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FORESTERIE

Les génomes du pin gris et du pin tordu, témoins
des bouleversements climatiques passés

Julie Godbout et Jean Bousquet

Résumé

Laphylogéographie estun champ delabiogéographie quisappuie surles outils dela génétique afin de mieux comprendreles
conséquences dévénementsancienssurlarépartition deladiversité desespéces. Lesairesactuellesde répartition de 2 espéces
de pin dur, le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) etle pin tordu (Pinus contorta Dougl. ex. Loud.) étaient presque entiérement
recouvertes par 'inlandsis au moment du maximum glaciaire, il ya 21 000 ans. Ces 2 espéces représentent donc d’excellents
modeles pour étudier leffet de la derniére glaciation sur la diversité génétique des espéces et pour la compréhension des
mouvements de colonisation qui ont accompagné le réchauffement climatique de ’'Holocéne. Lutilisation de marqueurs
génétiques de TADN mitochondrial et chloroplastique a permis de détecter une structure géographique marquée pour
chacune des 2 espéces, permettant de mettre en évidence plusieurs éléments du paysage ayant favorisé la différenciation
génétique de sous-groupes durant Iére glaciaire. Ces marqueurs ont aussi permis de détecter une introgression naturelle
entre ces espéces ainsi que des fluctuations de leurs répartitions au cours de ’'Holocéne. Les contextes historique, théorique
et méthodologique sont aussi abordés de fagon a permettre la comparaison avec d’autres espéces du biome boréal.

MorTs CLES : génétique, histoire glaciaire, phylogéographie, Pinus banksiana, Pinus contorta

Abstract

Phylogeographyis afield of science that uses genetics tools to understand how historical events have shaped the genetic diversity
of species. The current natural ranges of 2 North American hard pines species, jack pine (Pinus banksiana Lamb.) and lodgepole
pine (Pinus contorta Dougl. ex. Loud.), were almost completely covered by ice sheets during the last glacial maximum, 21,000
years ago. For this reason, these 2 species represent excellent models for studying the effect of the last glacial period on genetic
diversity. Furthermore, they help provide a global image of colonization pathways used by species as the climate became warmer
atthe beginning of the Holocene. The use of DNA markers from chloroplast and mitochondrial genomes allowed detection of a
geographical structure for each species. This structure results from landscape features that altered gene flow between sub-groups
of populations, so favouring genetic differentiation between such groups during the glacial era. Natural introgression between
the 2 species and fluctuations in their natural ranges that would have occurred during the Holocene, were also detected using the
genetic tools developed. Historical, theoretical and methodological contexts are also presented to allow comparisons of these
results with those from other species within the boreal ecosystem.

KEYWORDS: genetic, glaciation history, phylogeography, Pinus banksiana, Pinus contorta

Introduction

La diversité génétique des espéces:
dans I'espace et le temps

Depuis 2,5 millions d’années, les multiples fluctuations
climatiques ont influencé considérablement la répartition
des especes vivantes (Webb et Bartlein, 1992). En effet, le
cycle des périodes glaciaires et interglaciaires qu'a connu la
planete durant cette période a entrainé de grands mouvements
migratoires chez les especes. A I’échelle intraspécifique, la
continuelle relocalisation des populations a donc certainement
contribué a modifier la structure géographique des populations.
La phylogéographie vise donc a identifier des discontinuités
génétiques au sein de la structure géographique des populations
actuelles qui découleraient de 'action des différentes forces
évolutives au cours de lhistoire des espeéces (voir encadré).

Durant le dernier épisode glaciaire, la modification de
Iaire de répartition d’une espéce a pu se traduire par 'isolement
géographique et génétique de certaines populations. Cet
isolement peut avoir, dans certains cas, entrainé la différenciation
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de sous-populations émergeant d’une population ancestrale
suivant un phénomene nommé VICARIANCE (voir le lexique
pour les termes en petites capitales). Aussi, en relation avec
cet historique de glaciations, les études phylogéographiques
se sont particulierement intéressées, depuis une vingtaine
d’années, a identifier, pour une espéce ou un complexe d’especes
apparentées, 'emplacement des refuges glaciaires, les facteurs de
vicariance ainsi que les routes de migration postglaciaire (voir
les revues de Hewitt, 2004 ; Soltis et collab., 2006 ; Jaramillo-
Correa et collab., 2009; Shafer et collab., 2010).
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Le pin gris et le pin tordu: témoins des
derniers bouleversements historiques

Les arbres forestiers possedent plusieurs particularités
qui font d’eux de bons modeles pour mieux comprendre
Iimpact d’événements historiques sur le monde vivant.
En effet, leur grande taille effective et leur forte plasticité
phénotypique leur conferent la capacité de s’adapter a un
vaste éventail de conditions (Petit et Hampe, 2006) et donc
de survivre a des changements environnementaux majeurs.
De plus, ils présentent généralement de longues générations
et un grand investissement dans la reproduction qui leur
permettent de conserver, sur une plus longue période que les
plantes herbacées, les empreintes génétiques qui dateraient
d’évenements anciens (Hamrick, 2004 ; Hampe et Petit, 2005;
Petit et Hampe, 2006).

Le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) et le pin tordu
(Pinus contorta Dougl. ex. Loud.) sont 2 especes rapprochées
qui s’hybrident dans la partie sympatrique de leur aire

respective de répartition (Lotan et Critchfield, 1990 ; Rudolph
et Laidly, 1990). Ils constituent les pins les plus septentrionaux
de tous les pins d’Amérique du Nord (Critchfield et Little,
1966). La combinaison des aires naturelles de ces 2 pins couvre,
en longitude, toute la région boréale du Canada et, en latitude,
toute la région du Pacifique Nord-Ouest (figure 1). Cette large
zone inclut plusieurs éléments du paysage susceptibles d’avoir
contribué a la différenciation des populations au cours de
la derniere glaciation. Parmi ceux-ci, de Pouest vers I’est, la
chaine cotiere, celle des Cascades, les montagnes Rocheuses,
les plaines de l'ouest et les Appalaches (figure 1). Ces
2 especes s’ étendent aussi sur les cotes Pacifique (P. contorta)
et Atlantique (P. banksiana). Ces éléments du paysage et
la proximité de la cote pourraient avoir causé 'isolement
génétique de populations, entrainant ainsi leur différenciation
génétique via des effets de vicariance (Cox et Moore, 2005).
L'utilisation des techniques de la phylogéographie sur des
especes largement distribuées comme ces pins permet donc de

o
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Figure 1. Aires de répartition des 2 espéces a I'étude (selon les données de U.S. Geological Survey) : a gauche, les 4 sous-espéces
du pin tordu (Pinus contorta) (répartition approximative) et a droite, le pin gris (Pinus banksiana). Le trait gris représente
la limite de I'étendue de la calotte glaciaire au moment du dernier maximum glaciaire (Dyke et collab., 2003). Les lettres
encerclées correspondent aux différents éléments du paysage ou lieux géographiques mentionnés: a) I'archipel Haida Gwaii;
b) la chaine cétiere; ) la chaine des Cascades; d) les Rocheuses; e) les grandes plaines; f) les Appalaches; et g) les Maritimes.
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tester simultanément leffet de plusieurs éléments du paysage
comme facteurs de vicariance.

