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SOMMAIRE

D'une part, le premier chapitre de cette étude aborde les théories et les méthodes
qui sous-tendent la phylogéographie, cette jeune discipline qui permet de comprendre la
migration des espéces sur un territoire donné, en récapitulant les principaux travaux
effectués en Amérique du Nord. Une description de 1'objet a I'étude, I'érable a sucre
(Acer saccharum), espéce omniprésente dans les foréts décidues et mixtes de l'est de
I'Amérique du Nord, succede a cette breve introduction. Sont ensuite présentées
plusieurs hypothéses relativement a I'histoire évolutive et la migration de cette espéce,
depuis le dernier maximum glaciaire du Quaternaire. Finalement, les méthodes de la

phylogéographie employées dans 1'étude sont présentées.

D'autre part, les chapitres subséquents constituent une étude de la migration
postglaciaire de I'érable a sucre dans son aire de peuplement actuelle. Un marqueur
chloroplastique et un marqueur nucléaire ont été séquencés afin de déterminer les liens
phylogénétiques entre les populations, et ces données moléculaires ont ét€ mises en
relation avec des données paléopalynologiques pour mieux comprendre les patrons de
migration et I'histoire récente de 'espéce. Nos résultats appuient une hypothése voulant
que l'espece ait survécu dans deux refuges distincts durant le pléniglaciaire, situés dans
le nord-est de 1'lowa épargné des glaces et dans les Appalaches méridionales, et ils
tendent & démontrer également la possibilité de migrations par longues distances. Il y est

également explorée la relation interspécifique avec des taxons pouvant s’hybrider avec

I'érable a sucre et brouiller les patrons migratoires déduits des données disponibles.

Cette étude propose donc de jeter une lumiére nouvelle sur la migration végétale
en Amérique du Nord. Outre d'accumuler des informations sur nos espéces nord-
américaines et d'articuler celles-ci dans le cadre d'une nouvelle discipline, ce genre de
recherche permet d'ouvrir la voie a la compréhension des réactions des plantes aux

changements climatiques imminents.

Mots clés: Acer saccharum, Amérique du Nord, glaciations du Quaternaire, migrations

postglaciaires, paléopalynologie, phylogéographie moléculaire, réseau d’haplotypes.
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ABSTRACT

The first chapter of this thesis introduces the theories and methods behind
phylogeography, this young discipline that allows us to uncover the migration history of
species, with emphasis on developments in this field relative to plants species in North
America. Then, there is a description of sugar maple (Acer saccharum Marsh.), our
study object that is an omnipresent species occurring in deciduous and mixed forests
from Eastern North America. Some hypothesis and theories that could explain its
migration on the continent since the Last Glacial Maximum are reviewed, and the

molecular methods and analysis used in the present study are introduced.

The following chapters examine postglacial migration of Acer saccharum in the
area of its present distribution. Two molecular markers, from the chloroplastic and the
nuclear genomes, were sequenced to determine the affiliations among populations, and
these molecular data were used in combination with paleopalynological data to
understand migration patterns and past history of this species. Our results corroborate an
hypothesis of two distinct pleniglacial refuges, situated in the southern Appalachian
mountains and in the Driftless region of Iowa, and tend to show some long distance
migration events. Reference to sister taxa of sugar maple are then made, since these taxa

can hybridize with the former species, blurring the deduced migration patterns.

This study sheds light on the migration of plants in eastern North America since
the Last Glacial Maximum of the Quaternary Ice Age, and, to some extent, strives to
accumulate and organize information as a mean of forecasting how plants will react to

global warming.

Keywords: Acer saccharum, haplotype network, molecular phylogeography, North

America, paleopalynology, postglacial migrations, Quaternary glaciations.
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« L'esprit s'étourdit a regarder si loin
dans le gouffre du temps »
- John Playfair, 1788,

mathématicien et philosophe

Préambule:

un avertissement sémantique

Au risque de sentir le fagot pour certains, j'aimerais introduire ici une
argumentation un rien philosophique mais qui, somme toute, est d'importance
fondamentale pour quiconque s'intéresse a l'histoire évolutive du vivant en général,
relativement aux cycles de glaciations-déglaciations qu'a connus notre bonne vieille

planéte.

De notre point de vue tout anthropocentrique, nous avons souvent (la mauvaise?)
habitude de prendre pour acquis que ce qui se passe hic et nunc est 1'état normal des
choses. Notre bréve vie humaine embrouille trop facilement notre faculté de prendre du

recul face a nos connaissances, de voir la forét cachée par 'arbre. Un exemple de tout
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ceci: le langage courant dit « le Soleil s'est levé », alors que personne ne peut nier qu'en

fait, c'est la Terre qui tourne...

Quelqu'un qui me c6toie depuis un moment déja m'a fait un jour remarquer que
si un extra-terrestre avec une durée de vie beaucoup plus longue que la ndtre avait, a
partir de son vaisseau spatial, photographié I'Amérique du Nord a chaque millénaire
depuis au moins 2 millions d'années, et qu'il réservait les clichés ot I'Amérique du Nord
apparait déglacée, comme dans I'état actuel des choses, il ne conserverait que 10 a 20%
de ses photographies... En fait, les conditions de glaciations, comme celles du
pléniglaciaire d'il y a 21000 ans A.A., représentent des conditions normales, en

admettant la normalité corrélée a la fréquence, qui prévalent de 80 a2 90% du temps.

Ainsi, il appert que la végétation actuellement en place sous nos latitudes évolue
en fait normalement sous des latitudes plus australes depuis des millions d'années, ne
migrant vers le nord que trées rarement, lors des réchauffements climatiques cycliques,
tels que I'Holocéne, qui dure depuis 11430 ans. Les plantes survivent donc a ces
conditions exceptionnellement chaudes et courtes en €tendant leurs aires de peuplement
normales vers le nord, ou elles trouvent refuge temporairement. Conséquemment, les
aires de répartition au sud sont en fait des conditions de vie normales pour ces especes,
et les refuges se trouvent au nord. C'est le monde (anthropocentrique!) a l'envers... et

c'est bien qu'il en soit ainsi...
q

Cette courte introduction se veut empreinte d'humilité face a ce long passé. Cela

replace les choses en perspective...



Chapitre 1

La phylogéographie de 1'érable a sucre
en Amérique du Nord:

mise en place des notions essentielles

Natura non facit saltus
-Gottfried Wilhelm Leibniz, 1704
(Nouveaux Essais, IV, 16)

1. La phylogéographie en tant que discipline: balbutiements et

concepts fondamentaux.

La phylogéographie est 1’étude des principes qui gouvernent la répartition
géographique des lignées généalogiques, plus spécifiquement celles au niveau des
populations (Schaal et Olsen, 2000). Autrement dit, cette discipline étudie, dans un cadre
géographique, les relations entre les lignées qui divergent mais qui n'ont pas encore

atteint le stade d'espéces distinctes. Les processus évolutifs qui agissent a ce niveau sont
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complexes et autant les méthodes de la systématique moléculaire que celles de la
génétique des populations sont nécessaires pour comprendre ces forces et leur impact

respectif (Schaal et Leverich, 2001).

Cette discipline récente a ét€ définie en 1987 par John C. Avise, considéré
comme le pere de la phylogéographie. Mais bien avant cela, a la fin des années 1970,
des études réalisées a partir de fragments de restriction provenant du génome
mitochondrial d'animaux permettaient déja d'inférer quelques prémisses qui allaient
devenir les fondements de cette discipline. La phylogéographie a vu le jour dans la
méme période ot Watterson (1975) assoyait les bases de la théorie de la coalescence
moderne telle que nous la connaissons aujourd'hui. Il était aussi dans l'esprit de I'époque
de se questionner sur les distinctions entre les arbres géniques et les arbres représentant
la phylogénie des populations d'une espéce (sujet revu dans Avise, 1998). Puis, 1'intérét
pour la phylogéographie n'a cessé€ de croitre a mesure que les méthodes génétiques se
développaient dans les laboratoires. Ce contexte d'ou florissaient de nouveaux outils,

tant théoriques que pratiques, a permis a cette jeune science de connaitre un essor

important et d'atteindre a son actuelle popularité.

La phylogéographie intégre aujourd’hui plusieurs théories et méthodes
empruntées a d'autres disciplines afin de permettre, notamment, de mieux comprendre
les migrations postglaciaires des espéces, tant animales que végétales. Cette discipline
appliquée aux plantes accuse toutefois un certain retard face a son utilisation chez les
animaux. En effet, le génome mitochondrial des plantes ne posseéde pas la méme stabilité
que celui des animaux, et le génome chloroplastique a longtemps €té considéré comme
trop peu variable pour étre digne d’intérét. Quant au génome nucl€aire, il était trop
méconnu pour que l'on s'y attarde. Ainsi, cette difficulté a trouver des variations
génétiques informatives a limit€ le nombre et la qualit€¢ des études portant sur le
domaine végétal (Schaal et al., 1998). Dans cette optique, les études phylogéographiques
portant sur les plantes ont commencé a se multiplier depuis seulement une décennie,
majoritairement sur le continent européen. Parmi les études les plus notoires effectuées

sur ce continent, citons les nombreux travaux sur les chénes (Dumolin-Lapegue et al.,



1997; Petit et al., 2002; Kelleher et al., 2004), sur le hétre (Demesure et al., 1996; Magri
et al., 2006), ou encore sur plusieurs taxons arctiques ou alpins (Gabrielsen et al., 1997;
Gaudeul et al., 2000; Stehlik et al., 2000; Kropf et al, 2002; Stehlik, 2002; et
Schonswetter et al., 2004). Bien que ce domaine soit en plein foisonnement en Europe et
qu’on y exploite a fond le potentiel des données paléopalynologiques (Magri et al.,
2006), les études phylogéographiques portant sur des especes végétales de l'est de
I'Amérique du Nord sont rares et récentes. Citons les travaux remarquables de Tremblay
et Schoen (1999) sur Dryas integrifolia, de Gamache et al. (2003) sur Picea mariana, de
Griffin et Barrett (2004) sur Trillium grandiflorum, de Godbout et al. (2005) sur Pinus
banksiana, de McLachlan et al. (2005) sur Fagus grandifolia et Acer rubrum, et de
Walter et Epperson (2005) sur Pinus resinosa, qui marquerent les balbutiements de cette

discipline dans l'est de I'Amérique du Nord.

Dans ces travaux d'envergure, les chercheurs comparent généralement plusieurs
arbres phylogéniques basés sur des marqueurs moléculaires différents, mais il est
également intéressant de sortir du champ de la phylogénie moléculaire et de comparer
ces méthodes avec des hypothéses provenant de domaines connexes - par exemple la
paléopalynologie et 1'étude de macrorestes végétaux - comme l'ont fait Tremblay et
Schoen pour Dryas integrifolia (1999) en Amérique du Nord, et plus récemment, Magri
et al. (2006) sur le hétre en Europe. En Amérique du Nord, quelques études
paléopalynologiques de synthése parviennent a réunir toutes les informations issues de
diagrammes polliniques pour dégager l'histoire de chacune des principales espéces
arborescentes. Par exemple, les études approfondies comme celle de Davis (1981) et de
Delcourt et Delcourt (1987) ont permis de comprendre la répartition globale et la
migration postglaciaire des principaux groupes végétaux sur le territoire. En effet,
I’analyse pollinique a été traditionnellement utilisée pour étudier la répartition
géographique des principales especes végétales, en Amérique du Nord comme ailleurs.
Toutefois, cette méthodologie, bien que révélatrice des patrons de distribution
temporelle, posséde ses propres limites. La résolution qu'il est permis d'obtenir par la
paléopalynologie est relativement faible: les limites des aires de répartition du pollen - et

non de l'espéce - restent souvent incertaines et floues (McLachlan et Clark, 2004) et
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discontinues dans le temps (voir PollenViewer : http://www.ncdc.noaa.gov/paleo/pollen/
viewer/webviewer.html), les grains de pollen d'espeéces de plusieurs genres sont
difficiles, voire impossible a discerner (mais voir Finkelstein et al., 2006). De surcroit,
les diagrammes polliniques et les cartes isopolliniques qui en découlent ne disent rien
concernant la diversité génétique des populations qu'elles représentent; conséquemment,
aucune information sur l'origine et la filiation entre les différentes populations ne peut
étre tirée de ces méthodes. Finalement, les patrons inférés par la palynologie ne donnent
guere d'information concernant les principales forces évolutives qui ont modelé 1'histoire
de l'espece a I'étude. En effet, il est impossible de discerner, par exemple, un événement
de dispersion par longue distance a l'aide d'une carte isopollinique, car bien souvent la
population nouvellement établie est trop restreinte pour étre détectée dans les sédiments.
Ainsi apparait €vident l'intérét de l'apport de méthodes moléculaires aux analyses
palynologiques: ces données indépendantes permettent d'aller plus loin dans la
compréhension des migrations postglaciaires des différentes espéces végétales, en

Amérique du Nord comme ailleurs (Bermingham et Moritz, 1998; Jackson, 2006).

Dans les études phylogéographiques, il importe de tenir compte des changements
qu'a subi dans le temps le territoire géographique ou évolue l'espéce en question, afin
d'évaluer I'impact des principales barriéres physiques: masses glaciaires en continuel
mouvement, lacs proglaciaires temporaires et reliefs accidentés, dans le but de

comprendre l'histoire postglaciaire des especes et leurs migrations.

D'abord, commengons par revoir brievement I'histoire géologique récente de
I'Amérique du Nord. La période Quaternaire couvre les derniers 2,6 millions d’années de
I’ére Cénozoique. Les deux époques les plus récentes du Quaternaire sont le Pléistocéne,
de 1,8 millions d'années a 11 430 ans A.A. (en années sidérales, soit 10 000 ans e BP),
et I'Holocene depuis lors, époque dans laquelle nous nous trouvons aujourd'hui. Pendant
le Pl€istocene, ce sont surtout des conditions glaciaires qui régnaient. Durant les derniers
450 000 ans, par exemple, ce n’est que de 10 a 20 % du temps que les glaces furent aussi
peu étendues que durant 1’Holocene; le reste du temps, elles se déployaient largement

dans I’hémisphére Nord, couvrant jusqu’a 30 % des continents.



