8). Toutes deux sont compatibles avec une dispersion a longue distance
significative. Les premieres de par leur forme leptokurtique et la derniére de par une parenté
qui diminue lentement avec la distance jusqu’a une distance de 2750 m. Il faut ici noter que
la contribution a la dispersion des genes de la part des graines est deux fois plus importante
dans ce type d’analyse conjointe. En effet, celles-ci transportent une quantité de genes deux
fois plus importante (2n) que le pollen (n).

La distance de dispersion des genes chez E. candollei se fait donc a grande distance. Le cas

particulier des graines peut étre expliqué par le type de fruit les contenant. Les akénes ailés
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sont contenus dans une capsule avant leur dispersion. Les ailes de ces akénes ne sont donc
pas directement exposées aux vents. Les graines peuvent se détacher soit sans action
mécanique de la part du vent, se dispersant alors a courte distance a cause du manque de
vent, soit lors de bourrasques d’intensité importante, forcant alors les graines hors de la

capsule et les emportant a grande distance.

D’apres les études de Medjibe et Hall (2002) en RCA, les graines du genre Entandrophragma
peuvent parcourir des distances de plusieurs dizaines de meétres aprés avoir été dispersées.
lls montrent néanmoins que la plupart de graines qui ont fait I'objet de leur étude ont fini leur
course au pied de I'arbre mére, ce qui semble étre le cas de cette étude. De plus, celles-ci
n’ont pas été dispersées dans le sens des vents dominants. Cette étude est en contradiction
avec les travaux de Grogan (2001) et de Petrucci et Tandeau de Marsac (1994) sur d’autres
arbres allochorés au Brésil (Swietenia macrophylla) et en RCA (Entandrophragma cylindricum)
respectivement. Ces études avaient montré une dispersion dans le sens des vents dominants.
Les facteurs influencant la dispersion des graines sont nombreux ; coincidence avec la chute
des feuilles de plusieurs autres espéces, force des vents dominants au moment de la
dispersion, fréquence des vents de tempéte etc. Une dispersion dans la direction des vents
de tempéte, aux directions différentes des vents dominants, a été mise en évidence pour
Picea glauca au Canada (Stewart et al. 1998, cité par Hall et al. 2003) et pourrait jouer un role
important dans les foréts tropicales ou le vent en dessous du niveau de la canopée prend des
patterns complexes tout en perdant en force.

Des données concernant la distribution des vents sur une période de temps suffisante n’étant
malheureusement pas disponibles, les résultats concernant I'anisotropie et la direction
moyenne de la dispersion des graines (tableau 5 et figure 4) ne sont pas testables. Néanmoins,
la direction de dispersion majoritaire dans le cadrant sud-est (de 90 a 180° a partir du nord,
dans le sens anti-horlogique utilisé par NM+) d’aprés les résultats CERVUS ne comprend pas
la valeur donnée par NM+ de 205°.

Il aurait été intéressant de tester si les graines sont dispersées dans le sens des vents
dominants ou dans le sens des vents de tempéte, afin de pouvoir comparer ce cas-ci avec les
études susmentionnées. Des relevés des vents sur plusieurs mois, couvrant la période de

fructification d’E. candollei, seraient alors nécessaires.
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Pour ce qui est des distances de dispersion estimées sur d’autres arbres des foréts tropicales
humides d’Afrique centrale, I'étude sur Entandrophragma cylindricum de Monthé et al.
(2017), rapporte des distances de dispersion moyennes estimées par NM+ de 446 et 506 m
pour les graines et le pollen respectivement. On remarque ici des distances moyennes de
dispersion du pollen plus basses que pour E. candollei, bien que les graines d’E. cylindricum
dispersent a plus longue distance. Les résultats issus des analyses CERVUS estiment des
distances de dispersion plus élevées, de 584 et 715 m respectivement, contrairement aux
résultats obtenus dans le présent travail. On note néanmoins que, de maniere similaire aux
résultats obtenus ici, les distances de dispersion des graines sont moindres que celles du
pollen. Le sigma estimé pour E. cylindricum est de 1500 m. Cette valeur a été obtenue a une
densité d’un quart de la densité observée (88 individus/km? ; d/4 = 22 ind/km?), la valeur la
plus basse pour laquelle les algorithmes de SPAGeDi ont pu converger. De maniére générale,
ces résultats concordent assez bien avec cette étude sur une espéce du méme genre.