Le pin tordu s’étend sur une variété d’environnements
plus hétérogenes que le pin gris. Aussi est-il subdivisé en 4 sous-
unités taxonomiques qui correspondent a autant d’écotypes,
tous inter-fertiles (Lotan et Critchfield, 1990): les sous-especes
latifolia, contorta, murrayana et bolanderi (figure 1). La sous-
espece latifolia possede la répartition la plus étendue et elle est
la plus semblable, morphologiquement, au pin gris. C’est aussi
avec cette sous-espece que le pin gris s’hybride (figure 1). En
effet, les 2 especes n’ont pas complété leur isolement reproductif
puisqu’elles shybrident spontanément dans les 2 zones connues
de sympatrie situées en Alberta et dans le Nord canadien (Lotan
et Critchfield, 1990; Rudolph et Laidly, 1990) (figure 1). Les
conditions édaphiques joueraient un role de premier plan dans
la répartition des peuplements de chaque espece a 'intérieur
de cette zone d’hybridation, le pin gris occupant les sols les
plus xériques et le pin tordu les sols argileux, voire tourbeux
(Yeatman, 1967 ; Rudolph et Yeatman, 1982).

Amérique du Nord: bref portrait
du dernier maximum glaciaire

La derniére glaciation, celle dite du Wisconsinien,
aurait débuté il y a environ 115000 années et sa fin marque
le début de I’ere géologique actuelle, I’'Holocene, qui a
commencé il y a 10000 ans (Matthews et collab., 1989). Au
cours de celle-ci, 3 inlandsis distincts se sont formés sur le
nord du continent américain: les calottes Laurentidienne,
Inuitienne et de la Cordillere, respectivement situées dans Iest
et le centre du Canada actuel, dans I’Arctique et dans I'Ouest
canadien (figure 1) (Dyke et Prest, 1987; Dyke et collab., 2002,
2003). Les zones cotieres s’averent les régions ou subsistent
le plus d’incertitudes quant a la délimitation du contour des
glaciers durant la glaciation. Au moment du dernier maximum
glaciaire (environ 21000 ans; Mix et collab., 2001 ; Shaw et
collab., 2006), du fait de I'importante masse d’eau séquestrée
dans les glaciers, le niveau des mers était de 120 a 135 m
plus bas, dévoilant ainsi des portions du plateau continental
aujourd’hui submergées par la mer (Clark et Mix, 2002).

La dynamique glaciaire de la région Atlantique
(incluant les régions de la Nouvelle-Angleterre, des Maritimes
et de Terre-Neuve) apparait comme un processus complexe out
lavancée et le retrait d’'un ensemble de glaciers (complexes des
Appalaches) se seraient produits a 4 reprises depuis le début de
la période glaciaire du Wisconsinien (Stea, 2004). Dans cette
région cotiere, il est généralement admis que les glaces auraient
partout atteint les limites du plateau continental (Shaw et
collab., 2006). Par contre, cette expansion maximale des glaces
naurait possiblement pas été atteinte de fagon simultanée dans
I’ensemble de la région (Shaw et collab., 2006).

De l'autre c6té du continent, sur la cote Pacifique,
les lobes du glacier n’auraient pas atteint partout les limites
du plateau continental au moment du maximum glaciaire
(Clague, 1981, 1989; Clague et James, 2002). Ainsi, des régions
cotieres, enchassées entre la mer et la glace, seraient restées
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déglacées durant toute ’époque glaciaire. Plus précisément,
la présence de glace aurait été de courte durée et restreinte
spatialement sur archipel Haida Gwaii (ou iles de la Reine-
Charlotte) (figure 1, point a), localisées dans les lobes des
piémonts de la Queen Chain Range (Clague et collab., 1982). De
plus, griace a’étude de fossiles de la grotte de Port Eliza sur I'ile
de Vancouver, on a suggéré qu une forét ouverte recouvrait I'ile
durant le maximum glaciaire et que la présence de glace datait
d’environ 17000 ans (Ward et collab., 2003). La déglaciation
rapide de la cote Pacifique a aussi été mise en lumiere par les
études retragant la colonisation du continent américain par
les premiers humains. En effet, les données archéologiques
et génétiques (Goebel et collab., 2008) suggerent I'utilisation
d’une route cotiere par les Paléoaméricains dans leur migration
de la Béringie vers le sud du continent il y a environ 16 500 ans.

Reconstitution des histoires glaciaires
et postglaciaires des espéces: notes sur
les méthodes

Différentes méthodes complémentaires permettent
de reconstituer le passé glaciaire des especes. Parmi celles-ci,
2 approches se distinguent: une premiere, directe, s’applique
a recueillir des éléments qui datent de ce passé afin de le
reconstituer, alors que la seconde, indirecte, se penche plutot
sur les conséquences toujours détectables de ce passé afin d’en
déduire les causes anciennes. Plus précisément, la premiere
releve de I’analyse des données fossiles et la seconde, de la
biogéographie traditionnelle et de la phylogéographie.