Les derniéres glaciations nord-américaines remontent au Wisconsinien (~80 000-
10000 années '*C BP), lorsqu’un immense glacier recouvrait tout le Canada; au
Wisconsinien supérieur (~23 000-10 000 années '“C BP), a I'époque de son maximum
d’extension il y a environ 21 000 années 4Cc BP (25000 ans A.A.), la marge
méridionale de I’inlandsis descendait jusqu'au 40°N, et la frange nord des Etats-Unis
était sous l'emprise de la glace. A partir de 25000 ans A.A., la masse glaciaire a
commencé a se retirer (fin vers 6000 ans A.A., Dyke er al., 2003), permettant aux

espéces végétales qui occupaient les terres au sud du glacier de coloniser les espaces

nouvellement libérés des glaces.

En se retirant peu a peu, l'inlandsis a créé plusieurs étendues d'ean douce
temporaires. D'abord, dés 18 500 ans A.A., des lacs proglaciaires apparaissaient
brievement dans la région des Grands Lacs. Puis, une réavancée de l'inlandsis a fait
disparaitre ces étendues d'eau au profit de la glace, jusqu'a 16 800 ans A.A., ou les
Grands Lacs, tels que nous les connaissons aujourd'hui, s'installent pour de bon. C'est
également vers 16 800 ans A.A. qu'une incursion marine a formé€ la Mer de Goldthwait,
envahissant l'actuel Golfe du St-Laurent. Plus & l'ouest, la disparition de deux lobes de
glaces situés dans le sud de I'actuel Manitoba a donné naissance au Lac Agassiz des
14 100 ans A.A., qui se déplacera vers le nord avec la fonte des glaces, pour finalement
disparaitre lorsque, il y a 8 400 ans A.A., la principale masse glaciaire se fragmenta en
deux dans le nord de 1'Ontario actuel, les eaux du Lac Agassiz se déversant alors dans la
Mer de Tyrell. Vers 13 450 ans A.A., la Mer de Champlain aurait pu aussi bloquer la
migration vers le nord et vers l'ouest, jusqu'a sa fusion avec la Mer de Goldthwait (Dyke
et al., 2003). L'inconstance de ces grandes étendues d'eau qui ont jalonné la derniére
déglaciation du continent nord-américain a évidemment faconné les migrations
postglaciaires des especes végétales, en déterminant la disponibilit€ a la recolonisation

des territoires nouvellement déglacés.

Puis survient la question des barrieres géographiques, barrieres qui peuvent

prendre la forme de montagnes, de vallées profondes, ou de cOtes suffisamment



importantes pour empécher l'espéce considérée de s'approprier librement le territoire. En
Europe, les principales barrieres géographiques sont les chaines montagneuses des Alpes
et des Pyrénées avec leur relief accidenté, ainsi que la Mer Méditérannée. Dans 1'est de
I'Amérique du Nord, les barrieres sont plus rares et moins importantes, et orientées dans
I'axe nord-sud, donc peu susceptibles de freiner la migration des espéces. Cependant,
une des barrieres géographiques qui pourrait étre importante dans cette région est la
chaine des Appalaches qui s'étend de I'Alabama jusqu'au centre de la Gaspésie dans un
axe sud-ouest nord-est. Cette chaine de montagnes, qui sépare les basses terres de la
Cote Est du reste du continent américain, semble avoir joué un role dans la répartition
génétique postglaciaire de certaines especes, notamment Trillium grandiflorum (Griffin
et Barrett, 2004) et Pinus banksiana (Godbout et al., 2005), et sur la distribution des
polyploides d'Apios americana (Joly et Bruneau, 2004); elle pourrait bien jouer un rble
dans la répartition génétique de nombreuses autres espéces. Sans empécher les espéces
végétales de passer par-dela ses nombreux sommets, cette chaine montagneuse pourrait
avoir dirigé le déplacement des espéces le long de ses contreforts. D'autres barriéres
géographiques ayant pu influencer la recolonisation des espéces végétales venant des
refuges du sud pourraient étre représentées par le réseau hydrographique des Grands
Lacs, les iles isolées et les cOtes morcelées des Maritimes, ou, dans une moindre mesure,

le Fleuve Saint-Laurent et son Golfe.

2. Acer saccharum: situation taxonomique et géographique

Le genre Acer, établi par Tournefort en 1719, est composé d'environ 150 espéces
réparties principalement dans les régions tempérées de I'hémisphere Nord (Huang et al.,
2002). Ce genre fait partie de la famille des Sapindacées qui comprend également le
genre Dipteronia, limité a deux especes asiatiques. Le genre Acer se compose d'arbres et
d'arbustes caducifoliés, et se distingue par ses feuilles opposées et ses akénes ailés, ou
samares, unisémin€s et disposés par paires. Le plus ancien fossile nord-américain
attribué a ce genre a été retrouvé dans le sud de la Californie et daté du Crétacé

Supérieur, il y a 100 millions d'années (Oterdoom, 1994; Boulter et al., 1996). Par
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contre, l'origine géographique d'Acer n'est pas connue avec certitude. Parmi les
hypothéses qui ont ét€ avancées, celle qui est la plus largement acceptée voudrait que le
genre Acer ait son centre d'origine en Asie (Xin et al., 2002), puisque c'est dans l'est de
I'Himalaya et en Chine centrale que l'on trouve la plus grande diversité d'érables, une
cinquantaine d'espeéces (Marie-Victorin, 1935; Ansseau et Bernier, 1995). Par contre,
Wolfe et Tanai (1987) alleguent que le genre Acer se serait d'abord diversifié en
Amérique du Nord durant I'Eocéne, et aurait traversé la Béringie pour atteindre 1'Asie
durant la méme période. Durant I'Oligoceéne, des taxons asiatiques seraient ensuite
revenus vers I'Amérique du Nord, pour finalement disparaitre durant le Miocéne
(Boulter et al., 1996). De nos jours, treize especes d'érables sont indigénes en Amérique

du Nord, et dix d'entres elles se trouvent au Canada (Ansseau et Bernier, 1995).

Une espece aujourd'hui éteinte, Acer bolanderi Lesquereux (1878), a été
retrouvée dans un dépdt datant du Miocene situé dans l'est de 1'état de 1'Oregon. Cette
espece est intimement reliée a Acer saccharum ssp. leucoderme et A. saccharum var.
grandidentatum (Oterdoom, 1994), deux taxons proches de I'érable a sucre, et pourrait
représenter un ancétre commun au complexe. D'autre part, des dépdts européens datant
de I'Oligocéne supérieur présentent des fossiles d'Acer paleosaccharinum Stur (1867),
que l'on peut relier a A. saccharum. Acer paleosaccharinum est disparu durant le

Miocene inférieur (Oterdoom, 1994).

L'érable a sucre (Acer saccharum Marsh.) est une espece arborescente que 1'on
trouve exclusivement dans l'est de I'Amérique du Nord. Au Canada, son aire de
peuplement actuelle s'étend de I'extréme sud-est du Manitoba jusqu'en Nouvelle-Ecosse.
1l est présent a I'fle-du-Prince-Edouard et au Nouveau-Brunswick, mais pas a Terre-
Neuve, ni sur I'fle d'Anticosti, au Québec. Sa limite nord suit grossierement le 49°
parallele, dans le sud de I'Ontario jusqu'au Saguenay, ou il présente de petites
populations satellites jusqu’autour du Lac Saint-Jean. On trouve également I'érable a
sucre en Gaspésie, mais en des endroits souvent isolés. Aux Etats-Unis, I'espece est
présente a partir du centre du Minnesota et de I'lowa, avec quelques populations

satellites dans le Dakota du Sud. L'érable a sucre est présent dans I'extréme est du
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Kansas, et suit la frontiére sud du Missouri et du Tennessee, avec quelques populations
isolées en Alabama, en Georgie et en Caroline du Sud. La limite passe ensuite par la
Virginie pour remonter vers le New Jersey, ol elle atteint la cdte Atlantique. L'espéce

est présente dans les Etats de la Nouvelle-Angleterre.

Cet arbre affectionne les sols frais et riches, les €rabliéres a sucre formant de nos
Jjours souvent des peuplements purs, sur les brunisols typiques du sud du Québec. Par
ailleurs, 1'érable a sucre tolére trés bien I'ombre (Ansseau et Bernier, 1995). Les semis
peuvent ainsi attendre plusieurs années une percée dans le couvert pour prendre de
I'ampleur. Cet arbre est prisé pour son bois solide et de qualité (Acer vient du latin et
signifie « dur ») dont on fabrique notamment meubles, parquets et boiseries, pour sa
séve sucrée qui donne le sirop, la tire et le sucre d'érable, mais aussi pour sa valeur
ornementale. Arbre dont on ne peut démentir l'importance tant du point de vue culturel
qu'économique et écologique, il est I'un des typiques représentants des foréts mixtes et
décidues de l'est de I'Amérique du Nord. C'est une espece diploide (2r=26), monoique,

qui présente une reproduction entomogame et anémogame (Farrar, 1996).

I régne cependant une confusion tangible concernant le statut spécifique d'Acer
saccharum et de certaines entités taxonomiquement proches. En éffet, une recherche
avec les termes « Acer saccharum » a partir du site internet de PLANTS Database
(http://plants.usda.gov) du Ministére états-unien de l'agriculture (USDA) nous retourne

les 23 résultats suivants:

Acer barbatum Michx.

Acer saccharum Marsh. ssp. floridanum (Chapman) Desmarais
Acer saccharum Marsh. var. floridanum (Chapman) Small & Heller
Acer grandidentatum Nutt. var. grandidentatum

Acer saccharum Marsh. ssp. grandidentatum (Nutt.) Desmarais
Acer saccharum Marsh. var. grandidentatum (Nutt.) Sudworth
Acer grandidentatum Nutt. var. sinuosum (Rehd.) Little

Acer saccharum Marsh. ssp. brachypterum (Woot. & Standl.) E. Murr.
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Acer saccharum Marsh. var. sinuosum (Rehd.) Sarg.

Acer leucoderme Small

Acer saccharum Marsh. ssp. leucoderme (Small) Desmarais
Acer saccharum Marsh. var. leucoderme (Small) Rehd.
Acer nigrum Michx. f.

Acer saccharum Marsh. ssp. nigrum (Michx. f.) Desmarais
Acer saccharum Marsh. var. nigrum (Michx. f.) Britt.
Acer saccharum Marsh. var. viride (Schmidt) E. Murr.
Acer saccharum Marsh.

Acer saccharum Marsh. var. saccharum

Acer saccharum Marsh. var. glaucum (F. Schmidt) Sarg.
Acer saccharum Marsh. var. rugellii (Pax) Rehd.

Acer saccharum Marsh. var. schneckii Rehd.

Acer saccharum Marsh. ssp. ozarkense E. Murr.

Acer saccharum Marsh. ssp. schneckii (Rehd.) Desmarais

Nous pouvons ainsi constater que les taxons Acer barbatum (=A. floridanum
voir Ward, 2004), A. grandidentatum, A. leucoderme, A. nigrum, et A. saccharum ont
changé plusieurs fois de statut, passant de la variété€ a la sous-espéce, et méme au niveau
de I'espéce. Manifestement, le statut de ces taxons semble ne pas faire consensus au sein
des botanistes. Le taxon A. nigrum est celui dont la classification a subi le plus de
remaniements (Skepner et Krane, 1997, 1998): il est tant6t une espéce d'érable
proprement dite (Little, 1979), tant6t une sous-espéce (de Jong, 1994) ou une variété

(Farrar, 1996) d'A. saccharum.

Cette incertitude taxonomique peut étre imputée a la définition biologique de
I'espece, qui dicte que des espéces séparées sont incapables de se reproduire entre elles,
alors qu'il semble exister de I'hybridation entre ces différents taxons. Cependant, les
botanistes reconnaissent des différences morphologiques importantes entre ces entités, et

sont donc portés a les classer comme des especes s€parées.
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Il se pourrait que le cas d'Acer saccharum et d’A. nigrum représente en fait un
exemple de spéciation avortée. En effet, I’hypothése avancée par Skepner et Krane
(1998), voudrait que l'aire ancestrale des érables ait été divisée durant le pléniglaciaire,
créant ainsi deux entit€s génétiquement distinctes, et que la différenciation
morphologique subséquente d'A. saccharum et d'A. nigrum n'ait pas été complétée. Quoi
qu'il en soit, cette ambiguité taxonomique n'est pas encore élucidée, et des études
additionnelles seront nécessaires pour comprendre les liens qui unissent ces différents

taxons.

Concernant les mouvements de la plante en regard des migrations postglaciaires,
il est intéressant de savoir a quelle distance une samare d'érable peut s'éloigner de l'arbre
parental. En fait, la distance de dispersion est affectée par plusieurs facteurs, notamment
la masse et la vélocité de la semence (en fonction de son poids et de la portance de l'aile;
pour Acer: 102 cm/sec), la force et la direction des vents, la hauteur a laquelle la samare
est attachée sur l'arbre et la nature du milieu environnant (forét fermée ou bordure de
champ, par exemple) (Johnson, 1988; Wada et Ribbens, 1997). Ces facteurs
interagissants entre eux rendent le potentiel de dispersion d'une semence complexe a
estimer, et c'est d'ailleurs pourquoi les données relevées de la littérature semblent

contradictoires.