Les travaux de Duminil et al. (2016) sur Erythrophleum suaveolens au Cameroun, Gabon et
RDC montrent dispersion des genes a plus courte distance, le sigma étant de 483 m a une
densité efficace de 41 ind/km?. Une autre étude (Duminil et al., 2016), sur Baillonella
toxisperma au Gabon, a montré une distance de dispersion du pollen estimée a partir de la
structure génétique de 777 m. La distance moyenne de dispersion du pollen estimée d’apres
le Neighborhood model est ici de 311 m.

Ces résultats, obtenus pour des especes commerciales largement exploitées dans les foréts
du bassin du Congo viennent appuyer les résultats ici obtenus. Bien que les modes de
dispersion de toutes ces espéces ne soient pas comparables (a I'exception notable des deux

especes d’Entandrophragma), les résultats obtenus semblent I'étre.

5.3 VARIATION DU SUCCES REPRODUCTEUR

Avec un diametre moyen des parents de plus de 100 cm (CERVUS, NM+), E. candollei est un
arbre qui semble atteindre son optimum de succes reproducteur a un age tardif (fig. 5 et 7).
Les graphes reprenant le succes reproducteur par classe de DBH donnent acces a plus de
détails (fig. 6A et 6B). S’il peut déja disperser du pollen a un diametre de 20-30 cm, il semble
atteindre le pic de production vers 120-140 cm d’apres CERVUS (fig. 6B) et 140-150 cm d’apreés
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NM-+ (fig. 7). Au niveau de la production de graines, celle-ci atteint un maximum entre 90 et
140 cm de diamétre (fig. 6A), toutes les classes recouvertes par cet intervalle participant a la
reproduction de maniere significative. Il faut néanmoins prendre en compte le fait que ces
observations sont basées sur des résultats obtenus a partir de 19 et 20 individus adultes
respectivement. L'influence que peut avoir un seul individu sur le succes reproducteur est
donc majeure et les résultats patissent de ce type d’effet. En effet, et comme expliqué dans
les résultats, une grande part des assignations de parenté sont assignées a un ou quelques
individus.

On en retient donc que, si E. candollei peut participer a I’effort de reproduction de I'espere a
partir d’un diametre de 20 cm, ce n’est que bien plus tard, a des diameétres aux alentours d’un

metre, qu’ils sont a leur optimum de succes reproducteur.

5.4 STRUCTURE GENETIQUE ET STRUCTURE GENETIQUE SPATIALE

Les coefficients de consanguinité F, corrigés par INEst, sont assez bas pour I'ensemble de la
population (tableau 2). Néanmoins, de grandes différences entre les cohortes existent
(tableau 3). Si I'erreur standard sur le Fis corrigé de la population adulte (0,056 + 0,080) ne
permet pas d’avoir d’estimation précise, on observe néanmoins une grande différence entre
les populations de juvéniles de plus et de moins de 5 cm de diameétre. En effet, les plus jeunes
juvéniles montrent un taux extrémement bas de Fis corrigé (0,100 + 0,22) par rapport a ceux
plus dgés (0,0014 + 0,004). Quand on se penche sur les valeurs de H, et F, on remarque le
méme pattern.

Il est attendu que les juvéniles présentent une consanguinité plus élevée que leur parents. Ce
n‘est qu’avec le temps et les effets combinés de la dépression de consanguinité et de la
sélection naturelle que les individus les plus consanguins seront éliminés du pool génique, et
gue leur valeur de Fis se rapprochera de ce qui est aujourd’hui observé chez les adultes. La
valeur extrémement basse du F corrigé ne semble s’expliquer autrement que par une
estimation erronée de la fréquence d’alleéles nuls ou de leur impact sur cette variable.
Cependant, les valeurs de H, et F brutes ne permettent pas non plus de conclure dans le sens
de I’hypotheése décrite ci-dessus, les différences de valeurs entre cohortes étant trop faibles.