La compilation des données fossiles, c’est-a-dire les
microfossiles, mais surtout le pollen microfossiles, permet
d’inférer une délimitation approximative des aires de répar-
tition glaciaires de plusieurs especes (p. ex.: Davis, 1983;
Ritchie, 1987 ; Jackson et collab., 1997) et d’inférer les biomes
anciens (p. ex.: Jackson et collab., 2000; Williams et collab.,
2004). Bien qu'extrémement utile, 'utilisation des données
fossiles possede certaines limitations. En effet, la datation au
carbone 14 présente certains problemes de calibration a cause
de la variation dans la concentration du CO, atmosphérique
au fil du temps, plus particulierement dans le cas des fossiles
estimés a plus de 11 800 ans (Hughen et collab., 1998). De
plus, certaines régions possedent moins de sites de qualité
quant au dépot et a la conservation des fossiles, rendant la
représentation des taxons et des régions inégales (Jackson
et collab., 2000). Ainsi, ’absence de pollen d’une espece a
un site donné n’indique pas nécessairement son absence
dans Penvironnement passé, par exemple lorsqu’une espece
est présente mais rare. Inversement, et puisque les grains de
pollen peuvent étre dispersés sur de tres grandes distances, leur
découverte en un lieu donné ne témoigne pas obligatoirement
de la présence passée d’une espece en un lieu précis. Dans ce
dernier cas, nous pourrons déterminer un seuil minimal et
arbitraire de présence de pollen en normalisant a partir des
dépots modernes (Cwynar et Macdonald, 1987 ; Williams et
collab., 2004). Ainsi, 'utilisation de la présence de pollen sera
utile pour localiser les grandes populations ou visualiser des



déplacements migratoires importants, mais beaucoup moins
pour détecter la présence et le mouvement de populations de
faibles effectifs sur des sites précis (McLachlan et collab., 2005).
Enfin, I'identification des pollens fossiles peut manquer de
résolution taxonomique. C’est le cas pour les pins d’Amérique
du Nord (Jackson et collab., 1997) ou seule I'identification au
sous-genre est possible.

Aussi, la reconstitution des histoires glaciaires et post-
glaciaires bénéficie de 'apport des données phylogéographiques
aux données fossiles. Si les premieres permettent de quantifier
le nombre de populations glaciaires génétiquement distinctes et
d’en estimer le degré de différenciation génétique, la seconde
permet de les ancrer dans espace et de dessiner les routes
probables de colonisation postglaciaire.

Des arbres en mouvement

Avec le refroidissement du climat accompagnant Iere
du Wisconsinien, les espéces n’ont eu d’autres choix que de
s’adapter, se déplacer ou disparaitre. Pour les especes dont
laire de répartition s’est trouvée sous la calotte glaciaire,
leur survie dépendait de leur seule capacité a migrer. Nous
distinguons généralement le flux génique du phénomene de
dispersion. En effet, le premier réfere aux échanges de genes
entre des populations déja installées alors que le second
implique plutot la colonisation de nouveaux sites. Lors du
retrait de la calotte glaciaire, la colonisation s’est faite par
I'intermédiaire des diaspores (graines ou boutures) qui, elles
seules, permettent I'établissement sur de nouveaux territoires.
Toutefois, la structure génétique qui résultera du processus de
colonisation représentera 'action combinée des phénomenes
de dispersion et du flux génique.

Le processus de colonisation postglaciaire a supposé,
pour plusieurs especes, une expansion dramatique de leur aire
de répartition. Aussi, une des conséquences de 'avancée de ces
fronts de migration suivant la fonte des glaciers est la formation
de zones de contact secondaires résultant de la rencontre entre
les différents fronts de migration représentatifs de différentes
lignées glaciaires génétiquement distinctes (Hewitt, 1996).
Ainsi, les populations de ces zones de contact présentent une
diversité génétique plus élevée que les populations confinées
dans les refuges (Petit et collab., 2003).

Chez les plantes supérieures, le mouvement des genes
se fait principalement par 2 vecteurs: les graines et le pollen
(si nous excluons les modes de reproduction végétative). Les
graines sont a la fois impliquées dans les phénomenes de
dispersion et de flux génique, alors que le pollen participe
seulement au flux génique, mais généralement dans une
plus grande proportion que les graines. Cette variation dans
la contribution relative au flux génique est expliquée par les
différences dans la quantité de graines et de pollen produite par
la plante, mais aussi par 'efficacité de la dispersion de ceux-ci.
Chez les pins tordus, le flux génique du pollen est estimé de
16 a 68 fois supérieur a celui des graines (Ennos, 1994). Les
grains de pollen des pins du genre Pinus sont anémophiles
et possedent des structures adaptées au transport par le vent

(MacDonald et collab., 1998), ce qui facilite d’autant plus leur
dispersion (Bassett et collab., 1978).

Bi-héritabilité des génomes cytoplasmiques
chez les Pinacées: impacts sur les structures
phylogéographiques

Chez les plantes, 3 génomes cohabitent dans les cellules,
le génome nucléaire (dans le noyau), le génome mitochondrial
(dans la MITOCHONDRIE) et le génome chloroplastique (dans
le CHLOROPLASTE). Contrairement au génome nucléaire, dont
chacune des moitiés est héritée d’un des 2 parents, les génomes
des ORGANITES sont généralement transmis d’une génération
a une autre de facon uniparentale. C’est cette caractéristique
qui explique que l'utilisation de marqueurs moléculaires issus
de PADN des organites soit intimement liée au développement
de la phylogéographie, méme avant sa dénomination officielle
en 1987. En effet, ’ADN MITOCHONDRIAL (ADNmt) et ’ADN
CHLOROPLASTIQUE (ADNcp) ont avantage d’étre tres peu
soumis a la recombinaison (Jaramillo-Correa et Bousquet,
2005). De plus, leur nature HAPLOIDE les rend plus sensibles
a Paction de la dérive génétique (voir encadré) et donc de la
vicariance. Pour ces raisons, ils sont donc plus susceptibles
de présenter encore aujourd’hui empreinte génétique qui
témoignerait d’éveénements anciens en comparaison avec le
génome nucléaire, recombinant et DIPLOIDE (Gamache et
collab., 2003). La PLOIDIE a un impact direct sur la taille de la
population et donc sur I'effet de la dérive génétique qui, pour
cette raison, sera plus important sur les génomes des organites
que sur celui du noyau (voir encadré).

Chez les plantes, ce mode de transmission uniparentale
du génome des organites implique qu'un génome transmis
par la mere sera disséminé par les graines alors qu'un génome
transmis par le pére sera disséminé par le pollen. Plus particu-
lierement, chez les Pinacées, TADNmt est transmis par la
mere et PADNcp par le pere. Ainsi, la structure génétique des
populations révélée par les marqueurs de TADNmt sera le
reflet des mouvements des graines alors que celle de ’TADNcp
reflétera celui du pollen (Jaramillo-Correa et collab., 2003 ;
Bagnoli et collab., 2011). Aussi, le patron génétique détecté a
l'aide de 'un ou I'autre de ces marqueurs sera tributaire de la
mobilité du vecteur de dispersion qui y sera associé.