Davis (1981) propose une vitesse de migration pour Acer de 200 meétres par
année durant 1'Holoceéne, mais ceci est estimé a partir de données paléopalynologiques,
donc indirectement. Des données autoécologiques relatives a plusieurs especes du genre
Acer indiquent que des samares sortent habituellement de l'ombre portée de l'arbre
parental et se dispersent sur une trentaine de metres, en moyenne (tableau I). En effet,
selon les données de Johnson (1988), on trouve au moins un semis d'érable a sucre par
metre carré a une distance de 31 meétres de l'arbre parental. Cependant, bien que la
majorité des semences tombent a proximité de l'arbre parental, une fraction peut se
disperser sur des distances plus grandes (Clark et al., 1998b); mais les mémes études

autoécologiques mentionnent rarement ces possibilités pour les samares d'Acer, alors

que des distances comme celles de 200 metres annuels avancées par Davis sont
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théoriquement possibles, surtout en tenant compte d'un vecteur de dispersion plus
efficace que la simple diffusion par le vent (par exemple, par des mammiféres
granivores ou des oiseaux; voir la section suivante pour une discussion plus approfondie
sur ces phénomenes). En ce sens, 1'étude de Schwarz et al. (2003) propose que la samare
de I'érable a sucre puisse se disperser jusqu'a 100 metres de l'arbre parental, ces données
étant basées sur celles de Godman (1969), citées dans Burns et Honkala (1990). Cette
derniére possibilité est appuyée par 1'étude de McLachlan et al. (2005) qui tente d'établir
le véritable taux de migration de certaines especes arborées de 1'Amérique du Nord en
superposant des données moléculaires aux patrons paléopalynologiques disponibles, et
qui propose un taux de migration de 80 a 90 métres par année pour Acer rubrum. Quoi
qu'il en soit, Clark et al. (1998b) nous rappellent que les fronts de dispersion suivent tout
sauf des courbes théoriques, et qu'étant donnée la complexité de ces phénomeénes, un

taux de migration maximum peut ne pas exister.

Tableau I: Distances moyennes de dispersion observées pour la samare de plusieurs espéces
d'érables selon des données autoécologiques provenant de diverses études.

Espece considérée - Distance moyenne de Etudes (année)
dispersion (metres)
Acer saccharum 8,15 Ribbens et al. (1994)
Acer rubrum 9,525 et 11,591 Ribbens et al. (1994)
Acer sp. 25,2 +2.39 Clark et al. (1998)
Acer palmatum var. Matsumurae 12,5 Wada et Ribbens (1997)
Acer rubrum 30,8 £3,8 Clark (1998)

Un dernier article digne de mention est celui de Guries et Nordheim (1984) qui
recense leurs expériences concernant la dispersion des samares de plusieurs espéces
d'érables de I'Amérique du Nord. Cette étude, axée sur les caractéristiques physiques des
samares, présente des potentiels de dispersion pour les semences d'Acer saccharum de
40 a 400 metres, selon la vélocité du vent, entre 2 et 20 m/sec. Cependant, ces données
réferent plus a des arbres isolés qu'a des arbres en pleine forét, car la turbulence causée

par les végétaux a proximité n'est pas prise en compte dans les formules mathématiques
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qu'utilisent les deux chercheurs. Néanmoins, méme lorsque les vents sont relativement
faibles, une dispersion substantielle est possible, a cause de la direction et de la
magnitude du vecteur de sustentation des samares d'érables. De plus, une dispersion

secondaire par un animal est possible, mais ce genre de dispersion sera discuté plus loin.

3. L'expansion septentrionale postglaciaire de l'aire de peuplement

d'Acer saccharum: données factuelles et hypothéses

Avant de discuter des différents hypotheéses qui peuvent expliquer la migration
postglaciaire de I'érable a sucre sur le territoire nord-américain, voyons d'abord quelques

théories générales concernant la survie des plantes lors du dernier maximum glaciaire.

Il a déja été€ reconnu que, durant le pléniglaciaire, certaines espéces végétales
aient pu se réfugier dans des ilots épargnés des glaces, appelés des nunataks (Wynne-
Edwards, 1937; Pielou, 1991; Stehlik, 2002). La preuve de I’existence d'un nunatak est
difficile a établir, et se fait souvent par la négative. Pour le Québec, le frére Marie-
Victorin présente dans sa flore Laurentienne (1935) les endroits ot d'éventuels nunataks
ont été désignés: il s'agit de l'archipel des iles du Bic dans le Bas-Saint-Laurent, d'une
partie de I'ile d'Anticosti, et de la majorité de la péninsule gaspésienne. L'existence de
ces éventuels nunataks a cependant été longuement débatue (Wynne-Edwards, 1937) et

semble intenable a la lumiere de données récentes (Dyke et al., 2003).

Bien que I'hypotheése d’une survie dans des nunataks, suivie d'une migration
postglaciaire a partir d'un tel refuge soit trés peu probable pour expliquer la répartition
géographique d'une espéce thermophile comme I'érable a sucre, il serait cependant
intéressant ici, uniquement dans un but théorique, de prévoir ce que I'on devrait observer
au niveau génétique, au sein des populations qui auraient survécu dans un de ces
refuges. Si par exemple, I'on imagine que des érables a sucre aient survécu a cette
période glaciaire confinés dans les différents nunataks québécois mentionnés

précédemment, la différenciation génétique entre les populations s'y trouvant aujourd'hui
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devrait étre relativement élevée puisque ces populations auraient évolué isolément
pendant une trés longue période, soit depuis le dernier interglaciaire (Sangamonien) qui
date de plus ou moins 100 000 ans (en supposant que les nunataks s'y soient maintenus
tout ce temps, et que le flux génique entre ces populations aurait ét€ nul, puisque trop
isolées). Ces populations québécoises seraient tout aussi différentes les unes des autres
que lorsqu'on les comparerait avec les populations de l'extérieur. Cette hypothése n’est
pas tenable pour l'érable a sucre, espéce relativement thermophile, qui aurait eu de la

difficulté a survivre entouré par les glaces. A l'évidence, l'érable a sucre a survécu

ailleurs aux dernieres glaciations du Quaternaire.

Une autre possibilité de refuge pour les espéces arborescentes dans l'est de
I'Amérique du Nord est celle des terres émergées durant le pléniglaciaire au large des
Maritimes et de la Cote Est américaine. En effet, jusqu'a 12 000 ans A.A., une immense
ile pointait hors de I'eau prés de Terre-Neuve (Dyke et al., 2003). L'fle de Sable, au large
de la Nouvelle-Ecosse actuelle, était aussi dégagée des glaces dés 20 800 ans A.A.
(Dyke et al., 2003) et couvrait 250 km de longueur sur 50 km de largeur (Pielou, 1991),
soit une superficie beaucoup plus grande que ce qui en reste aujourd'hui. De plus, des
terres émergées au sud de Cape Cod (Massachusetts) durant le pléniglaciaire auraient pu
servir de refuge aux especes (Dyke et al., 2003). Les coniferes Pinus banksiana
(Godbout et al., 2005), P. resinosa (Walter et Epperson, 2001, 2005) et Picea mariana
(Jaramillo-Correa et al., 2004) se seraient réfugiés dans les Maritimes, entre les fles-de-
la-Madeleine et la Nouvelle-Ecosse. Bien que cette hypothése soit vraisemblable pour
ces especes conifériennes et appuyée par des données moléculaires, il semble peu
probable que I'érable a sucre ait pu se réfugier dans ces terres émergées. Encore une fois,

cette espece thermophile n'aurait en principe pas pu survivre si pres des glaces.

Dans un autre ordre d'idées, la migration postglaciaire de 1'érable a sucre, qui
succéda a la survie dans les refuges, est aussi trés peu connue. En effet, quelles sont les
principales voies migratoires? Par ou l'érable a sucre a-t-il migré? Les migrations des
especes végétales sont plus complexes qu'un simple front migrant vers le nord lors de

I'adoucissement du climat. Ceci peut s'illustrer, entre autres, par la théorie de l'inertie
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écologique (Pielou, 1991) qui explique les désordres dans les successions habituelles en
reconnaissant des décalages migratoires entre les espéces et les populations. On peut
ainsi retrouver des communautés écologiques pour le moins surprenantes, comme
l'association de Pinus strobus, une espece relativement thermophile, en méme temps que
Salix herbacea et Dryas integrifolia, deux espéces arctiques, dans la région de Niagara
durant le Dryas Récent (10 800 - 10 000 ans e BP, soit de 13000 a 11 350 ans A.A.;
Mayle et Cwynar, 1995). Cette oscillation climatique, ainsi que celle de l'optimum
climatique de I'Holocéne Moyen (7 800 - 3 500 ans A.A.), enregistrées autant dans le
sud de 1'Ontario (Yu, 2003), dans les Maritimes (Mayle et Cwynar, 1995), qu'en
Gaspésie (Marcoux et Richard, 1995) sont des exemples de petites oscillations du climat
qui pourraient expliquer ce type de délais dans la migration des espéces. Il n'est pas
impossible que des oscillations de ce genre, et méme d'autres de moindre envergure,
aient pu brouiller les routes de migration de I'érable a sucre. En ce sens, on retrouve du
pollen d'érable a sucre daté de la méme époque au Saguenay Lac-Saint-Jean et dans la
région de Montréal. Finalement, la présence de barricres géographiques, telles que

mentionnées précédemment, aurait pu complexifier la migration de l'espece.

Selon Yu (2003), I'érable a sucre serait arrivé dans la région de I'escarpement des
chutes Niagara, dans le sud de I'Ontario, entre 10 000 et 9 600 ans 4cBP (soit entre
11560 et 10950 ans A.A.). 1l serait intéressant ici d'évaluer l'importance des Grands
Lacs et des autres étendues d'eau en constante évolution durant la déglaciation, comme
barrieres a la dispersion de l'espéce, et de comprendre de quelles entités génétiques
découlent les populations d'érables a sucre présentes au nord de la limite maximale
d'extension des glaces. En ce sens, une étude menée par Young et al. (1993) sur la
variabilité génétique de populations canadiennes d'érables a sucre conclut a une
distribution régionale de cette variabilité. A I'aide d'alloenzymes, ils ont identifié deux
grands groupes génétiques, l'un en Ontario et l'autre s'étendant du Québec aux
Maritimes. L'une des hypotheses avancées pour expliquer cette répartition s'inspire des
travaux de Lucy Braun (1964) et suggere la présence de deux refuges distincts durant le
pléniglaciaire: le premier se situant dans l'lowa, et a partir duquel auraient migré les

érables a sucre jusque dans le sud de 1'Ontario; 'autre ensemble génique aurait migré 3
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partir d'un deuxiéme refuge situé dans les Appalaches méridionales, et aurait suivi la
Cote Est américaine pour atteindre le Nouveau-Brunswick, la Nouvelle-Ecosse et la
péninsule gaspésienne, ol un corridor déglacé aurait existé dés 12 000 ans '*C BP
(14 100 ans A.A.). Le front migratoire de l'est aurait d'ailleurs été bloqué vers I'ouest par
les eaux des mers de Goldthwait et de Champlain. Puis, ces deux groupes génétiquement
distincts auraient finalement refusionné dans la région se trouvant au nord des Grands
Lacs, il y a environ 9 000 ans “CBP (10 200 ans A.A.). Si tel était le cas, on devrait
pouvoir observer, au niveau génétique, une rupture a grande échelle entre les
populations de 'ouest et celles de I'est de 'aire de répartition, puisque selon ces mémes
auteurs, les populations échantillonnées a une échelle régionale ne sont pas
panmictiques, et que les deux groupes auraient été isolés génétiquement depuis au moins
le pléniglaciaire, sinon avant. S'il n'y avait eu qu'un seul refuge, les populations actuelles
présenteraient plutdt un patron continu, puisque les génotypes ancestraux auraient pu

s’homogénéiser avant d'entreprendre la migration postglaciaire, et durant celle-ci.

II est aussi important de discuter de 'origine des populations satellites du nord de
I'aire de peuplement de l'espece, soit celles du Saguenay-Lac-St-Jean et de la péninsule
gaspésienne. En effet, malgré ses limites, I’analyse pollinique, appliquée avec les plus
hauts standards de choix des sites (petits lacs) et d’identification des grains de pollen,
n’en a pas moins permis de reconnaitre I’ancienneté du peuplement par 1’érable a sucre
dans les localités satellites de la Sagamie (vers 8000 ans A.A.) et de la Gaspésie (vers

4300 ans A.A.) aujourd’hui dominées par les sapinieres.

L'érable a sucre aurait pu se trouver en ces endroits disjoints par trois processus
différents, tels qu'indiqués par Pielou (1991) pour expliquer la présence d'aires de
répartition fragmentées. Ecartons d'abord la possibilité de nunataks, étant donné la
thermophilie de l'espéce a l'étude et surtout, de ce que nous savons de la
paléogéographie de la déglaciation (Dyke et al., 2003). Le deuxiéme processus fut
propos€ pour l'érable a sucre dans la péninsule gaspésienne, par Pierre Dansereau. En
1944, celui-ci avancait que I'érabliere gaspésienne aurait pu, dans le passé, conquérir les

plateaux gaspésiens d'ou elle est présentement absente. Elle aurait ainsi profité de la
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période Hypsithermique qui prit fin il y a environ 3500 ans A.A. (au début du
Néoglaciaire) et, au retour du climat plus froid, l'espece se serait réfugi€ée dans les
vallées cétieres ou on la retrouve aujourd’hui. Si tel avait été€ le cas, nous pourrions
observer tres peu, voire aucune variation génétique entre les populations des différentes
vallées de la cOte, puisque celles-ci auraient été séparées depuis 3500 ans A.A.
seulement et que, durant la période Hypsithermique, le flux génique au sein de l'espéce
peuplant hypothétiquement toute la péninsule aurait été élevé, conduisant a une
homogénéisation génétique qui transparaitrait encore dans les différentes populations.
Cependant, des études palynologiques ont permis d’écarter I'hypothése de Dansereau;
des analyses des sédiments du Lac Turcotte, sur l'un des plateaux de la cote
septentrionale gaspésienne, n'ont révélé aucun niveau suffisamment important de pollen
d'érable a sucre dans le passé pour croire a la présence de l'espéce en ces endroits
(Labelle et Richard, 1984), ce qui permit de conclure que ces aires disjointes
septentrionales ne résultaient pas de la fragmentation d’une aire continue ancienne dans
ces régions, 1'érable a sucre n'ayant vraisemblablement jamais envahi les hauts plateaux
gaspésiens. Les travaux subséquents de Marcoux et Richard (1995) et d’Asnong et
Richard (2003) corroborerent cette déduction. Labelle et Richard (1984) proposérent
donc, en guise d'alternative a I'hypothése de Dansereau, une migration postglaciaire de
I'érable a sucre par bonds successifs, d’une vallée a l'autre le long de la cote, donc
grandement influencée par la discontinuité des milieux propices au maintien d'érabliéres.
De plus, et tel qu'expliqué ci-apres, une dispersion par longue distance est également
probable, mais il est impossible de déterminer les sources des semenciers a partir de la

paléopalynologie.