Il se pourrait donc qu’E. candollei ne présente pas de fardeau génétique, ou en tout cas pas
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dans le cas de cette population. Ce semble étre aussi le cas de cas pour Erythrophleum
suaveolens (Duminil et al. 2016), qui lui non plus ne présente pas de structure génétique forte
entre cohortes. E. cylindricum ne présente pas non plus de différences entre cohortes, si ce
n’est une valeur significativement positive du Fis aprés correction pour la présence d’alléles
nuls, qui pourrait montrer une dépression de consanguinité, les autres cohortes présentant
des valeurs non significativement différentes de zéro (Monthé et al. 2017). L’étude effectuée
sur Baillonella toxisperma montre cependant une dépression de consanguinité importante,

peut-étre corrélée au taux de consanguinité et d’autofécondation élevés de la population.

L'importante parenté a courte distance entre juvéniles et entre juvéniles et adultes de plus
de 40 cm de diamétre (figure 9A) corréle tout a fait avec les courbes de dispersion estimées
pour I'espece par NM+ (fig. 3A et 3B). Le contraste avec la parenté plus basse existante entre
juvéniles et adultes de moins de 40 cm semble montrer que ces derniers contribuent en
moindre mesure a la reproduction d’E. candollei, ce qui est en accord avec les résultats du
succes reproducteur estimés par CERVUS et NM+.

La structure spatiale et le taux de parenté entre adultes de moins de 40 cm et les deux
catégories d’adultes (fig. 9B) sont relativement plus importants qu’au sein des adultes de plus
de 40 cm. Cependant, toutes les courbes montrent une parenté a longue distance plus élevée
gue dans le cas des juvéniles. Il en est déduit que les jeunes adultes présentent des
caractéristiques relatives a la structure génétique spatiale similaires a ceux des juvéniles mais
de maniere moins marquée. En effet, leur taux de parenté intra-catégorie est élevé, mais
moins que chez les juvéniles et leur apparentement avec les adultes de plus de 40 cm est
relativement important. Aussi, on observe que la structure génétique spatiale au sein des
adultes plus agés semble s’étre effacée, fait probablement dii aux effets de I'évolution sur
une période de temps suffisante, tels la dérive génique, la sélection naturelle ou encore la
migration.

La structure des adultes (fig. 8) reprend les caractéristiques de chaque catégorie d’adultes
décrites ci-dessus. Elle est cependant plus structurée : la parenté diminue d’abord fortement
jusqu’a une distance de 750 m pour ensuite diminuer de maniére bien moins prononcée
jusqu’a 2 km, ce qui continue d’aller dans le sens des résultats NM+, notamment par rapport
aux parametres de distance de dispersion (ds ; dp), de forme de courbe (bs ; bp) et
d’'immigration (ms ; mp : tableau 5). Tous ces résultats sont donc en accord avec ceux
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précédemment discutés et viennent appuyer une courbe de dispersion des génes a queue

large.

5.5 CONSEQUENCES POUR UNE EXPLOITATION DURABLE

Le DME d’Entandrophragma candollei en République du Congo est de 80 cm, bien que les
caractéritiques de la parcelle et les résultats de I'inventaire d’aménagement donnent lieu a
un DMA de 110 cm pour I'UFA sur laquelle se trouve la population étudiée.

Par manque d’informations sur le taux de prélevement des arbres dépassant le DMA ou le
DME, deux scénarios sont envisagés. Le premier voit tous les arbres dépassant le DME étre
coupés. Le deuxieme conserve 50% des arbres sur pied aprés exploitation.

Pour le premier scénario, la densité en arbres adultes diminuerait de 38,3 ind/km? a 27,7
ind/km? apreés I'exploitation et la densité en arbres capables de fructification (de plus de 40
cm) serait de 5,9 ind/km?. D’aprés Frankham (1995, cité par Hardy et al., 2006), la densité
efficace pour des populations végétales se situe généralement entre la moitié et un dixieme
de la population totale. Ceci nous montre donc que la densité efficace en arbres adultes
capables de fructification aprés exploitation de tous les arbres dépassant le DME se situerait
entre 2,92 et 0,59 ind/km?.

Dans le cas du deuxiéme scénario, la densité aprés exploitation est de 33,6 ind/km? et la
densité en arbres capables de fructification est de 10,6 ind/km?. La densité finale efficace se

situe donc entre 5,3 et 1,1 ind/km?2.

Premiérement, et en s’intéressant uniguement aux diametres, on observe que le DME est
situé a une étape du développement de I'arbre ol celui-ci est encore loin d’avoir atteint son
maximum reproducteur. Le DMA est plus proche de celui-ci et permet a chaque individu de
connaitre plusieurs saisons de reproduction efficaces avant la coupe.

