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système de reproduction. Approche théorique et
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1.2 Notion de niche écologique . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 9

1.3 Barrières biotiques et abiotiques . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 11
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Matériels et méthodes . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 307
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1 Qu’est-ce qu’une aire de distribution ?

1.1 Définition

L’aire de distribution (ou aire de répartition) est définie comme la zone délimitant la

répartition géographique d’une espèce qui inclut la totalité de ses populations https://

envlit.ifremer.fr/infos/glossaire/a/aire_de_repartition_d_une_espece. Une

population est elle-même définie comme un ensemble d’individus dont on pense qu’il

fonctionne comme une unité du point de vue évolutif et écologique (par exemple le fait

qu’ils se reproduisent entre eux, Lefèvre et al., 2016). Pour toute espèce, l’aire de dis-

tribution est délimitée dans l’espace par des limites au-delà de laquelle elle est absente

(Gaston, 2009; Sexton et al., 2009). Dans certains cas, la localisation des limites d’aire

de distribution persiste pendant de longues périodes (on parle du fait que la limite d’aire

est à l’équilibre), tandis qu’elle change de manière continue dans d’autres. Les limites

d’aires peuvent constituer soit en un changement abrupt en termes d’abondance des

espèces dans certains cas, soit en un changement plus graduel dans d’autres. Ainsi, les

études portant sur l’origine des limites d’aires de distribution ainsi que celles qui portent

sur les facteurs qui façonnent l’aire de distribution géographique ont généré - et génèrent

aujourd’hui encore - un grand nombre de questions qui sont considérées comme centrales

dans les domaines de l’écologie et de l’évolution (Gaston, 2009; Willi et Van Buskirk,

2019; Angert et al., 2020). Avant de passer en revue les hypothèses émises sur l’ori-

gine des limites d’aire de distribution, il parait important de comprendre ce qui régit la

présence d’une espèce dans un environnement donné.

1.2 Notion de niche écologique

Pour chaque espèce, il existe ce qu’on appelle une niche écologique. Bien qu’il existe

plusieurs définitions de cette notion (Grinnell, 1917; Elton, 1927), nous utiliserons celle

d’Hutchinson qui définit la niche écologique fondamentale d’une espèce comme les condi-

tions environnementales nécessaires à sa survie de manière indéfinie (Hutchinson, 1957).
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Partie I. Introduction

Cette dernière est généralement représentée comme un hypervolume à n dimensions, cha-

cune correspondant à un facteur abiotique ou biotique dont certaines valeurs permettent

reproduction et survie des individus de l’espèce en question (Pulliam, 2000). Les fac-

teurs abiotiques peuvent par exemple être la température, le pH, la luminosité, tandis

que les facteurs biotiques sont liés aux interactions interspécifiques. Parmi ces interac-

tions, les relations proies/prédateurs, hôtes/parasites représentent des cas où les aires de

distribution des prédateurs et parasites dépendent respectivement de celles des proies et

hôtes (Holt, 1995, 1996; Hochberg et Ives, 1999; Briers, 2003; Case et al., 2005; Duck-

worth et Badyaev, 2007; Holt et Barfield, 2009). Le mutualisme et la symbiose peuvent

également représenter un facteur biotique, comme illustré par le mutualisme obligatoire

entre le genre Ficus et Agaonidae (Kjellberg et al., 1987; Cruaud et al., 2012), ou par

la symbiose entre espèces du genre Fabaceae et les rhizobiums (Simonsen et al., 2017).

Le fait de survivre de manière indéfinie peut être compris en termes démographiques :

la croissance démographique intrinsèque d’une population (r0) dans un environnement

donné est définie mathématiquement comme r0 = b – d, avec b le taux de natalité par

individu et d le taux de mortalité par individu dans cet environnement. Théoriquement,

au sein de la niche écologique fondamentale, la population a un taux de croissance dé-

mographique intrinsèque positif tel que r0 ≥ 0, tandis qu’en dehors de cette niche r0 est

négatif (Holt, 2009). En pratique, la croissance démographique intrinsèque d’une popu-

lation peut être estimée sur le terrain par des suivis à l’aide de quadrats ou le long d’un

transect, accompagnés de modèles algébriques (type modèle de Leslie) qui distinguent

différentes classes d’âges associées à des probabilités de survie (Cortés, 2016). L’idée

sous-jacente est que l’espèce serait présente dans les environnements correspondant à la

niche écologique fondamentale et absente en dehors de celle-ci. Dans ce cas, la limite

d’aire de répartition correspondrait à la limite de la niche écologique fondamentale de

l’espèce, comme montré empiriquement chez différentes espèces (Hargreaves et al., 2014;

Lee-Yaw et al., 2016). Néanmoins, souvent, la limite d’aire de distribution ne correspond

pas à la limite de la niche écologique fondamentale de l’espèce (Hargreaves et al., 2014).