Toujours selon Pielou (1991), le troisieme processus pouvant expliquer les aires
de répartition disjointes est celui des migrations par longue distance. Dans le cas de
I'érable a sucre, on peut distinguer deux types de dispersion, selon les principaux
modeles théoriques (Cain et al., 2000). Le premier, qui mene a une dispersion locale sur
une courte distance, concerne le transport par le vent lorsque la samare tombe de 1'arbre
(discuté plus haut), les vents forts qui soulévent les samares tombées au sol pour les

porter plus loin, et le transport par les animaux prédateurs. Dans ce dernier cas, la souris
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a pattes blanches (Peromyscus leucopus) est friande des samares d'érables (McCormick
et Meiners, 2000; Meiners, 2005), et son comportement d'accumulation de réserves de
nourriture dans son terrier a I'automne joue certainement un role dans la dispersion de ce
genre botanique, du moins localement. D'autres espéces de rongeurs, notamment le
campagnol a dos roux de Gapper (Clethrionomys gapperi), le tamia rayé (Tamias
striatus), et 1'écureuil gris (Sciurus carolinensis) sont également des prédateurs de
samares d'érables et aident sans doute a la dispersion de ceux-ci. Par contre, la faune
aviaire ne semble pas apprécier les samares d'érables, préférant, entre autres, les glands

de chénes (Plucinski et Hunter, 2001).

Cependant, la dispersion locale par le vent et par la faune terrestre peut
difficilement expliquer des événements de migration sur de trés longues distances,
événements qui semblent avoir eu une importance de premier ordre lors des migrations
postglaciaires de 1'Holoceéne et auraient été plus fréquents que ce qui est habituellement
proposé (Clark et al., 1998b; Cain et al., 2000; MacLachlan et al., 2005). C'est ainsi que
le deuxiéme type de dispersion réféere aux migrations sur plus de 100 metres et inclut le
transport de semences par les cours d'eau ainsi que I'hiver, par dela les grandes étendues
enneigées, qui pourraient avoir permis l'établissement des populations pionnieres
éloignées du principal front migratoire (Clark et al., 1998b). Cependant, il semble
qu'aucune étude a ce jour n'ait vérifié ces dernieéres hypothéses au sujet de l'érable a

sucre.

En présence d'un événement de dispersion par longue distance, nous devrions
observer des populations présentant des génotypes distincts des populations voisines
mais ressemblant a d'autres populations plus €loignées géographiquement. De plus, la
présence de cours d'eau, tel que le Fleuve St-Laurent, pourrait avoir favorisé une
dispersion par longue distance et expliquer un patron qui semblerait autrement
divergent. Cependant, il est impossible de tirer de telles conclusions a partir de la
paléopalynologie. I faut donc examiner cette derniere hypothése avec des données
moléculaires, ayant écarté les deux autres processus de formation d'aires de peuplement

disjointes.
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Avant de clore cette section, voyons ce que la paléopalynologie nous indique
concernant l'histoire de cette espece. D'abord, Davis (1981) avance que le refuge du
genre Acer se trouve dans 'embouchure du Mississippi. On y a d'ailleurs retrouvé des
macrorestes appartenant au genre, a un site prés de Mempbhis, au Tennessee et a Tunica
Hills, en Louisiane (Davis, 1981). Contrairement au pollen, les macrorestes sont
typiquement dispersés localement; ces indices permettent donc de croire en la présence
réelle du genre a ces endroits, en ces moments. Pollen Viewer 3.2 (Leduc, 2003) livre
pour sa part de l'information concernant la représentation pollinique pour le genre Acer
pour l'est de I'Amérique du Nord, a tous les millénaires depuis le début de la derniére
déglaciation (voir figure 1). Deés 18 000 ans A.A., on distingue la présence du pollen
d'Acer juste au sud de l'actuel Lac Supérieur; cependant, une localisation si proche du
glacier est fort improbable, pour les raisons mentionnées précédemment. McLachlan et
Clark (2004) indiquent d'ailleurs que le pollen peut étre transporté sur de longues
distances, et que des quantités infimes de pollen peuvent mener a une surestimation de la
taille de l'aire de peuplement réelle d'une espéce («faux positifs », représentant du
pollen provenant de populations €loignées). Finkelstein et al. (2006) avancent les mémes
possibilités pour expliquer la présence de pollen d'Acer saccharum a l'extérieur de son

aire de répartition actuelle.

Il'y a 13000 et 12000 ans A.A., les cartes provenant de Pollen Viewer 3.2
montrent deux aires isopolliniques distinctes, situées aux environs des deux refuges
hypothétiques mentionnés par Young et al. (1993). Par contre, ces aires se fondent en
une seule sur la carte suivante, il y a 11 000 ans A.A.; ceci pourrait aller a I'encontre de
I'hypothése retenue par ces chercheurs, puisqu’ils avancent que les deux fronts séparés
d'Acer saccharum se seraient réunis au nord des Grands Lacs, vers 9000 ans e BP, soit
vers 10 200 ans A.A. Etant donné que les cartes isopolliniques représentent I'information
pour toutes les especes d'érables de I'Amérique du Nord, il est impossible, uniquement a

partir de ces données, de conclure sur I'hypothese explorée par ces chercheurs.
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Finalement, les cartes isopolliniques du maximum glaciaire de Jackson et al.

(2000) présentent également pour le genre Acer deux zones isolées par plus de 500 km,

et se situant approximativement aux endroits correspondants aux refuges hypothétiques

retenus par Young ef al. (1993) (figure 2).
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Acer {Maple} 20.000
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Acer (Mapia} 18,000
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Figure 1: Cartes tirées de Pollen Viewer 3.2 (Leduc, 2003) indiquant la présence pollinique du
genre Acer. Le blanc dénote une absence de données. La glace est représentée en bleu pile. La
présence de pollen est traduite en pourcentage: gris =0 a 1%, vert pale = | a 2%, vert moyen = 2

4 4%, vert foncé =4 a 100%.
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Figure 2: Carte représentant les aires isopolles du genre Acer (zones en gris), correspondant a >
2% de pollen retrouvé dans les sédiments du maximum glaciaire, telles que présentées par
Jackson er al. (2000). La surface en jaune représente l'aire de peuplement actuelle d'Acer
saccharum. Le trait orangé représente approximativement I’extension des terres émergées lors
du maximum glaciaire (selon les données de Pollen Viewer 3,2; Leduc, 2003), causée par la
baisse du niveau marin. La limite des Appalaches, ainsi que I'extension maximale de la glace,
sont représentées par les traits vert et bleu, respectivement.
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Les hypotheéses avancées sur [l'histoire postglaciaire de 1'érable a sucre
gagneraient a étre ré-examinées a la lumiere des résultats moléculaires provenant de
plusieurs génomes, afin de déterminer lesquelles sont les plus plausibles, bien qu'elles ne
soient pas toutes mutuellement exclusives. Par exemple, rien n'empéche que la migration
se soit produite par front continu a un endroit, et qu'en méme temps mais en d'autres
lieux, des événements de migration par longue distance aient eu cours. De plus, il est
probable que la migration se soit faite par palliers, la progression de l'espéce sur le
territoire ayant €t€ entrecoupée de pauses, voire méme de fragmentation de l'aire de
répartition nouvellement établie. De telles subtilit€s peuvent étre explorées grice a
I'approche moléculaire, étudi€e conjointement aux données que nous procure la
paléopalynologie, et en considérant toute l'aire de peuplement actuelle de l'espéce.
L’usage des données moléculaires en phylogéographie implique des méthodes

appropriées dont la description et la justification font I’objet de la prochaine section.

4. Les outils moléculaires appliqués a la phylogéographie: méthodes

et justifications

Les études phylogéographiques permettent de déterminer quels types de forces
évolutives ont pu créer le patron généalogique observé aux différents niveaux
moléculaires, en sondant la diversité génétique de l'espéce a I'étude, ainsi que sa
distribution. Le génome chloroplastique, uniquement transmis par la lignée maternelle
chez la majorit€é des angiospermes (Palmer 1987, Harris et Ingram 1991), refléte la
migration des samares de I'érable a sucre avec plus de fidélit€ que le génome nucléaire
transmis de facon biparentale, étant donné que la samare voyage peu comparativement
au grain de pollen (McCauley, 1995). Par contre, le génome chloroplastique étant
haploide, ceci implique que les génes qu'il contient sont hérit€s d'un seul locus, et
théoriquement, la variance des estimations de structures populationnelles est
inversement proportionnelle au nombre de loci utilisés, ce qui limite la précision des
patrons de migration inférés uniquement a partir de ce génome (Cain et al., 2000).

L'exploration du génome nucléaire en phylogéographie est donc estimable pour
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comprendre I'impact du flux génique entre populations et pour déceler des événements
démographiques récents, tels que la dispersion par longue distance. Ainsi, I'utilisation
complémentaire de ces deux génomes pour comprendre l'histoire évolutive d'une espéce
et sa migration présente un avantage indéniable (Schaal et al. 1998, Hare 2001) sur des

études qui emploient une seule source de données moléculaires.

Les relations évolutives au-dessus et au-dessous du niveau de l'espéce sont
différentes par leur nature propre. En ce sens, ni les méthodes cladistiques développées
pour estimer les relations interspécifiques, ni celles visant a évaluer la diversité
génétique entre populations, ne peuvent expliquer correctement les relations
phylogéographiques. D'une part, les méthodes cladistiques s'appuient sur la prémisse des
lignées divergentes et hi€rarchiques, ce qui n'est pas le cas au niveau intra-spécifique ou
I'on rencontre fréquemment des réticulations. D'autre part, des notions propres a la
génétique des populations, par exemple 1'équilibre entre la dérive génique et le flux
génique, ne peuvent s'appliquer lorsque les entités ont commencé a diverger (Schaal et
al., 2003). Finalement, 1'utilisation des alléles au lieu des populations comme unité de
base des études phylogéographiques permet des analyses intégrées de I'histoire au-dela
et au-dessous du niveau spécifique sans avoir besoin de faire des distinctions
taxonomiques a priori (Hare, 2001), ce qui est intéressant pour un complexe d'espéces

comme celui d'Acer saccharum.

Pour prendre en compte les phénomenes évolutifs propres au niveau
intraspécifique - tels que les réticulations, les recombinaisons ou les extinctions
d'haplotypes - , il vaut donc mieux utiliser une méthode d'analyse qui est adaptée a ce
niveau. Les réseaux d'haplotypes construits a partir de la parcimonie statistique
(Templeton et al., 1992) sont tout indiqués pour I'étude phylogéographique. Ce type de
réseau peut €tre construit a la main, lorsque les niveaux de divergence génétique et
d'’homoplasie sont bas, comme c'est généralement le cas lorsque l'on compare des

séquences provenant d'individus d'une méme espece. Cependant, il existe des logiciels,

tel que TCS 1.21 (du nom des trois auteurs de la méthode, Templeton, Crandall et Sing;
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Clement et al.,, 2000) qui permettent de créer ce type de réseau pour l'analyse

phylogéographique.

L'un des avantages indéniables de l'utilisation de ce type de réseaux est qu'il
permet de conserver et d’utiliser de l'information qui serait autrement perdue par
I'analyse des données par une méthode traditionnelle. Par exemple, un réseau
d'haplotypes peut présenter des «boucles» qui pourraient s'expliquer par des
phénomenes de recombinaison génétique, par la présence d’homoplasies ou encore qui
révéleraient des erreurs de génotypage (Posada et Crandall, 2001). De plus, la
parcimonie statistique a I'avantage de ne pas nécessiter de validation subséquente a son
utilisation (Joly et Bruneau, 2004). Ce méme systeéme de réseaux d'haplotypes a été
utilis€ avec succes dans certaines études récentes, telles que l'histoire évolutive et la
structure des populations de la plante arctique Rumex nivalis (Stehlik, 2002), la
compréhension de la répartition géographique et la variabilité chloroplastique chez
Aristolochia kaempferi (Watanabe et al., 2006) et 1'évaluation des origines multiples de
plantes cultivées, telles que Spondias purpurea, en Amérique centrale (Miller et Schaal,

2005).

Enfin, les méthodes d'analyse de réseaux, comme par exemple l'analyse de clades
groupés (ou nested clade analysis, Templeton et al., 1995; Templeton 1998, Posada et
al. 2000) réalisée grace au logiciel GeoDis (Posada et al., 2000) permettent une
interprétation des données plus objective qu'une simple interprétation visuelle du réseau
obtenu. De plus, ce type d'analyse permet de distinguer entre des €événements
démographiques anciens ou historiques, et des événements plus récents, comme le flux

génique entre populations ou la migration par longue distance, plut6t relatifs a la

structure des populations (Posada et al., 2000).