Durant la glaciation, un élément du paysage agissant
comme facteur de vicariance n’aura donc pas le méme effet sur
le mouvement du pollen que sur celui des graines, en raison de
laptitude du pollen a étre dispersé plus efficacement que les
graines. Par exemple, ce facteur de vicariance pourra réduire
fortement les échanges de graines entre 2 populations glaciaires
alors qu’il n’aura peu ou pas d’effet sur les échanges de pollen.
En conséquence, ces 2 populations seront plus différenciées
pour ’ADNmt, alors que la dérive n’aura pas ou peu agi sur la
structure de populations détectée avec ’ADNcp (Burban et Petit,
2003; Jaramillo-Correa et collab., 2006 ; Wei et collab., 2011). 11
apparait également difficile de discriminer ce phénomene qui a
eu cours au moment de la glaciation de celui qui a suivi la fin
de cette période. En effet, a 'issue d’une glaciation et lors de
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la recolonisation, 'important flux génique du pollen peut aussi
avoir pour effet d’homogénéiser la composition génétique des
populations et d’effacer la trace d’une structure ancienne. Cette
homogénéisation aura lieu d’autant plus pour TADNcp et TADN
nucléaire que pour TADNmt, puisque ce dernier n’est pas soumis
au flux génique par le pollen. Pour ces raisons, l'utilisation de
marqueurs de TADNmt sera priorisée dans la reconstitution de
Ihistoire glaciaire des Pinacées puisque les structures génétiques
anciennes seront effacées moins rapidement que celles des
génomes chloroplastique et nucléaire.

A Téchelle interspécifique, le flux génique associé a un
génome particulier détermine aussi sa sensibilité a retenir ou
non des traces d’hybridation naturelle. En effet, le plus fort
flux génique associé au pollen effacera rapidement les traces

Les 4 forces de I'évolution
qui faconnent les espéces

La structure géographique d’une espéce résulte d’un
équilibre entre les forces évolutives qui tendent a produire
de la différenciation génétique et celles qui tendent a
homogénéiser cette diversité génétique (Slatkin, 1987). En
phylogéographie, puisque 'objectif est de détecter des traces
d’événements anciens causés par la vicariance, I'utilisation
de marqueurs génétiques neutres sera préconisée de fagon a
éviter la détection d’un signal qui résulterait d’une adapta-
tion. Les marqueurs neutres sont donc des marqueurs qui ne
sont pas soumis a une des forces de ’évolution, la sélection
naturelle, qui a pour effet de favoriser des génes qui sont
adaptés a leur milieu.

Ainsi, des 4 forces évolutives, seules seront considérées dans
’analyse des structures géographiques 'action de la migration,
de la dérive génétique et de la mutation. La migration (ou flux
génique) permet les échanges d’alleles (différentes formes
d’un gene) entre les populations. La migration entraine
I’homogénéisation des populations et aura pour effet de
diminuer la structure géographique. Inversement, ’action de
la dérive génétique favorise la différenciation génétique des
populations et donc augmente leur structure géographique.
La dérive génétique est une force aléatoire qui est causée
par un effet d’échantillonnage des alleles qui sont transmis
a chaque nouvelle génération. Elle est intimement liée a la
taille des populations puisque plus une population sera petite,
plus la probabilité de transmettre des alleles identiques a la
génération suivante sera élevée. Nous parlons alors d’un effet
de dérive puisque cette probabilité de « piger » un méme allele
augmentera a chaque génération. De génération en génération,
ce processus aura pour effet de favoriser la divergence entre
les populations et de diminuer la diversité génétique au sein
de celles-ci. Enfin, la mutation est une force génératrice de
diversité dont l'effet dépend du taux de mutation associé a la
région du génome étudiée et de I'échelle de temps considérée.
Dans le cadre d’études s’intéressant a des processus historiques
plus récents tels que la glaciation, son effet est plus négligeable
que ceux de la dérive et de la migration.
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d’hybridation ancienne, alors que celui en provenance des
graines, moins dispersées, favorisera plutdt le maintien de cette
empreinte d’hybridation passée (Du et collab., 2009). Aussi, chez
les coniferes, 'utilisation de marqueurs de ’TADNcp permettra
une meilleure délimitation des especes (Petit et Excoffier, 2009),
alors que celle des marqueurs de ’ADNmt favoriserait plutot la
détection d’évenements d’hybridation passés (Dong et Wagner,
1993; Senjo et collab., 1999; Du et collab., 2009).

La biogéographie du pin gris et du pin tordu

Les objectifs premiers de nos études sur le pin gris
et le pin tordu étaient de mieux documenter leurs histoires
glaciaires et postglaciaires a 1’échelle continentale. Bien
quayant été précédemment étudiées dans une perspective
biogéographique (p. ex.: Yeatman, 1967 ; Wheeler et Guries,
1982), plusieurs incertitudes concernant leurs histoires
glaciaires et postglaciaires subsistent encore. Pour satisfaire
ces objectifs, nous avons étudié la variation génétique
des génomes chloroplastique et mitochondrial a 'aide de
marqueurs génétiques. Dans cette étude, le nombre de
lignées génétiquement distinctes a été déterminé a I'aide d’'un
marqueur du génome mitochondrial et de 4 marqueurs du
génome chloroplastique a I’échelle de I’aire de répartition
des 2 especes. Les répartitions géographiques de la diversité
génétique observée pour ces divers marqueurs ont ensuite été
comparées aux données palynologiques dans le but d’inférer
Pemplacement probable des refuges glaciaires, les routes
de colonisation postglaciaire ainsi que les zones de contact
secondaires. Nos recherches se sont également intéressées
aux conséquences de I’hybridation passée entre les 2 especes
en étudiant les patrons d’INTROGRESSION des génomes
des organites. Considérant que les flux géniques par les
graines et par le pollen sont asymétriques chez les coniferes
(Gamache et collab., 2003 ; Bagnoli et collab., 2011), les
signaux d’introgression détectés a 'aide de marqueurs issus
de ces 2 génomes devraient aussi témoigner de cette différence.
Aussi, 2 marqueurs du génome mitochondrial ainsi qu'une
combinaison de 4 marqueurs du génome chloroplastique ont
été utilisés pour étudier la dynamique récente des changements
de répartition des 2 espéces dans la région de leur zone de
contact dans ’Ouest canadien.