Un moyen de déterminer si les espèces sont limitées dans leur répartition spatiale du fait
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qu’elles aient atteint la limite de leur niche écologique fondamentale est de transplanter

certains individus au-delà de la limite d’aire de distribution (Sexton et al., 2009). Ce

type d’expérience permet d’étudier si ces individus sont capables de persister en-dehors

de leur aire de distribution, et est considéré comme l’unique outil pour déterminer si

la population peut survivre de manière indéfinie au-delà de la limite visible (Gaston,

2003). Une méta-analyse effectuée par Hargreaves et al. (2014) à partir de 26 études de

transplantation a montré que dans 12 études (soit 46%), la limite d’aire de distribution

correspondait à la limite de la niche écologique de l’espèce, tandis que dans 14 études, ces

deux limites diffèrent dans l’espace. Parmi ces 14 études, la limite d’aire est supérieure

à la limite de niche dans huit études, tandis que six montrent le résultat inverse. Pour

comprendre les cas où la limite d’aire est supérieure à la limite de niche fondamentale,

nous pouvons nous appuyer sur les dynamiques source-puit (“source-sink dynamics”).

Dans ces dynamiques, une population est dite source dans le cas où sa croissance intrin-

sèque est positive (r0 > 0), et dite puit sinon (r0 < 0). Ainsi, si l’on reprend les termes

de Hutchinson (Hutchinson, 1957), les habitats des populations dites puits seraient en

dehors de la niche écologique fondamentale de l’espèce. Malgré cela, il est possible d’y

trouver des individus grâce à l’immigration provenant de populations source (Kawecki,

2008). Nous n’allons pas rentrer dans les détails de ces dynamiques, mais plutôt étu-

dier certaines raisons pour lesquelles la limite d’aire peut être inférieure à la limite de

la niche écologique. Dans ce cadre, nous allons notamment aborder le cas des barrières

biotiques : contrairement aux interactions de type proies/prédateurs et hôtes/parasites

dans lesquelles la présence des proies et hôtes font partie de la niche écologique des

prédateurs et parasites ; nous verrons qu’il existe d’autres types d’interactions interspé-

cifiques ne faisant pas partie intégrante de la niche écologique, mais qui influencent la

répartition géographique.

1.3 Barrières biotiques et abiotiques

La contrainte la plus facile à appréhender est la limite générée par des barrières phy-

siques faisant obstacle à la dispersion des individus, comme le passage d’un continent

11



Partie I. Introduction

à une surface aquatique qui représente un frein pour certaines espèces terrestres (Holt

et al., 2013; Burrows et al., 2014; Hébert et al., 2021). Des barrières physiques peuvent

également exister au sein du continent tels que les massifs montagneux, ou au sein des

océans tels que les courants marins (Gaylord et Gaines, 2000). Bien que les barrières

abiotiques soient les plus documentées (71.22% des études publiées, Sexton et al., 2009)

la distribution des espèces peut s’arrêter sans barrière physique apparente (Sexton et al.,

2009). Dans certains cas, ceci peut être dû à des barrières biotiques, qui représentent

un frein à la colonisation dû aux interactions directes avec les différentes espèces de la

même communauté (Hargreaves et al., 2014). Par exemple, lorsque plusieurs espèces co-

existent dans un environnement donné, celles-ci peuvent également interagir de manière

indirecte en influençant conjointement l’environnement dans lequel elles se trouvent (Pul-

liam, 2000). L’interaction indirecte peut être illustrée par la compétition interspécifique

générée par l’influence qu’a une espèce sur les ressources limitées d’une autre (notion de

niche écologique réalisée comme initialement définie par Hutchinson 1957, ou exclusion

compétitive, Pulliam 2000). L’effet de l’exclusion compétitive due à une ressource limitée

sur la coexistence des espèces a rapidement été démontrée empiriquement (Gause, 1932,

1934) comme théoriquement (Volterra, 1926; Lotka, 1932, Encadré 1). Un autre type

d’interaction biotique à prendre en compte est l’interférence reproductive entre espèces

conservant un potentiel d’hybridation et dont les aires de distribution sont adjacentes.