*ckok
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L'intégration des €éléments abordé€s succintement dans ce chapitre tiendra lieu de
base a I'étude phylogéographique approfondie portant sur la migration postglaciaire de

I'érable a sucre en Amérique du Nord, présentée dans les chapitres subséquents.

En terme objectifs, cette étude se propose d'abord d'explorer brieévement les
délimitations inter-espéces entre le taxon Acer saccharum et les taxons proches tels que
A. barbatum, A. grandidentatum, A. leucoderme et A. nigrum, afin d'en tenir compte d'un
point de vue phylogéographique. Puis, les hypothéses de refuges pléniglaciaires ci-haut
mentionnées seront explorées, relativement a leur nombre et a leur emplacement, pour
ensuite s'attarder aux voies probables de migrations postglaciaires. L'impact des
barricres géographiques, telles que la région des Grands Lacs et la chaine montagneuse

des Appalaches, sera pris en compte.

Des données moléculaires provenant des génomes nucléaire et chloroplastique
permettront d'évaluer la filiation entre les populations d'érables a sucre échantillonnées
dans toute l'aire de peuplement actuelle. Ces données seront analysées a 'aide de tests de
Mantel afin de vérifier s'il existe une corrélation entre la répartition géographique des
haplotypes et leur proximité génétique, ainsi que par une analyse de clades groupés
(nested clade analysis) qui permettra d'éclairer les hypothéses de refuges glaciaires avec
de nouvelles données, et d'évaluer les forces évolutives qui ont pu fagonner la migration
postglaciaire de l'espéce. Finalement, ces données moléculaires nouvelles seront
interprétées en conjonction avec des données paléopalynologiques provenant d'études

antérieures.

Cette €tude se propose donc d'aller plus loin que tout ce qui a déja été fait pour
comprendre l'histoire de l'érable a sucre depuis les dernieres glaciations, en tenant
compte de toute l'aire de peuplement actuelle, en incluant des taxons fréres et en étudiant
conjointement des données paléopalynologiques et des données moléculaires provenant
de deux génomes distincts, afin de dresser un portrait général et complet de la migration

postglaciaire d'Acer saccharum en territoire nord-américain.



Chapitre 11

Matériel et méthodes

1. Echantillonnage

Des échantillons provenant de 55 populations d'érables a sucre (Acer saccharum
Marsh., Aceraceae) réparties dans toute 'aire de peuplement actuelle de cette espece, ont
été récoltés au cours des étés 2004 et 2005. Des feuilles de un a dix arbres par
population ont été conservées dans du gei de silice jusqu'a I'étape d'extraction de 'ADN
génomique. Nous avons aussi obtenu des feuilles de trois populations d'A. barbatum
Michx. de la Caroline du Nord, et I'Arboretum du Jardin Botanique de Montréal
(Québec) nous a permis d'obtenir trois spécimens d'A. grandidentatum Nutt. var.
grandidentatum et un spécimen d'A. nigrum Michx. f. Ces taxons faisant partie du
complexe Acer saccharum ont été inclus dans la présente étude parce que leur aire de
répartition recouvre une partie de l'aire d'A. saccharum. L'information relative a ces

collectes est présentée au tableau II.
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2. Méthodes moléculaires

L'extraction de 'ADN génomique a été effectuée selon le protocole de Doyle et
Doyle (1987), comportant les modifications suivantes: le tampon d'extraction était
composé de 600 ul de bromure d'hexadécyltriméthylammonium (CTAB), 12 ul d'acide
éthylénediaminotétracétique (EDTA) ph 8,0 a 0,5 M et 1% de polyvinylpyrrolidone
(PVP). De plus, 20 pg de RNAse A ont été ajoutés au tampon d'extraction avant
I'incubation a 65 °C, suivie de deux étapes d'extractions au chloroforme-isoamyl alcool
(24:1). Finalement, I'ADN a été précipité avec 1,5 volumes d'éthanol glacial (100%),
avant d'étre nettoy€, séché et resuspendu dans 100 pl de tampon TEq; (20 mM Tris-HCl,
0.1 mM EDTA, pH 8.0). La qualité de l'extraction a été vérifiée par électrophorése sur
gel d'agarose 1%.

3. Amplification et séquencage

Le choix des régions moléculaires a utiliser pour cette étude a été facilité par des
tests exploratoires qui nous ont permis de rechercher le degré de variabilité génétique
adéquat pour les objectifs visés. Nous avons arrété notre choix sur la région
chloroplastique de l'espaceur psbA-trnH et sur celle du geéne nucléaire PRK
(phosphoribulokinase). L'amplification de la région chloroplastique de l'espaceur psbA-
trnH a été réalisée au moyen des amorces pSbAF (5'-
GTTATGCATGAACGTAATGCTC) et trnHR (5-CGCGCATGGTGGATTCACAA
ATC), telles que décrites par Sang et al. (1997). La réaction d'amplification, dans un
volume final de 25 pl, était la suivante: tampon de réaction 1X contenant 1,5 mM de
MgCl, (Roche Diagnostics, Laval, Québec), 200 uM de chaque dNTP, 0,4 uM de
chacune des deux amorces mentionnées précédemment, 2% d'ADN génomique, et 2,5
unités de Tag-polymérase, ajoutées apres une phase de dénaturation initiale de 2 minutes
a 95 °C. Cette premicre phase était suivie de 35 cycles composé€s d'une phase de

dénaturation (30 secondes a 95 °C), une phase d'appariement (30 secondes a 48 °C), et
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une phase d'élongation (1 minute a 72 °C), auxquels succédait une phase d'élongation

finale de 7 minutes a 72 °C.

La région nucléaire PRK (phosphoribulokinase) a été amplifiée a l'aide des
amorces prk488f (5'-AAYGAYTTTGAYCTYATGTATGARCARGT) et prk1167r (5'-
ATGGTYTGRAANARACCNGTNCCRTTGTTGC), décrites dans Lewis et Doyle
(2002) (voir figure 3). La réaction d'amplification consistait en un volume total de 50 pl
partagé également en deux tubes a PCR, pour chaque spécimen amplifié, afin de limiter
l'apparition de recombinants (Cronn et al., 2002) et de réduire la possibilité de mutations
au méme site liées a la Tag-polymérase dans plusieurs clones différents (Joly et al.,
2006). La réaction se composait de tampon de réaction 1X contenant 1,5 mM de MgCl,
(Roche Diagnostics), 200 puM de chaque dNTP, 0,4 uM de chaque amorce, 0,05% de
Tween 20, 5 pg de BSA, 2% d'ADN génomique, et 2,5 unités de Tag-polymérase,
ajoutées apres une premiere étape de dénaturation de 2 minutes a 95 °C. Cette premiére
étape était suivie de 40 cycles composés comme suit: une phase de dénaturation de 30
secondes a 95 °C, une phase d'appariement de 30 secondes a 48 °C, et une phase
d'élongation de 1 minute a 72 °C. Une phase d'élongation finale de 10 minutes a 72 °C
complétait le programme d'amplification. Ce temps d'élongation plus long permettrait
également de réduire le taux de recombinants (Cronn et al., 2002). Aprés l'amplif'lcation
du fragment nucléaire PRK, les deux tubes utilis€és pour chaque individu étaient
recombinés en un seul. Les amplifications ont été effectuées a l'aide d'un thermocycleur
Perkin-Elmer GeneAmp PCR system 9700 (Applied Biosystems, Foster City,
California). Les amplifications résultantes, vérifiées préalablement sur gel d'agarose 1%
coloré au bromure d'éthidium, ont été purifi€es a I'aide du protocole de précipitation au
PEG décrit dans Joly et al. (2006).
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Figure 3: Région de I’ADN nucléaire représentant les introns du géne PRK
(phosphoribulokinase) utilisés dans la présente étude. Les amorces prk488f et prkl167r
(polygones blancs) ont ét€ utilisées pour I’amplification. L’amorce prk600r (polygone noir) a été
utilisée pour le séquengage uniquement. Le schéma n’est pas a I’échelle. D’apres Lewis et Doyle
(2002), modifié.

Le séquencage de la région chloroplastique de l'espaceur psbA-trnH a été
effectué uniquement avec 1'amorce psbAF; des tests exploratoires nous ayant permis de
constater une mutation informative vers le début de cette région. Le marqueur nucléaire
PRK a été séquencé a l'aide des deux amorces mentionnées précédemment (prk488f et
prkl167r),  auxquelles est venue  s'ajouter l'amorce  prk600r  (5'-
CAGCATATTGCTTCTGTGGA), créée spécialement pour le séquencage, a partir de
résultats préliminaires (figure 3). Le séquencage a été réalis€ avec la chimie BigDye
terminator (version 1.1; Applied Biosystems, Foster City, California, USA) en
respectant le protocole du manufacturier, et a l'aide d'un séquenceur automatique 3100-

Avant (Applied Biosystems).

4. Clonage

Le marqueur nucléaire PRK présentait quelquefois des séquences
polymorphiques, ce qui apparait normal dans une espece diploide comme l'érable a
sucre, compte tenu de la possibilité d'avoir deux alleles parentaux différents. Les deux
alleles présents étaient facilement repérés lorsque le séquengage direct indiquait un seul
site polymorphique dans la séquence; par contre, les individus présentant plus d'un site

polymorphique ou des insertions/délétions (indels) ont dii étre clonés. Dans ce dernier
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cas, de trois a six clones par individu ont été générés, afin de discerner les deux alleles
présents et d'éliminer la possibilit€ de sélectionner des alleles recombinants dans
I'analyse. Le clonage a été réalis€ a l'aide du kit de clonage TOPO TA (Invitrogen,
Burlington, Ontario), en suivant les recommandations du manufacturier, ou, dans
certains cas, du protocole de clonage décrit par Forest et Bruneau (2000), avec les
modifications suivantes: la réaction de ligation contenait une seule unité de ligase 74
DNA (Roche Diagnostics), le volume de produit de ligation mis en contact avec les
bactéries compétentes pour le choc thermique (42 °C, 90 secondes) était de 5 ul et les
bactéries ont ét€ incubées 45 minutes immédiatement apres le choc thermique. Les
colonies blanches résultantes ont été€ transférées dans 1 ml de bouillon de type LB stérile
contenant 0,05 mg de tétracycline et 0,1 mg d'ampiciline, et mis a incuber une nuit a 37
°C, dans un incubateur agité (250 rpm). Les plasmides contenant le géne cloné ont
ensuite €t€ extraits a l'aide du QIAprep spin miniprep kit (QIAGEN, Mississauga,
Ontario). Ces clones ont finalement été séquencés avec les amorces utilisées pour le
séquencage initial, et alignés avec les séquengages directs obtenus préalablement, pour

fin de comparaison.

5. Analyses

Les séquences ainsi obtenues ont été alignées a la main dans deux matrices
différentes, soit une pour chaque génome, a l'aide du logiciel Se-Al v2.0all (Rambaut,
2002). Afin d'effectuer un test de Mantel par permutations sur les données
chloroplastiques et nucléaires, nous avons créé une matrice de distances géographiques,
et une matrice de distances génétiques pour chaque géne avec le progiciel POFAD 1.01
(Joly et Bruneau, 2006), qui permet de tenir compte de l'information contenue dans les
différents alleles d'un méme organisme diploide tel que l'érable a sucre. Les tests de
Mantel ont été€ effectué a 'aide du Progiciel R (Casgrain et Legendre, 2001), avec 999
permutations, afin de vérifier la corroboration entre la distance génétique et la distance

géographique des individus.
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La matrice alignée pour le gene PRK a été traitée avec le logiciel TCS version
1.21 (Clement et al., 2000) qui utilise la parcimonie statistique pour créer un réseau
d'haplotypes ou les liaisons entre les haplotypes représentent une probabilité minimale
de parcimonie a 95% (Templeton et al., 1992). Les indels ont été trait€s comme
manquants dans I'analyse, ayant été recodés a la fin de chaque matrice selon la méthode

du « simple gap coding » de Simmons et Ochoterena (2000).

Le réseau d'haplotypes a ensuite subi un groupement des clades selon les regles
décrites dans Templeton et al. (1987) et Templeton et Sing (1993). Le logiciel GeoDis
2.5 (Posada et al. 2000) a ensuite servi a l'analyse des clades groupés (nested clade
analysis), avec 1000 permutations, et l'interprétation des résultats de l'analyse a été
effectuée grice a la clé d'inférence de D. Posada du 11 novembre 2005, disponible au

http://darwin.uvigo.es/.



Chapitre 111

Résultats

1. Marqueur chloroplastique

Des essais préliminaires pour trouver de la variabilité génétique nous ont
démontré la rareté des mutations dans le génome chloroplaétique. En effet, nous n'avons
décelé que cinq mutations, toutes non-informatives (i.e. présentes dans un seul individu
a la fois, pour chaque marqueur testé autre que psbA-trnH; tableau III) a l'intérieur de
6209 bases séquencées au total, ce qui donne un pourcentage de variabilit¢ moyen de
0,08%, pour les régions testées. Ces régions chloroplastiques étaient les genes ndhF,
trnK et rpL16, ainsi que les espaceurs atpB-rbcL, trnT-trnD et trnS-trnG, reconnus pour

leur plus forte propension a la variabilité génétique (Shaw et al., 2005).
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Tableau III: Résultats de I'exploration moléculaire préalable a la présente étude: génes, introns
ou espaceurs chloroplastiques et nucl€aires testés pour leur variabilité sur un sous-ensemble de
populations d'érables a sucre récoltées pour ce projet.