Pin gris et pin tordu: ’ADNmt témoigne d’'un
passé glaciaire tumultueux

La découverte et I'utilisation d’'un MARQUEUR GENE-
TIQUE de type MINISATELLITE de PADNmt chez le pin gris
(figure 2b) et chez le pin tordu (figure 2a) a permis de déduire
Pexistence de plusieurs lignées glaciaires génétiquement
distinctes. Chez le pin gris, 3 lignées glaciaires ont été
identifiées (figure 3, cercles x, y et z) (Godbout et collab.,
2005). Une premiere lignée a été observée dans 'ouest de I'aire
de répartition (figure 2b). A I'est de I’Ontario, I’analyse de la
répartition de la diversité génétique a révélé un patron plus
complexe, impliquant notamment une large zone de contact au
centre du Québec entre 3 fronts de recolonisation postglaciaire
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Figure 2.

(a) Répartition des 4 mitotypes les plus abondants trouvés dans les 91 populations échantillonnées pour les 4 sous-espéces

de pin tordu. Le réseau de mitotypes a gauche de la figure représente la proportion relative des 19 mitotypes trouvés chez
le pin tordu. Les mitotypes les plus fréquents identifiés (V, XI, XVI et XVIII) correspondent a ceux présentés pour le pin tordu
sur la carte. (b) Répartition des 3 mitotypes les plus abondants trouvés dans les 83 populations de pin gris échantillonnées.
Le réseau de mitotypes a droite de la figure représente la proportion relative des 15 mitotypes trouvés chez le pin gris. Les
mitotypes les plus fréquents identifiés (V, IX et Xlll) correspondent a ceux présentés pour le pin gris sur la carte.

découlant d’autant de refuges glaciaires génétiquement
distincts (figure 3, cercle 3).

De plus, l'utilisation d’un échantillonnage de populations
tres denses dans la région des Maritimes a permis d’identifier
une LIGNEE MATERNELLE vraisemblablement représentative
d’un refuge cotier situé pres de la calotte glaciaire, dans I'est de
Iaire de répartition du pin gris (voir la distribution de la forme
ou MITOTYPE, XIII du marqueur de TADNmt, figure 2b).

Contrairement aux observations découlant de I’étude
de ’ADN mitochondrial, 'utilisation de marqueurs issus du
génome chloroplastique, dispersés par le pollen, n’a pas révélé
de structure géographique (Godbout et collab., 2010). En effet,
Iétude de la répartition géographique des 50 CHLOROTYPES
(résultant de la combinaison entre les différentes formes
observées pour les marqueurs de TADNcp) identifiés chez le
pin gris n’a pas permis de mettre en évidence une structuration

significative des populations. Cela indique que le flux génique
provenant du pollen aurait été beaucoup plus efficace que celui
provenant des graines dans ’homogénéisation de la structure
des populations. En effet, ces résultats sont en accord avec le
caractere plus informatif prédit pour les marqueurs issus de
génomes se disséminant sur une faible distance (Bagnoli et
collab., 2011), comme C’est le cas pour ’ADN mitochondrial
chez les Pinacées.

Lanalyse du méme marqueur de ’ADNmt chez le pin
tordu a également mis en lumiere une structure géographique
forte et complexe (figure 2a). Plusieurs groupes de populations
ont été identifiés comme représentatifs de refuges glaciaires
génétiquement distincts et de zones de contact secondaire
(figure 3; Godbout et collab., 2008). La complexité de I'histoire
postglaciaire inférée pour cette espéce fait écho a '’hétérogénéité
du territoire occupé par celle-ci. En effet, la chaine des
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Figure 3. Carte synthése représentant les histoires postglaciaires telles qu’inférées dans cette étude. Les cercles noirs correspondent
aux différents refuges glaciaires proposés pour la sous-espéce contorta (a et b) et la sous-espéce /atifolia (c, d et le point
d’interrogation) du pin tordu. Les cercles blancs représentent les refuges glaciaires proposés pour le pin gris : (x) et (y),
séparés par les Appalaches et (z), vraisemblablement confiné a la c6te nord-est. Les aires hachurées représentent des zones
de contact secondaire : a I"échelle intraspécifique (1 et 3) et interspécifique (2).

Cascades et celle des Rocheuses auraient constitué des facteurs
de vicariance, en entravant le flux génique des graines et en
favorisant la différenciation génétique au cours de la glaciation
au sein des refuges situés au sud de la calotte (cercles, b, c et
d, figure 3). De plus, la sous-espece contorta aurait survécu a
la glaciation dans 2 refuges cotiers génétiquement distincts;
un premier au sud de la calotte glaciaire et un second, a la
hauteur de I’archipel Haida Gwaii en Colombie-Britannique
(respectivement cercles b et a, figure 3).

Létude des patrons d’introgression existant entre
les 2 especes, a 'aide de marqueurs issus des génomes
mitochondrial et chloroplastique, a permis de mettre en
évidence Iexpansion postglaciaire du pin tordu jusque dans
le centre du Canada, une région ou il est aujourd’hui absent
(cercle 2, figure 3; Godbout et collab., 2012). L'arrivée plus
tardive du pin gris dans la région, qui correspond aujourd’hui
a la Saskatchewan et a ’est de ’Alberta, s’est traduite par la
«capture » du génome mitochondrial du pin tordu par le
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pin gris (figure 4). Ce processus est le résultat de action
combinée de la colonisation postglaciaire des 2 especes et de
la transmission uniparentale des génomes des organites: par
la mére pour PADNmt et par le pére pour ’ADNCcp. A Iissue
de ce processus, les arbres de cette région du centre du Canada
présentent a la fois la morphologie et TADNcp typique du
pin gris, mais possedent aussi un ADNmt caractéristique du
pin tordu. Par la plus grande importance du flux génique du
pollen (figure 4b), les traces d’hybridation ancienne ont été
effacées concernant ’ADNcp, mais conservées pour TADNmt
au sein de ces populations de pin gris (figure 4c et d).