Deuxiémement, pour ce qui concerne les densités efficaces aprés exploitation : le premier
scénario est une voie sans issue pour I'espece. Les densités post-exploitation sont fort basses
et, bien gu’elles permettent quelques évenements reproductifs, les grandes distances
laissées entre des individus n’ayant pas encore atteint leur optimum reproductif sont trop

grandes que pour assurer une quantité d’évenements suffisants a la régénération de I'espece.
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Le deuxieme scénario laisse sur pied entre 2,35 et 0,47 individus de plus de 80 cm au kilomeétre
carré. Les valeurs de densité efficace, associées a une part importante de reproducteurs dans
les classes présentant le plus grand succes reproducteur pourrait suffire a maintenir un taux

de reproduction suffisant.

Il ne fait pas de doute que la dispersion des graines chez E. candollei permet a I'espéce de
recoloniser les espaces desquels elle aurait été éradiquée par I'exploitation. L'enjeu de la
durabilité de I'’exploitation de cette espéce semble étre plutot porté sur des densités efficaces
post-exploitation devant permettre un nombre d’évenements de reproduction suffisants,
nombre qui ne peut étre déterminé par cette étude. Il semble cependant que le DME ne soit
pas assez élevée pour permettre d’atteindre ces densités. Il est donc conseillé de le revoir a
la hausse, notamment grace aux données relatives au succes reproducteur discutées ci-avant.
Une utilisation conjointe d’'un DMA supérieur a 100 cm et d’un taux de prélevement inférieur
a 50 % devraient permettre une régénération de I'espéce sur le court terme. Des études
s’intéressant aux effets sur le long terme de I’exploitation ainsi qu’a I’écologie de cette espéce
sont nécessaires, ceci afin de compléter les connaissances relatives a la régénération naturelle

de I'espece et de pouvoir statuer sur la durabilité de I'exploitation.
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7 ANNEXES

Annexe 1 : informations relatives aux marqueurs génétiques utilisés.

Mix 1 Mix 2
Nom de I'amorce ssr | ssrl | ssr2 | ssr2 | ssr3 | ssr4 ssr4 ssr | ssrl | ssrl | ssr2 | ssr3 | ssr3
4 3 4 6 2 2 8 9 2 6 9 3 8
Couleur fluorochrome Ble | Jaun | Jaun Vert | Vert Roug | Roug | Ble | Ble Jaun Vert | Vert Roug
u e e e e u u e e
Nombre d'alléles 10 20 13 17 8 17 5| 20 16 24 29 13 13
12 118 | 184 | 129 | 205 218 170 Zg 147 | 153 | 135 | 233 190
19 21
5 124 | 187 | 131 | 206 219 178 0 149 | 155 | 141 | 237 192
20 21
6 128 | 189 | 135 | 208 220 180 3 154 | 160 | 143 | 240 194
20 21
3 130 | 190 | 137 | 210 224 186 6 156 | 163 | 146 | 242 196
21 21
1 133 | 193 | 139 | 212 227 188 - 158 | 165 | 150 | 244 198
21 21
5 135 | 195 | 142 | 214 231 9 160 | 166 | 152 | 246 200
21 22
- 136 | 197 | 144 | 218 232 1 162 | 168 | 154 | 248 202
21 22
9 137 | 199 | 146 | 220 235 ) 164 | 170 | 156 | 250 204
Zi 139 | 201 | 148 237 2; 166 | 171 | 160 | 252 207
zi 141 | 203 | 150 239 2; 168 | 172 | 162 | 254 209
22
144 | 204 | 153 241 7 170 | 174 | 164 | 256 211
Alléles (en paires de 146 | 206 | 155 244 2; 174 | 176 | 166 | 258 213
bases) )
148 | 209 | 159 246 1 176 | 178 | 168 | 260 215
23
150 161 248 3 181 | 180 | 170
23
152 163 250 5 183 | 182 | 172
23
155 165 252 7 185 | 184 | 174
23
157 167 254 9 186 | 176
159 2‘11 188 | 178
161 2: 190 | 180
163 2: 192 | 182
194 | 184
196 | 186
198 | 188
200 | 190
191
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