% de
Longueur  Longueur Caracteres  Caractéres Nombre; de variabilité
. . . . . populations
Régton théorique  obtenue (pb. informatifs variables séquencées  (var./pb. obt.)
(pb) obt.) (inf.) (var.) q Pl /pb. OBt
X 100
chloroplastique
ndhF 1600 1402 0 0 12 0,000
trnK 900 732 0 1 6 0,137
psbA - trnH 500 516 0 1 4 0,194
atpB - rbcL 900 892 0 0 5 0,000
trnT - trnD 1300 1363 0 3 7 0,220
rpL16 1100 1071 0 1 5 0,093
trnS-trnG 1500 749 0 0 5 0,000
nucléaire a peu de copies
Triose phosphate 1500 389 2 19 1(a) 4,884
isomerase (TPI)
Malate synthase 1200 1046 10 29 12 2,772
(MS)
Phospho- 900 891 17 20 19 (40 éch.) 2,245
ribulokinase (PRK)
"Second-largest
subunit of RNA 1500 595 2 7 5 1,176
polymerase II"
(RPB2)
ribosomal
"Internal
Transcribed Spacer” 700 691 0 0 8 0,000
(ITS)

a: Ce géne a été testé sur 4 individus de la méme population (Nicolet, Qc).

Pour la région chloroplastique correspondant a l'espaceur entre psbA et trnH,
nous avons obtenu une matrice de 176 séquences alignées provenant d'autant
d'individus, d'une longueur totale de 405 nucléotides. Une seule mutation informative
(transversion A-C), localisée au site 248, nous a permis de séparer les individus

échantillonnés en deux groupes, que nous avons identifi€s « Haplotype A » et
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« Haplotype C », selon la base présente au site 248. A I’est des Grands Lacs, on retrouve
uniquement 1’haplotype C, sauf trois populations d’Acer barbatum en Caroline du Nord,
qui présentent I’haplotype A. Ce dernier est aussi prédominant dans 1’ouest. Quatre
populations (en Indiana, en Illinois, au Kentucky et Caroline du Nord) sont polymorphes
quant a ce marqueur chloroplastique. L'information concernant les séquences
chloroplastiques apparait au tableau II, et la répartition géographique des haplotypes
apparait a la figure 4. Les trois échantillons d'A. grandidentatum présentent plusieurs
variations génétiquement distinctives, incluant une insertion de huit nucléotides, une
délétion d'un nucléotide et deux transitions A-G. Ces trois individus possedent
également une adénine au site 248 (haplotype A). L'individu d'A. nigrum possede, pour
sa part, une cytosine au site 248 (haplotype C), et se regroupe avec les individus d'A.
saccharum situés a l'est de I'aire, ainsi qu'avec les spécimens d'A. barbatum présentant le

méme caractére.

Le test de Mantel effectué sur I'ensemble des individus séquencés pour ce
marqueur a donné un rM de 0,3898 (p=0,001). Ceci nous indique qu'il existe une
corrélation positive entre les distances génétiques et géographiques, donc que les
populations avec le méme haplotype ont tendance a se retrouver plus pres

géographiquement 1'une de I'autre que des populations présentant I'autre haplotype.
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Figure 4: Carte de répartition géographique des haplotypes de I'espaceur chloroplastique psbA-
rrinH et de la région nucléaire PRK pour Acer saccharum et autres especes proches. Haplotypes
chloroplastigues: les points bleus représentent I'haplotype A, les points rouges, I'haplotype C.
Les carrés violets représentent quant & eux les populations ou les haplotypes chloroplastiques A
et C ont été retrouvés. Haplotypes nucléaires: les barres colorées représentent les haplotypes tels
que présentés a la figure 5. Chaque barre correspond a un allele séquencé.

2. Marqueur nucléaire
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Pour la région nucl€aire de la phosphoribulokinase (PRK), nous avons obtenu un
alignement de 159 séquences provenant de 106 individus, et d'une longueur totale
alignée de 982 nucléotides, incluant six indels, de une a trois bases chacun. De cette
matrice, 33 caractéres sont informatifs, soit 3,36% du total, incluant les sous-especes
représentées dans 1'échantillonnage. Sur les 106 individus, 53 étaient homozygotes, et
53, hétérozygotes, pour ce marqueur. Etant donné que nous avons trouvé deux alleles
différents pour ces individus, nous avons ajouté les lettres A et B suivant le nom des

individus concernés, pour différencier les deux alléles.

A T'aide du logiciel TCS, nous avons obtenu un réseau présentant 45 haplotypes
pour le marqueur nucléaire (figure 5). La limite de parcimonie pour le réseau
d'haplotypes est fixée a 13 pas. Les quelques séquences qui semblaient recombinantes,
aprés comparaison de plusieurs séquences provenant de clones, ont simplement été
retirées de l'analyse. Conséquemment, le réseau présente une seule boucle incluant les
haplotypes 31 a 34, tous présents uniquement dans l'ouest de l'aire de répartition de
I'érable a sucre. Cette boucle pourrait €tre due a de la recombinaison entre ces
haplotypes (Templeton et Sing, 1993), mais aucune n'a été détectée sans équivoque, par
comparaison entre les différents clones. Nous avons donc conservé cette unique boucle,
étant donné que les haplotypes quelle représente sont groupés dans un territoire
relativement restreint. Finalement, deux haplotypes sont beaucoup plus fréquents que les
autres, soit I'haplotype 1, représentant 105 alleles sur un total de 212, soit 49,5% des
alleles, et 'haplotype 28, représentant 29 alléles sur le total, soit 13,7% de 1'ensemble
allélique.
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Figure 5: Réseau d’haplotypes pour le marqueur nucléaire de la phosphoribulokinase (PRK)
obtenu par la parcimonie statistique grice au logiciel TCS vl.2.1. Les pictogrammes numérotés
représentent les haplotypes nucléaires du gene PRK chez Acer saccharum et les autres especes
proches. Les cercles correspondent aux haplotypes d'A. saccharum, les carrés a ceux d'A.
barbatum. Les cercles liés A des triangles représentent des haplotypes partagés a la fois par A.
saccharum et A. nigrum. Enfin, I'hnexagone correspond aux deux alleles de l'individu d'A.
grandidentatum, homozygote pour ce marqueur. Les haplotypes présents dans plus d’une
population sont représentés par un contour gras, tandis que les polygones plus gros (ceux des
haplotypes | et 28) représentent les haplotypes les plus fréquents (voir le texte). Les couleurs
correspondent a celles de la figure 4 et des cartes subséquentes. Les mutations (haplotypes non
échantillonnés) sont indiquées par les petits ronds clairs présents sur les branches du réseau. Les
numéros des clades qui ont servi a I'analyse de clades groupés (nested clade analysis) sont
indiqués dans les boites. Les regroupements hi€rarchiques des différents clades sont représentés,
selon la légende en bas & droite. La limite de parcimonie calculée par I’algorithme est de 13 pas.

Le groupement des clades pour ['analyse de clades groupés (nested clade
analysis) s'est fait sans ambiguités, sauf pour le regroupement du clade 3-3 a l'intérieur
du clade de niveau supérieur. Dans ce cas, la taille de l'échantillonnage a permis de

regrouper le clade 3-3 a l'intérieur du clade 4-2, étant donné que le groupe formé par les
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clades 3-4 et 3-5 comportait moins d'échantillons que I'ensemble des clades 3-1 et 3-2,
tel que recommandé par Templeton et Sing (1993) dans les régles qu'ils énoncent pour
regrouper les clades problématiques. Les résultats de I'analyse de clades groupés (nested

clade analysis) effectuée avec le logiciel GeoDis 2.5 sont présentés dans le tableau IV.

Tableau 1V: Analyse de clades groupés (nested clade analysis) des associations géographiques
et leurs interprétations, selon l'approche de Templeton, Routman et Phillips (1995, 2005, GeoDis
2.5) pour 51 populations d'Acer saccharum dans 1'est de I'Amérique du Nord.

*. Les clades non listés n'ont pas €t€ inclus dans l'analyse par manque de variabilité
géographique, parce qu'ils contenaient un seul haplotype, et/ou parce que I'analyse ne révélait
pas de données significatives pour les statistiques calculées par le logiciel (Dc, Dn et IT).
L'emboitage des clades correspond a celui présenté a la figure 5.

**: Significatif au niveau 0,05 avec 1000 permutations.

***: Selon la cl€ d'inférence du 11 novembre 2005.

Statistique

Clade* . . P ** Chafne d'inférence *** Evénement démographique inféré
Chi-carré

2-2 0.0000 0.000 1-19-20-2 Impossibilité de tirer une conclusion

2-6 0.0000 0.000 1-19-20-2 Impossibilité de tirer une conclusion

2-7 0.0000 0.000 1-19-20-2 Impossibilité de tirer une conclusion

2-10 43.1250 0002 1-2-3-4 Non Flux gépique restreint avec isolation
par la distance

2-11 0.0000 0.000 1-19-20-2-11-17 Non Impossibilité de tirer une conclusion

3-2 36.0000 0.047 1-19-20-2-11-12 Non  Expansion continue de l'aire

3-4 27.0000  0.041 1-2-11-17 Non Impossibilité de tirer une conclusion

3-5 0.0000 0.000 1-19-20-2-11-17 Non  Impossibilité de tirer une conclusion

4-1 80.0674 0.000 1-19-20-2-11-12 Non  Expansion continue de l'aire
Colonisation par longue distance

4-2 100.0000 0.000 1-2-11-12-13 Oui probablement couplée avec une

fragmentation subséquente de l'aire

Finalement, le test de Mantel effectué sur I'ensemble des individus séquencés
pour ce marqueur nucléaire a donné un rM de 0,0717 (p=0,001). Ceci nous indique qu'il
existe une corrélation positive mais faible entre les distances génétiques et
géographiques, donc que les populations avec le méme haplotype ont tendance a se
retrouver plus prés géographiquement l'une de l'autre que des populations présentant
l'autre haplotype. D'ailleurs, la figure 4 présente également la répartition des haplotypes

nucléaires dans l'aire de peuplement de 1'érable a sucre.



Chapitre IV

Discussion

1. Délimitations inter-spécifiques

Les haplotypes correspondants aux taxons Acer barbatum, A. grandidentatum et
A. nigrum ne se regroupent pas entre eux au sein du réseau d’haplotypes nucléaires
(figure 5). Ceci semble indiquer qu’il peut y avoir du flux génique entre ces taxons, bien
qu'ils soient parfois signalés comme étant des espéces isolées. En fait, il existe une
violation répétée, chez les plantes; de la prémisse des lignées non-réticulées:
I'hybridation entre espéces est courante (Schaal et al., 1998) et a été répertoriée chez
plusieurs espéces arborescentes: les chénes (Samuel, 1999; Lumaret et al., 2002; Ishida
et al., 2003; Soto et al., 2003; Tovar-Sanchez et Oyama, 2004), les peupliers (Hamzeh et
Dayanandan, 2004), les pins (Williams et al., 2002), les sapins (Isoda et al., 2000) et les
noisetiers (Erdogan et Mehlenbacher, 2000). 11 ne serait donc pas surprenant que de
I'hybridation ait cours entre les différents taxons appartenant au genre Acer inclus dans
la présente étude. Par contre, seuls les deux alleles de l'individu homozygote d'A.
grandidentatum sont regroupés au sein de I'haplotype 17, qui est du reste isolé par
plusieurs mutations nucléaires des autres haplotypes du réseau. De plus, le marqueur
psbA-trnH présente quatre mutations qui distinguent les trois individus séquencés
appartenant au taxon A. grandidentatum de tous les autres inclus dans I'étude. De

surcroit, sur la base d'observations morphologiques, Gabriel (1973) a proposé que ce
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dernier taxon ne soit pas regroupé dans le complexe A. saccharum (qui comporterait par
contre les taxons A. nigrum et A. barbatum). Enfin, l'analyse des clades groupés a
détecté un flux génique restreint ainsi qu'une isolation par la distance pour le clade 4-2,
clade qui inclut I'haplotype 17. Toutes ces observations semblent indiquer qu'A.
grandidentatum conserve des barrieres génétiques plus fortes avec les autres taxons

mentionnés précédemment.

A I'évidence, il est aisé de discerner morphologiquement un individu d'Acer
saccharum d'avec les taxons A. barbatum et A. grandidentatum. Acer barbatum posséde
des feuilles aux profonds sinus, a base cordée ou tronquée, avec des dents acuminées sur
les trois lobes principaux. Les feuilles sont d'un vert-gris glauque sur le dessous,
contrairement a A. saccharum, chez qui elles sont plutdt d'un vert jaunéatre pale. De plus,
c'est un arbre de petite taille (10 a 15 metres de hauteur), alors qu'A. saccharum est
généralement plus grand (il peut mesurer jusqu'a 30 metres). Acer grandidentatum
posseéde, pour sa part et comme son nom l'indique, des lobes bien définis, a grandes
dents arrondies (les dents des feuilles d'A. saccharum sont beaucoup plus pointues). La
feuille est aussi plus large que longue. C'est une espéce qui possede une aire de
répartition plus occidentale qu'A. saccharum, présente des Rocheuses jusqu'en

Oklahoma, au Montana, en Arizona, au Nouveau-Mexique, et au Texas '(de Jong, 1994).

Pour sa part, Acer nigrum est plus difficile a discerner d'A. saccharum.
Dr’ailleurs, certains auteurs ont déja observé la similarité du génome chloroplastique d'A.
nigrum et d'A. saccharum (Skepner et Krane, 1997a, 1997b; St-Hilaire et al., 2001), et il
n'est pas rare de retrouver dans la littérature des hypothéses concernant I'hybridation
entre ces especes, hypothéses basées sur des observations morphologiques (Dansereau et

Desmarais, 1947; Desmarais, 1952; Gabriel, 1973; Farrar, 1996).