L'effet du paysage

La large répartition conjointe du pin gris et du pin
tordu permet de couvrir 'ensemble du territoire boréal de
I’Amérique du Nord d’un océan a l'autre, afin d’en détecter
les grands facteurs de vicariance potentiels (figures 1 et 3).
Ainsi, nos résultats indiquent que les chaines de montagnes
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Figure 4. Schéma représentant le processus de capture de I’ADN mitochondrial tel qu’il se serait opéré entre le pin gris et le pin tordu
depuis la fin de la derniére glaciation. Ce processus est représenté sur 4 niveaux (horizontalement) pour 3 époques différentes
(verticalement). A. Mouvements présumeés des 2 espéces dans la région du centre de I’Alberta (encerclée en pointillés sur la
figure). Sur la carte correspondant a I'époque contemporaine, le résultat de cette capture est représenté a I’endroit ou chaque
population a été associée a I'une ou l'autre des espéces pour I’ADNmt (demi-cercle du haut) ou pour I’ADNcp (demi-cercle
du bas) B. Présentation schématique d’un peuplement type trouvé dans cette région spécifique pour chacune des époques.
Le nuage correspond au pollen présent dans ce peuplement et sa taille correspond a la proportion relative de chacune des
2 especes présentes dans le peuplement. L'arbre de plus petite taille correspond au descendant issu du croisement entre
I’arbre (identifi€¢ comme femelle et dont émerge la fleche) et d’un grain de pollen du nuage pollinique ambiant (identifié
comme male). C. Morphologie de ce descendant. D. Espéce d'origine de ’ADNmt et de I’ADNcp pour ce descendant. La couleur
blanche référe au pin tordu et la couleur gris foncé, au pin gris. Le terme ka AA référe a 1000 années avant I'année actuelle.

orientées nord-sud, les Cascades et les Rocheuses pour le pin
tordu (Godbout et collab., 2008) et les Appalaches pour le
pin gris (Godbout et collab., 2005; 2010), ont constitué des
facteurs de vicariance au cours de Iere glaciaire, en entravant
le mouvement des graines entre les différents refuges. Dans
’est du continent, une structuration géographique similaire a
celle du pin gris a été précédemment détectée chez I’épinette
noire, un autre conifere de la région boréale (Jaramillo-Correa
et collab., 2004 ; Gérardi et collab., 2010).

Par contre, les Appalaches auraient eu moins d’effet
sur la différenciation génétique des populations de diverses
especes de feuillus, tels le chéne rouge (Quercus rubra: Magni
et collab., 2005), I’érable rouge (Acer rubrum: McLachlan et
collab., 2005 ; Gugger et collab., 2008), le noyer noir (Juglans

nigra: Victory et collab., 2006), ou d’un conifere tel que la
pruche du Canada (Tsuga canadensis: Lemieux et collab.,
2011). Nous pouvons donc proposer que Ieffet de vicariance
des Appalaches aurait été plus important au nord, pres de
la calotte glaciaire, la o1 se trouvaient des especes boréales
comme le pin gris ou ’épinette noire, qu'au sud. Enfin, si cette
chaine de montagnes a limité les échanges de graines entre
les peuplements de pin gris situés de part et d’autre, son effet
sur le flux génique découlant du mouvement du pollen est
moins clair. En effet, analyse ne s’est pas avérée concluante
puisque la vaste majorité des chlorotypes étaient partagés par
les populations du pin gris de Pouest et de I'est (Godbout et
collab., 2010). Des observations similaires ont été faites au
sujet de la répartition des chlorotypes d’épinette noire dans
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Pest du Canada (Gérardi et collab., 2010). Dans un cas comme
dans l'autre, il est difficile de conclure s’il s’agit d’un effet du
flux de pollen datant de la derniere glaciation ou d’un effet
plus récent et qui daterait de 'Holocene.

Dans l'ouest, chez le pin tordu, la discontinuité génétique
mitochondriale associée a la chaine des Cascades (Godbout et
collab., 2008) correspond a un patron communément rencontré
dans la région du Pacifique Nord-Ouest (Carstens et collab.,
2005; Jaramillo-Correa et collab., 2009 ; Shafer et collab., 2010;
Wei et collab., 2011). Le role des Rocheuses et 'emplacement
d’une zone refuge génétiquement distincte a ’est de cette
chaine de montagnes (figure 3; Godbout et collab., 2008) sont
cependant moins documentés. La plus faible diversité génétique
détectée aujourd’hui dans ces populations de pin tordu situées
sur le flanc est des Rocheuses suggére une population glaciaire
de petite taille.

Nos études ont permis de mettre en évidence
I'importance des zones cotieres dans la structuration géogra-
phique des populations de pin gris et du pin tordu. Plus parti-
culierement, nous détectons leur influence sous les hautes
latitudes: dans la région des provinces maritimes de I’est du
Canada pour le pin gris et autour de la région de I'archipel Haida
Gwaii pour le pin tordu. La région Atlantique a été la premiere,
dans I'est du continent, a se retrouver libre de glace a la fin de
la derniere glaciation (Dyke et collab., 2003). Précédemment, la
présence de plusieurs especes arctiques dans les régions de la
Gaspésie et de I'ile du Cap-Breton, que I'on trouve aussi dans
les montagnes Rocheuses, a été interprétée comme la preuve de
refuges glaciaires dans des NUNATAKS de ces régions (Fernald,
1925). Aujourd’hui, nous considérons plutot que ces populations
isolées représentent des reliques d’especes autrefois plus étendues
(Holland, 1981). De plus, I'utilisation d’une voie de colonisation
constituée des hauts-fonds des différents bancs entre le banc
de Georges, au large de Cape Cod, et la Nouvelle-Ecosse a
aussi été proposée pour expliquer la répartition disjointe de
représentants de la flore cotiere (Keddy et Wisheu, 1989). Enfin,
des lignées génétiques distinctes, similaires a celles observées
chez le pin gris, ont précédemment été détectées dans la région
Atlantique pour diverses especes animales (Sei et Porter, 2007;
Lee-Yaw et collab., 2008) et végétales (Walter et Epperson, 2001;
Jaramillo-Correa et collab., 2004 ; Boys et collab., 2005 ; Walter et
Epperson, 2005; Gérardi et collab., 2010). Ces différents indices,
joints a la diversité topographique, climatique et édaphique de
la région, témoignent d’une histoire postglaciaire complexe
et vraisemblablement différente pour les especes peuplant
aujourd’hui la région (Clayden, 2000 ; Barrington et Paris, 2007;
Clayden et collab., 2010).

Lhypothese d’un refuge dans I'archipel Haida Gwaii sur
la cote du Pacifique a d’abord été basée sur le fait que cette région
présentait plusieurs especes endémiques ou avec une aire de
répartition disjointe (Hultén, 1937 ; Heusser, 1960). Aujourd’hui,
plusieurs preuves phylogéographiques supportent existence de
ce refuge, pour une autre espéce de conifere (Gapare et Aitken,
2005; Gapare et collab., 2005), pour diverses plantes (Soltis et
collab., 1997) et pour des espéces animales (Janzen et collab.,
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2002; Burg et collab., 2005; Pruett et Winker, 2005; Burg et
collab., 2006). Ces différents résultats et ceux tirés de analyse
des données fossiles (Lacourse et collab., 2003, 2005) suggerent
la présence d’une grande biodiversité au sein de ce refuge au
cours de I’époque glaciaire.