Parce que la divergence morphologique peut étre trés faiblement corrélée au
degré de différenciation génétique entre les lignées, il peut étre difficile d'évaluer I'unité
génétique d'un groupe en se basant uniquement sur la morphologie des individus (Schaal

et al., 1998). En tenant compte des différences morphologiques entre les taxons a I'étude,
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différences reconnues par les botanistes depuis longtemps, nous pourrions nous attendre
a une différenciation génétique beaucoup plus marquée. Cependant, méme si ces taxons
sont bien définis morphologiquement, le géne nucléaire utilis€é (PRK) parait démontrer
la similarité génétique entre ceux-ci, d’autant plus que le génome nucl€éaire, avec son
taux de mutation plus élevé, apporte une démonstration explicite de leur proximité, du
moins au point de vue génétique. Ainsi il semble clair, pour le marqueur nucléaire
utilisé, qu'un flux génique a eu lieu entre ces différents taxons, et corollairement qu'une
indissociabilité de ces entités en résulte (sauf peut-&tre pour Acer grandidentatum, tel
qu'indiqué plus haut). Cependant, des études plus appronfondies incluant d’autres génes
nucléaires a faible nombre de copies et un échantillonnage plus poussé de ces taxons
sont nécessaires pour nous permettre de mieux comprendre si ceux-ci appartiennent a

une seule et méme espece, ou si ce sont des especes sceurs mais bien distinctes.

2. Refuges probables pour Acer saccharum

Selon les données palynologiques compilées par Davis (1981) et Delcourt et
Delcourt (1987), le genre Acer se serait réfugié dans I'embouchure du Mississippi lors du
pléniglaciaire. Par contre, selon les résultats de Young et al. (1993), I'érable a sucre
aurait pu se réfugier dans deux zones distinctes, soit dans I’'Towa et dans le sud des
Appalaches. Contrairement a I'nypothése d'un seul refuge, le fait qu'il ait existé deux
refuges aurait permis une isolation génétique datant de 23 000 ans '4C BP (Wisconsinien
supérieur) pour créer deux entités génétiquement distinctes. Young et ses collegues
soutiennent que ces deux ensembles isolés auraient migré de part et d'autre des Grands

Lacs pour finalement refusionner en une seule aire au nord de cette région, il y a environ

9 000 ans '*C BP (10 200 ans A.A.).

D'ailleurs, les deux haplotypes chloroplastiques déterminés relativement au
nucléotide présent a la base 248 tendent a démontrer l'existence de deux grands groupes
bien définis géographiquement a l'intérieur de l'aire de répartition (figure 4). Il est

possible que cette répartition soit causée par un triage incomplet des lignées et
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représenterait un polymorphisme ancestral, présent chez I'ancétre commun aux deux
taxons A. saccharum et A. barbatum. Ce phénomene aurait mené€ a la présence des deux
haplotypes, A et C, chez ces deux taxons. Un autre scénario voudrait que ce patron
chloroplastique résulte d'une introgression, dans laquelle le génome chloroplastique
d'une espéce s'introduit dans les populations d'une autre espéce par hybridation
interspécifique. Les plantes sont alors morphologiquement identifiables a la deuxiéme
espéce, mais possedent le génome chloroplastique de la premiére (Schaal et al., 1998).
Que ce patron soit le résultat d'un triage incomplet des lignées ou d'un phénoméne
d'introgression, ces haplotypes A et C ont certainement ét€é mis en place avant la
migration postglaciaire étant donné le faible taux de mutation du génome
chloroplastique (McLachlan et al., 2005). Ainsi, les résultats provenant de ce génome
indiquent un clivage entre les populations de l'ouest et celles de I'est. Le test de Mantel
montre une corrélation positive entre la diversité génétique basée sur les haplotypes A et
C, et la distance géographique. De plus, selon Jaramillo-Correa et al. (2004), une
structure géographique forte démontre la présence de plusieurs refuges glaciaires. Ces
résultats portent donc a croire que ces deux haplotypes ont été isolés géographiquement
depuis le dernier interglaciaire (Sangamonien, entre 130000 et 80000 ans),
vraisemblablement dans deux refuges distincts et suffisamment €loignés pour empécher
tout flux génique de se produire. S'il n'y avait eu qu'un seul refuge, qu'il soit restreint a
un endroit isolé ou étendu a la marge méridionale du glacier, vu I'évidence que ces deux
haplotypes étaient en place avant leurs migrations, il y aurait eu un mélange génétique,
ou panmixie, qui aurait généré une répartition plus homogene des deux haplotypes sur le
territoire lors du retrait des glaces; a 1'évidence, ce n'est pas le cas, puisqu’aucun
haplotype A n'a été retrouvé a l'est des Grands Lacs, ni en Nouvelle-Angleterre, ni au

Québec ou dans les Maritimes.

Conséquemment, cette répartition des haplotypes chloroplastiques tend a appuyer
cette possibilité des deux refuges avancée par Young et al. (1993) pour expliquer leurs
propres résultats. D'ailleurs, comme les populations canadiennes étudiées par ces
chercheurs se trouvent a la marge septentrionale de l'aire de peuplement de l'espéce, et

donc théoriquement, a la fin du mouvement migratoire, si on décele un contraste
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génétique ouest-est, alors c'est probablement parce qu'il y avait deux refuges, ou qu'il y a
eu différenciation durant le mouvement d'expansion septentrionale de l'aire. Une
migration postglaciaire en deux fronts distincts, provenant d'au moins deux refuges
isolés et passant de chaque c6té de la chaine des Appalaches, a ét€ démontrée pour
plusieurs autres taxons: Trillium grandiflorum (Griffin et Barrett, 2004), Picea mariana

(Jaramillo-Correa et al., 2004), et Pinus banksiana (Godbout et al., 2005).

Pour sa part, le génome nucléaire ne présente pas de caractéristiques aussi
tranchées pour conclure a la présence de deux refuges, mais quelques indices valent la
peine d'étre mis en lumicre. Premi¢rement, l'haplotype nucléaire 1 semble Etre
I'haplotype ancestral au groupe, d'abord parce qu'il est le plus fréquemment rencontré,
mais aussi parce qu'il est présent sur la presque totalité de l'aire de répartition actuelle de
I'érable a sucre, deux caractéristiques démontrant bien son ancienneté par rapport aux
autres haplotypes (Templeton et al., 1995). L'autre haplotype le plus fréquent,
I'haplotype 28, est sans doute lui aussi ancestral étant donn€ sa fréquence relativement
plus élevée que celle des haplotypes restants. Ces deux haplotypes sont séparés par une
longue chaine de mutations représentée par des haplotypes (#18 a 27) peu fréquents et
qui ont été retrouvés seulement dans le nord de l'aire. Nous croyons que ces derniers
sont des haplotypes qui se trouvaient €galement au sud, mais qu'ils n'ont pas été trouvés
dans cette zone, simplement par malchance. En effet, I'échantillonnage est inégal: nous
avons obtenu des résultats pour 37 populations au nord contre 14 seulement dans la
partie sud. Il est ainsi fort probable que ces haplotypes 18 a 27 n'aient pas €t€ retrouvés
au sud simplement par une insuffisance au niveau de l'échantillonnage. Quoi qu'il en
soit, cette longue chaine de mutations représentée par ces haplotypes intermédiaires
pourrait fort bien représenter une isolation en deux refuges, suffisamment espacés pour
ne pas échanger de migrants, et d’ol auraient migrés les haplotypes 1 et 28, largement

répartis aujourd'hui.

Pour la suite des choses, portons notre attention sur I'haplotype 17 qui représente
les deux alleles de l'individu homozygote d'Acer grandidentatum. Les observations

indiquées dans la section précédente portent a croire que ce taxon est suffisamment
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éloigné phylogénétiquement du reste des taxons a 1'étude pour situer la racine du réseau
d'haplotypes nucléaires entre l'haplotype 17 représentant A. grandidentatum et la
jonction du clade 3-2 avec le clade 3-1, ol se trouve une bifurcation qui mene aux deux
haplotypes ancestraux 1 et 28 (figure 5). Dans ce cas, cette longue chaine de huit
mutations qui relie I'haplotype 17 au reste du réseau représenterait une différenciation
génétique antérieure aux glaciations, puisque selon la théorie de la coalescence, si les
haplotypes 1 et 28 sont ancestraux, tout ce qui se trouve plus au centre du réseau doit
aussi é&tre ancestral (Templeton et al., 1995). Ainsi, une différenciation d'A.
grandidentatum antérieure aux dernieres glaciations aurait mené a deux lignées
distinctes, qui ont leur point de jonction aux alentours de 1'haplotype 18, et qui auraient
pu étre isolées dans deux refuges séparés durant le pléniglaciaire, hypothése appuyée par

les données chloroplastiques mentionnées plus haut.

Ainsi, bien qu'ils semblent étre moins probants, les résultats du marqueur
nucléaire ne vont pas a I'encontre de cette théorie des deux refuges. Cette dernicre aurait
pu étre plus clairement appuyée si nous avions trouvé deux lignées séparées
géographiquement et partant des haplotypes ancestraux 1 et 28, mais ce n'est pas si
simple, car ce génome est soumis a un flux génique beaucoup plus important que celui
du génome chloroplastique, ce qui semble brouiller les pistes établies solidement par
I'analyse de ce dernier. En effet, les génomes cytoplasmiques (chloroplastique et
mitochondrial) devraient théoriquement montrer plus fortement la structure
populationnelle que le génome nucléaire (McCauley, 1995), simplement a cause des
tailles efficaces de population (Ng) respectives. Le génome nucléaire étant plus sensible
au flux génique, il présente par contre des capacit€s intéressantes a traduire les
événements récents, comme la migration par longue distance ou les fragmentations
d'aires de répartition. Quoi qu'il en soit, les données chloroplastiques et nucléaires
tendent a appuyer plus fortement la possibilité de deux refuges pour l'érable a sucre

durant le pléniglaciaire, et que la migration postglaciaire se soit accomplie a partir de la.

Il ne suffit pas d'appuyer cette hypothése des deux refuges glaciaires pour Acer

saccharum;, encore faut-il trouver 1'emplacement le plus probable pour ces refuges. Les
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cartes isopolliniques du maximum glaciaire présentées par Jackson et al. (2000) nous
aident en ce sens, puisqu'elles présentent, pour le genre Acer, deux emplacements
distincts qui pourraient correspondre aux régions mentionnées dans l'article de Young et
al. (1993) (figure 2). Un premier refuge se serait trouvé a I'ouest des Appalaches, dans la
région de l'embouchure du Mississippi, comme l'avait suggéré Davis en 1981. Un
deuxieme refuge, sensiblement plus restreint si l'on tient compte de la superficie
représentée par I’aire isopollinique, se serait trouvé a I'est des Appalaches, dans la région
actuellement représentée par la Caroline du Nord et la Caroline du Sud. Les terres
cotieres alors émergées auraient pu aussi compter quelques populations isolées d'Acer.
En effet, lors du maximum glaciaire il y a environ 25 000 ans A.A., le niveau de la mer
était plus ou moins 120 metres plus bas que le niveau actuel (Pielou, 1991; Clark et Mix,
2002; Lambeck et al., 2002; Dyke et al., 2003), dégageant ainsi une vaste zone sur la

Cote Est américaine.

L'haplotype ancestral 28 pourrait avoir survécu aux glaciations dans ce dernier
refuge, a l'est des Appalaches, si l'on tient compte de la répartition actuelle de cet
haplotype: en effet, il se situe plutdt dans l'est et n'a pas été retrouvé dans les populations
les plus occidentales, comme au Kansas, en Illinois, au Kentucky ou en Ohio (figure 6).
De plus, I'haplotype 30, qui provient de I'haplotype 28, a donné au moins trois lignées
qui semblent avoir colonisé€ le sud de l'aire de répartition a partir de ce refuge (clade 1-
25, clade 2-11, clade 3-5; figures 7 et 8). Quant a l'haplotype 1, il serait difficile de
déterminer dans quel ou quels refuge(s) il se trouvait, vue sa distribution étendue. Mais
si I'on compare la répartition actuelle de ces deux haplotypes ancestraux, et que l'on tient
compte que l'haplotype 1 est génétiquement éloigné de I'haplotype 28, il y a de fortes

chances a ce que I'haplotype 1 se soit réfugié dans l'ouest.
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Figure 6: Carte montrant la répartition des haplotypes nucléaires (PRK) du clade 3-3 de
I'analyse de clades groupés (nested clade analysis). 11 est a noter que les différents haplotypes de
ce clade se retrouvent majoritairement au nord-est de la limite maximale de I'extension glaciaire

(voir texte).




55

Lirrite des
Appataches
Eapansion musinmule
de L glace & ~ 25 (00
ans {selon Dyke e7 af.
2003}

Arre de peuplement
artuelle

d"Acer sacchurem

Ciade 1-23 Xl
.. c
Clade 1-24 310
Clade 1.25

Clade 1:27 | Clade
Clade 1-28 211

w <llametres

Figure 7. Carte montrant la répartition des haplotypes nucléaires (PRK) du clade 3-4 de
l'analyse de clades groupés (nested clade analvsis). Les fleches rouges représentent les liens de
descendance entre les populations. L'haplotype 30, l'ancétre de tous les autres haplotypes
représentés sur cette carte, est situ€ au début du réseau de fleches rouges, en Caroline du Nord.
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Figure 8: Carte montrant la répartition des haplotypes nucléaires (PRK) du clade 3-5 de
l'analyse de clades groupés (nested clade analysis). Les fleches rouges représentent les liens de
descendance entre les populations. La l€gende précise l'origine de tous les haplotypes présents
sur cette carte, représentée par I'haplotype 30 situé en Caroline du Nord. L'haplotype 44 est
représenté par le rond bleu situé a Port-Daniel, en Gaspésie, alors que l'haplotype 45 est
représenté par le triangle inversé, a Gaspé (voir le texte).
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3. Migration postglaciaire et barriéres géographiques

Les données chloroplastiques semblant nous indiquer un flux migratoire scindé
en deux fronts principalement situés a l'ouest et & l'est de l'aire de peuplement d'Acer
saccharum (figure 4), sans plus, cette section portera donc principalement sur
l'interprétation du réseau d'haplotypes nucléaires et de l'analyse de clades groupés
(nested clade analysis) qui y fut appliquée. Cette derniere n'a donné une réponse
évolutive significative que pour les clades 2-10, 3-2, 4-1 et 4-2, présentés au tableau III.
Trois types différents d'événements historiques ont été détectés: flux génique restreint
avec isolation par la distance pour le clade 2-10, expansion continue de l'aire pour les
clades 3-2 et 4-1, et, finalement, une colonisation par longue distance probablement
suivie par une fragmentation de l'aire, pour le clade 4-2. Par contre, la clé d'inférence
publiée par Templeton et al. (1995) indique que le clade 3-2 a plutdt subi une
fragmentation ancienne. Quoi qu'il en soit, le peu de succes de l'analyse de clades
groupés pour inférer des événements historiques pour cette espéce est sans doute dii au
flux génique dérivé du pollen, qui joue certainement un réle dans 1'absence de patron

significatif.

Le clade 3-1 représente un modele de migration continue ou tous les descendants
(haplotypes 2 a 9 inclusivement) sont rest€s dans l'aire de répartition de l'ancétre,
I'haplotype 1. Cet haplotype ancestral pourrait avoir été le premier a coloniser l'aire
libérée des glaces a partir des refuges du sud, ce qui expliquerait sa grande dispersion.
Par contre, en égard a cette fréquence élevée (figure 4), ce clade ne peut pas servir a

conclure sur des hypotheses relativement aux refuges ou a la migration de l'espéce.

Les haplotypes du clade 3-3, présents uniquements dans la région des Grands
Lacs et du Fleuve St-Laurent (figure 6), ont presque tous eu a migrer vers le nord, a la
fin de la derniere glaciation. En effet, mise a part la population de la Pennsylvanie,
toutes les autres présences de ces haplotypes sur le territoire se trouvent au nord de la

limite maximale d'extension des glaces. Durant sa migration vers le nord, I'haplotype 28,
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représentant la majorité des occurences de ce clade, aurait pu subir une fragmentation de
son aire causant sa disparition au sud de la limite maximale des glaciers et expliquant le

fait qu'on le retrouve exclusivement au nord.

Pour leur part, les haplotypes des clades 3-4 et 3-5 présentent une dispersion
disjointe sur le territoire (figures 7 et 8, respectivement). En effet, les haplotypes 37 et
38 du clade 1-25, ainsi que les haplotypes 43 et 44, du clade 1-33, se situent & pres de
2000 km de distance; pourtant, ils ne sont séparés chacun que d'une mutation. Ceci
pourrait dénoter une migration rapide, ou l'haplotype migrant n'a « pas le temps »
d'accumuler trop de mutations, par exemple une migration par longue distance utilisant
une voie efficace comme l'axe des Grands Lacs et du Fleuve St-Laurent, qui aurait pu
faciliter le transport, par l'eau, de I'haplotype 38 vers la région de Charlevoix, au
Québec, et vers la péninsule gaspésienne, pour I'haplotype 44. Il est d'ailleurs intéressant
de noter que les aires de répartition des clades 3-4 et 3-5 sont sensiblement les mémes,
donnant I'indice d'une histoire évolutive similaire, et que 1'absence des haplotypes de ces
deux clades en Nouvelle-Angleterre et dans les Etats de la Cote Est en général peut
appuyer le fait que la migration de ceux-ci vers l'est ne s'est pas faite par voie terrestre.
De plus, ces migrations par longue distance ont été détectées par l'analyse de clades
groupés, pour le clade 4-2. 1l a été€ avancé que la 'nﬁgraﬁon par longue distance pourrait
avoir joué un role important dans la dispersion d'espéces arborées (Petit et al., 1997,
Clark et al. 1998b). Les localités satellites de la Sagamie et de la Gaspésie, ou I'érable a
sucre semble s'étre installé précocement (vers 8000 ans A.A. pour la Sagamie, 4300 ans
A.A. pour la péninsule gaspésienne), auraient pu €tre colonisées plus tot que les endroits
environnants par ces événements de dispersion par longue distance. Pour la péninsule
gaspésienne, des colonisations par sauts de vallée en vallée, ou il existe des conditions
favorables au maintien d'érabliéres, pourraient étre illustrées par les haplotypes 44 et 45

(figure 8).

A lintérieur de ces mémes clades 3-4 et 3-5 se trouvent des haplotypes (31 a 35
et 37, et 42 et 43, respectivement) qui semblent avoir colonisé le sud-ouest avant de

remonter vers le nord par les voies indiquées précédemment. Il semblerait donc y avoir
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un mélange entre les lignées issues des deux refuges, dans le sud, selon les données
nucléaires. Ceci ne correspond pas avec les données chloroplastiques, qui semblent
indiquer un déplacement des samares de part et d'autre des Appalaches. D'ailleurs, le
role de barriere géographique des Appalaches a été reconnu pour Trillium grandiflorum

(Griffin et Barrett, 2004) et pour Pinus banksiana (Godbout et al., 2005).

Les haplotypes 41 a 45 ainsi que les haplotypes 39 et 40 sont séparés de leurs
haplotypes d'origine (30 et 36, respectivement) par de longues branches de mutations
(figure 5). Ceci pourrait indiquer que les haplotypes d'origine, 30 et 36, aient dii étre
isolés pendant une longue période de temps afin de créer les haplotypes résultants. Les
branches de mutations plus longues que la moyenne, dans un réseau d'haplotypes,
indiquent normalement une fragmentation de l'aire de peuplement, donc une isolation
génétique (Templeton, 1995), comme c'est le cas pour l'haplotype 17 d'Acer
grandidentatum, discuté plus haut. Par contre, nous ne pouvons trancher si les
haplotypes 30 et 36 se sont retrouvés dans un refuge datant du pléniglaciaire, ou si

l'isolation génétique s'est effectuée plus tard.

Finalement, des mutations récentes semblent étre survenues au cours de
I'Holocéne, pour ce marqueur nucléaire chez l'érable a sucre. En effet, les haplbtypes
restreints a une seule population, donc rares et n'ayant pas eu le temps ou l'occasion de
se disperser, et présents aux extrémités du réseau d'haplotypes, loin de la racine
hypothétique, sont de bons candidats pour représenter des mutations récentes. Ces
haplotypes sont les 38, 39, 40, 41 et 45. Ces mutations récentes représentent donc une
variabilité génétique en train de se créer chez 1'érable a sucre, pouvant indiquer des
zones géographiques propres a la conservation de l'espece. S'il advenait un changement
climatique important pouvant nuire a l'intégrité génétique de 1'érable a sucre, il serait
primordial de sauvegarder cette biodiversité génétique, représentée par des haplotypes
restreints géographiquement, rares et/ou placés en position « extréme » selon le réseau

de la figure 5.



Chapitre V

Conclusion

Il semble que l'érable a sucre ait occupé deux refuges distincts au cours du
pléniglaciaire, cette hypotheése étant ici appuyée par les données chloroplastiques,
nucléaires et palynologiques. Ces deux refuges auraient permis la différenciation de
deux lignées, isolées vraisemblablement par la chaine montagneuse des Appalaches, et
bien distinctes a I'aide du marqueur chloroplastique; par contre, le flux génique causé par
le pollen semble avoir brouillé le signal venant du marqueur nucléaire. Néanmoins,
‘ grﬁcé a ce dernier marqueur moléculaire, il nous est possible de distinguer des
événements de migrations par longue distance, ayant sans doute permis a l'espéce de
migrer plus rapidement vers le nord, en utilisant par exemple 'axe des Grands Lacs et du
Fleuve St-Laurent. Nous avons également pu voir que le complexe Acer saccharum
devrait inclure les taxons A. nigrum et A. barbatum, sur la base des données
chloroplastiques et nucléaires présentées ici. Cependant, le taxon A. grandidentatum
devrait étre reconnu comme une espece distincte, puisqu'il apparait étre plus éloigné, du

moins génétiquement, de toutes ces autres entités.

La présente étude porte sur deux génomes distincts l'un de l'autre, et se
positionne comme l'une des premieres études de ce genre en Amérique du Nord. En
effet, l'intégration des données chloroplastiques et nucléaires, ainsi que des données

paléopalynologiques est chose rare dans les €tudes phylogéographiques de ce coté-ci de
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I'Atlantique. Peu de chercheurs se sont encore intéressés a la migration postglaciaire des
arbres en Amérique du Nord; il faut cependant mentionner 1'équipe de McLachlan et al.
(2005) qui ont tenté d'estimer le taux réel de migration de deux espéces arborées nord-
américaines, mais sans vraiment se pencher sur les endroits ot ont migré les populations
des especes choisies, ni sur les possibilités de refuges pléniglaciaires. Des chercheurs de
I'Université Laval (Gamache et al., 2003; Godbout et al., 2005) et d'autres (Walter et
Epperson, 2001, 2005), ont abordé la question phylogéographique pour des coniféres,
mais sans jamais inclure toute l'aire de peuplement des espéces étudiées, et bien souvent
en n'étudiant qu'un seul marqueur moléculaire. Finalement, I'étude de Young et al.
(1993) présente elle aussi une différenciation génétique ouest-est pour 1'érable a sucre,
mais n'utilise pas de données paléopalynologiques, en plus de se limiter uniquement aux
populations canadiennes. La présente étude innove en intégrant des données
paléopalynologiques, nucléaires et chloroplastiques, en se penchant sur toute l'aire de
peuplement de I'espece étudiée, et en incluant des taxons proches afin d'évaluer l'impact

de ceux-ci sur le patron phylogéographique dégagé des données disponibles.

L'un des plus grands défis qui apparait au cours d'une étude de la
phylogéographie d'une espéce est de trouver au moins un marqueur génétique qui
permettra de tirer une information phylogéographique suffisamment riche pour conclure
de facon intéressante sur les objectifs visés. Etant donné que I'évolution du génome
chloroplastique s'effectue environ deux fois moins vite que celle du génome nucléaire
(Wolfe et al., 1987), il n'est pas surprenant de ne trouver que deux haplotypes pour un
marqueur de 405 bases chez I'érable a sucre. Etonnamment, McLachlan et al. (2005) ont
trouvé 20 haplotypes pour Acer rubrum, sur un total d'environ 1500 nucléotides
provenant du génome chloroplastique, Godbout et al. (2005) ont trouvé 14 haplotypes
provenant de minisatellites mitochondriaux chez Pinus banksiana, et Tremblay et
Schoen (1999) ont détecté 20 haplotypes par des RFLP sur le génome chloroplastique de
Dryas integrifolia. Comparativement a ces études effectuées sur ces plantes nord-
américaines, la variabilité du génome chloroplastique d'Acer saccharum, du moins pour
le marqueur sélectionné ici, est relativement faible; néanmoins, cette faible variabilité a

toutefois permis de tirer des conclusions intéressantes. Comme dans la présente étude,
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les futures recherches phylogéographiques devraient envisager sérieusement l'utilisation
du génome nucléaire comme source de variabilité¢ génétique, et des méthodes d'analyse
telles que l'analyse de clades groupés. Ceci est d'autant plus vrai en Amérique du Nord,
ou le faible isolement génétique causé par l'absence de barrieres géographiques
comparables a celles de 'Europe procure rarement un isolement suffisant pour créer une
variabilité génétique permettant d'inférer des conclusions intéressantes du point de vue

phylogéographique.

Par contre, et malgré la puissance des nouvelles méthodes moléculaires et de la
disponibilité toujours grandissante de nouvelles méthodes d'analyse, une étude
phylogéographique basée exclusivement sur ce type de données n'est pas complete. En
effet, si I'on veut mieux comprendre la migration des especes végétales, il est primordial
de privilégier l'intégration des données moléculaires aux études paléopalynologiques,
telles que la récente étude de Magri et al. (2006), en Europe. II importe également
d'obtenir des données les plus précises possible. Par exemple, pour I'érable, des données
paléopalynologiques nous sont disponibles grice a une récente analyse des bases de
données de I'Amérique du Nord par Finkelstein et al. (2006), ou Il'information
paléopalynologique relative a chaque espece du genre Acer dévoile une écologie et des
histoires postglaciaires divergentes pour A. saccharum et A. rubrum, qui passeraient
inapercues autrement. En effet, ne pas tenir compte des différentes especes a l'intérieur
d'un genre revient a effacer une bonne part de l'information interprétable en termes
écologiques et migratoires. Etant donné que la phylogéographie se base sur I'étude d'une
espece - et non d'un regroupement d'espeéces ou d'un genre botanique - dans le temps et
l'espace, il est essentiel que les données paléopalynologiques utilisées dans ce type de
recherche soient précises autant que faire se peut, et disponibles pour l'espéce que 1'on
désire étudier. D'ailleurs, il serait intéressant d'intégrer ces données de Finkelstein et al.
(2006) a la présente étude afin d'obtenir un apport plus précis des indices
paléopalynologiques propres a l'espéce. Une autre possibilité intéressante, qui sera
envisageable lorsque les études nécessaires seront effectuées, serait de synthétiser en une
seule toutes les études phylogéographiques réalisées en Amérique du Nord et de vérifier

ainsi si les patrons de migrations, les refuges hypothétiques et lI'impact des barrieres
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géographiques sont les mémes pour les différentes especes. Cette approche de
phylogéographie comparative, qui permet surtout de faire ressortir les concordances
phylogéographiques des espéces étudiées, est tres utilisée en Europe et aurait grand
avantage a étre exploitée ici afin de nous permettre de mieux comprendre l'histoire

récente de notre biodiversité nord-américaine.

En fin de compte, ce genre d'étude phylogéographique permet de mieux
comprendre comment les especes végétales ont pu réagir aux changements climatiques
passés, et par transposition, nous aidera sans doute a comprendre les migrations qui
seront causées par les changements climatiques imminents. Chose courante en Europe,
la phylogéographie des espéces botaniques de notre continent est encore largement a

explorer...
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