L’analyse de la diversité de PADN mitochondrial
du pin tordu n’a pas permis d’élucider de fagon concluante
I'hypothese d’un refuge dans la région de la Béringie (figure 3:
le point d’interrogation). En effet, un groupe de populations
de la sous-espece latifolia situées au Yukon et au nord de la
Colombie-Britannique, et présentant I’haplotype XVIII
(figure 2a), a été identifié comme distinct par une analyse
de groupement bayésienne (Godbout et collab., 2008). Ce
regroupement pourrait indiquer Pexistence d’un refuge
glaciaire génétiquement distinct au nord des populations
actuelles. Néanmoins, il est aussi possible que cet haplotype
ait dérivé de I’haplotype XVI, associé a la sous-espece contorta
de la cote (figure 2a). Ainsi, bien que le faible taux de mutation
associé a PADNmt favoriserait ’hypothese d’un refuge
BERINGIEN (Laroche et collab., 1997), d’autres études portant
sur le pin tordu ont aussi détecté des similarités (Critchfield,
1985) entre ces populations du nord, de la sous-espece
latifolia, et celles de la cote, de la sous-espece contorta. Plus
récemment, une nouvelle variété de pin tordu (var. yukonensis)
a été proposée pour différents peuplements du Yukon qui
présenteraient des caractéristiques typiques de la sous-espece
cotiere (Strong, 2010). Ces éléments pourraient suggérer
Pexistence d’'une population glaciaire génétiquement distincte
vers le nord-ouest et plus ou moins proche de la cote, et dont
la répartition serait aujourd’hui relativement restreinte.

Perspectives: conservation de la diversité
génétique et adaptation aux changements
climatiques?

Les populations qui ont été isolées au cours de leur
histoire sont susceptibles d’avoir accumulé des différences
génétiques résultant du fait qu’elles auront été exposées a
des pressions de sélection divergentes. Ainsi, méme si les
lignées phylogéographiques décrites plus haut ont pu étre
déterminées sur la base de marqueurs génétiques a pression
d’évolution neutre, elles pourraient néanmoins présenter
des adaptations particulieres et évolutivement significatives
(Avise, 2000). Par exemple, les populations ayant survécu a la
période glaciaire dans des refuges cotiers pourraient s’avérer
mieux adaptées aux conditions maritimes par rapport a celles
provenant des refuges continentaux, qui pourraient présenter
des adaptations particulieres a un climat plus sec et a des
variations de températures annuelles plus grandes. Un tel
scénario a été suggéré pour expliquer la moins grande rusticité
de I'épinette rouge comparativement a celle de I'épinette noire,
a la suite de la divergence probable de cette espece a partir
d’un refuge d’épinette noire isolé le long de la cote est de
I’Amérique du Nord durant le Pléistocene (Perron et collab.,
2000; Jaramillo-Correa et Bousquet, 2003 ; Jaramillo-Correa et
collab., 2004 ; Jaramillo-Correa et Bousquet, 2005). Il pourrait



donc s’avérer intéressant de rechercher, pour ces 2 especes de
pins, des alleles qui seraient associés a de telles adaptations et
qui seraient apparus durant la glaciation dans les différents
refuges glaciaires. Par exemple, chez le pin gris, la plupart
des populations du Nouveau-Brunswick sont homogenes et
représentatives d’une population glaciaire génétiquement
distincte qui aurait survécu dans un environnement cotier
immédiatement au sud de la calotte glaciaire (Godbout et
collab., 2010). Ces arbres pourraient donc présenter des
adaptations typiques de ces environnements maritimes.

Dans le méme ordre d’idées, une meilleure connaissance
de la structure phylogéographique des populations permettrait
une détection plus efficace des signatures de sélection associées
a Padaptation lors d’analyses impliquant le balayage du génome
(Excoffier et collab., 2009). Ainsi, en considérant la structure
génétique historique d’origine glaciaire dans la recherche des
polymorphismes d’ADN associés a des caracteres adaptatifs,
il serait possible d’éliminer, par des méthodes appropriées,
la détection de faux signaux d’adaptation du génome qui
découleraient de 'effet de la dérive qui aurait éliminé certains
alleles dans une lignée, mais pas dans les autres (Prunier et
collab., 2012).

A Téchelle interspécifique, I'effet de I’hybridation
naturelle résulte souvent en une augmentation de la diversité
génétique des especes (Rieseberg et Wendel, 1993). Les
populations de pin gris du centre du Canada (figure 4a)
peuvent avoir bénéficié des échanges génétiques avec le pin
tordu datant de 'Holocene (figure 4b) en intégrant certains
alleles potentiellement mieux adaptés a cette région du centre
du continent. De plus, plusieurs arbres de ces populations
de pins gris ont capturé PADNmt du pin tordu. L'avantage
évolutif de I'association des génomes cytoplasmiques et
nucléaires n’est pas encore bien compris (Dowling et collab.,
2008). Néanmoins, différentes études ont mis en évidence un
effet adaptatif relié a I'association des génomes cyto-nucléaires
(Blier et collab., 2001 ; Katewa et Ballard, 2007).

Ces dernieres considérations s’appliquent aussi au
point de vue intraspécifique. En effet, les zones de contact,
issues de la rencontre entre différentes lignées génétiquement
distinctes, peuvent présenter des nouvelles combinaisons de
génomes cytoplasmiques (suivant un phénomene de « capture »
intraspécifique) et une diversité génétique augmentée sur
laquelle la sélection naturelle aurait pu agir. De plus, I'effet
de la recombinaison peut avoir produit, au sujet du génome
nucléaire, des génotypes inédits présentant des adaptations
nouvelles. Pour le pin gris, une telle zone de contact tripartite
a été identifiée dans le centre du Québec (zone 3, figure 3;
Godbout et collab., 2005). Pour le pin tordu, une telle zone de
grande diversité génétique se trouve au centre de la Colombie-
Britannique, entre les chaines cotieres des Cascades et des
Rocheuses, et inclut des mitotypes typiques des sous-espéces
latifolia et contorta (zone 1, figure 3; Godbout et collab., 2008).
Ces régions affichent une plus grande diversité génétique de
I'ADNmt, qui pourrait étre reliée a une plus grande diversité
du génome nucléaire et a de meilleures caractéristiques
de performance et d’adaptation (M. Perron, ministere des

Ressources naturelles du Québec, communication personnelle).
Enfin, des preuves de coadaptation cyto-nucléaire au sein d’'une
méme espeéce ont précédemment été détectées, indiquant que
de tels effets peuvent aussi s’avérer significatifs entre différentes
lignées intraspécifiques et non pas seulement entre différents
taxons (Moison et collab., 2010).

Enfin, les résultats présentés ici pourront certainement
étre utilisés dans un cadre de conservation des ressources
génétiques. En effet, I'identification des lignées ancestrales et
de leurs zones de contact pour chacune de ces 2 especes de pins
permet la délimitation d’unités évolutivement significatives
(ou Evolutionary Significant Unit, ESU). C’est a intérieur
de ces unités qu’il sera par la suite possible de dessiner un
réseau d’aires protégées pour des fins de conservation. De
plus, l'identification de ces unités pourra servir de guide
dans I’élaboration d’une stratégie de gestion des ressources
génétiques (Funk et collab., 2012). Plus concrétement et dans
la perspective des changements climatiques actuels et futurs,
la conservation de populations de pins gris et de pins tordus
provenant des différents refuges glaciaires et des différentes
zones de contact permettra la sauvegarde de ’ensemble du
réservoir génétique des 2 especes. En effet, les populations de ces
différents groupes, identifiés comme génétiquement distincts,
possedent un potentiel adaptatif qui est lui aussi différent. Des
représentants de ces différents groupes génétiques devraient
donc étre considérés dans la constitution de banques de graines.

Les especes dont il est question ici ne sont pas menacées
d’extinction dans la perspective des changements climatiques
actuels. En effet, leur grande taille effective, leur vaste répartition,
leur grande fécondité et leur qualité d’especes pionnieres leur
permettraient de survivre a des modifications importantes
du climat (Biirger et Lynch, 1995; Aitken et collab., 2008).
Néanmoins, le pin gris a été identifié comme une espece qui
devrait bénéficier de mesures de conservation in situ et ex situ
selon un sondage réalisé aupres de différents experts forestiers
au Canada (Beardmore et collab., 2006). De plus, on évalue que
la fréquence d’occurrence du pin tordu diminuerait de 13 % a
50 % pour les horizons respectifs de 2025 et 2085 suivant un
scénario de changements climatiques dans la province de la
Colombie-Britannique (Hamann et Wang, 2006).

Enfin, les changements climatiques peuvent également
se traduire par des effets indirects causés par des stress
biotiques. Pour le pin tordu, I'intensité de la présente invasion
de dendroctones du pin ponderosa (Dendroctonus ponderosae)
serait liée au réchauffement des hivers qui ne permettraient
plus une diminution suffisante des populations d’insectes
durant la saison froide (Hicke et collab., 2006). I'insecte
pourrait également se propager vers 'est dans les populations
de pin gris, puisqu’il a été détecté dans la zone de sympatrie
entre le pin tordu et le pin gris en Alberta (Cullingham et
collab., 2011). Les interactions existant entre le champignon
causant la maladie, 'insecte et la diversité génétique chez ces
2 espeéces sont présentement a 'étude dans le cadre du grand
projet de génomique TRIA (TRIA, 2013). Les résultats sur la
phylogéographie présentés ici ont d’ailleurs été intégrés a ces
travaux (Cullingham et collab., 2012 ; Tsui et collab., 2012). «
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Lexique

ADN CHLOROPLASTIQUE (ADNcp): ADN contenu dans le chloroplaste.

ADN MITOCHONDRIAL (ADNmt): ADN contenu dans la mitochondrie.

BERINGIEN : De Béringie, cet adjectif réfere alarégion géographique entourant le
détroit de Béring situé entre la Sibérie, en Russie, et I'Alaska, aux Etats-Unis.

CHLOROPLASTE : Organite responsable de la photosynthése dans la cellule
végétale.

CHLOROTYPE: Correspond a une des formes trouvées pour un marqueur
génitique de I'’ADN chloroplastique ou un ensemble de ceux-ci.

DIPLOIDE: Se dit d'un génome dont le ou les chromosomes sont présents
en 2 copies.

HAPLOIDE : Se dit d'un génome dont le ou les chromosomes sont présents
en une seule copie.

INTROGRESSION : L'introgression est le résultat d'évenements d'hybridation
anciens ayant causé le transfert de génes ou de portions de génome
d’une espece a une autre.

LIGNEE MATERNELLE ET/OU GLACIAIRE: Référe a un groupe de populations qui
auraitune origine commune. Nous parlons de lignée maternelle sielles sont
détectées a I'aide de marqueurs génétiques transmis par la mére (tels que
ceux issus de I'ADNmt chez les pins). Les lignées glaciaires correspondent
aux populations qui descendraient d'un méme refuge glaciaire.

MARQUEUR GENETIQUE : Région du génome qui présente des variations (ou
polymorphismes) et qui est utilisée afin de mesurer la diversité génétique
d’un ou des individus.

MINISATELLITE : Région du génome qui présente la particularité de posséder des
séquencesde 10260 nucléotides répétées entandem. Le polymorphisme
du marqueur génétique de type minisatellite consistera donc en des
différences quant au nombre de répétitions du motif de nucléotides
pour chacun des individus étudiés.

MITOCHONDRIE : Organite responsable de la respiration dans la cellule.

MITOTYPE : Correspond a une des formes trouvées pour un marqueur génétique
de I'ADN mitochondrial ou un ensemble de ceux-ci.

NUNATAK : Une région dénuée de glace, entourée de glaciers. Référe le plus
souvent a un sommet de montagne.

ORGANITE: Structures compartimentées et spécialisées trouvées dans le
cytoplasme des cellules. Elles sont impliquées dans différentes fonctions
cellulaires.

PLOIDIE: Référe au nombre de copies de chromosomes trouvés dans un
génome (voir haploide et diploide).

VICARIANCE : Phénomeéne selon lequel une population ancestrale est séparée en
2 ou plusieurs sous-populations quin'échangent plus de génes entre elles.
Cet isolement entraine au fil du temps une différenciation génétique des
2 sous-populations (suivant I'action de la dérive génétique — voir encadré).
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