En effet, lorsque la mise en place des mécanismes d’isolement reproductif est incom-

plète, l’hybridation entre les deux espèces peut laisser des descendants avec une valeur

sélective amoindrie formant ainsi une zone d’hybridation (Barton et Hewitt, 1985). La

zone d’hybridation limite les aires de distribution des populations parentales car aucune

population ne sera capable de passer au delà de cette zone d’hybridation pour coloniser

tout le territoire (Case et al., 2005; Goldberg et Lande, 2006; Willi et Van Buskirk, 2019).

Les limites d’aire de distribution d’une espèce peuvent donc être déterminées par

une diversité de barrières biotiques et abiotiques. Or l’importance relative des barrières

biotiques et abiotiques peut différer en fonction de la limite considérée (MacArthur et

al., 1972), plusieurs barrières pouvant intervenir pour une même limite d’aire (Sexton et
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al., 2009) ou un type de barrière pouvant avoir un impact sur un autre (par exemple la

compétitivité d’une espèce peut dépendre des conditions abiotiques du milieu, Taniguchi

et Nakano, 2000). Pour davantage saisir cette complexité, il semble important de revenir

sur la définition de la dispersion, qui est définie comme “any movement of individuals or

propagules with potential consequences for gene flow across space” (Ronce, 2007). Ainsi,

la dispersion implique une conséquence sur les échanges de gènes, contrairement à la

migration qui peut être définie comme une adaptation face à des changements transi-

toires de la localisation des ressources disponibles (Dingle et Drake, 2007). La dispersion

peut être divisée en trois étapes : l’émigration ; la phase nomade (ou vagabonde) et enfin

l’immigration (Ronce, 2007) ; or les barrières peuvent intervenir sur chacune des étapes

(Dennis et al., 2013). Il est d’ailleurs possible que la limite d’aire de distribution soit plus

petite que la limite de niche lorsque l’espèce n’a pas encore eu le temps de coloniser ces

milieux (Hargreaves et al., 2014), comme le cas où une population n’arrive pas à s’étendre

aussi rapidement que l’environnement devient favorable (Svenning et Skov, 2007; Nor-

mand et al., 2011). Cette limitation en termes de dispersion peut être liée à l’incapacité

de l’espèce à disperser sur de longues distances (celle-ci pouvant néanmoins évoluer pour

disperser plus loin, Darling et al., 2008; Ramakrishnan et al., 2010; Hargreaves et Eckert,

2014) ou lorsque des effets démographiques et/ou génétiques contraignent la colonisation

de nouveaux milieux.

Un de ces effets démographiques correspond à l’effet Allee, défini comme une rela-

tion positive entre un trait lié à la valeur sélective d’un individu et la densité d’individus

(Stephens et al., 1999) : autrement dit, il réfère à la relation positive entre la croissance

démographique intrinsèque et la densité de la population. Nous avons ici utilisé le terme

de valeur sélective, qui dépend des caractéristiques propres à un individu (combinaisons

d’allèles, effets maternels etc.) mais également des effets extérieurs comme les caracté-

ristiques des compétiteurs. Elle représente une mesure de l’aptitude qu’a un individu à

produire des descendants viables et dépend donc de son taux de survie et de sa fertilité.

La valeur sélective est ainsi définie à travers un cycle, qui peut être de zygote à zy-

gote (Gillespie, 2004) ou d’individu à individu (Rousset, 2004). L’origine de l’effet Allee
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peut être multiple selon l’espèce considérée (Stephens et Sutherland, 1999). Elle peut,

par exemple, relever de l’instinct grégaire que peuvent avoir certaines espèces de mam-

mifères ou d’oiseaux lorsqu’elles colonisent un nouvel habitat (Reed et Dobson, 1993) ;

relever de la difficulté à trouver un partenaire de sexe opposé dans le cas d’espèces se

reproduisant de manière sexuée (Bessa-Gomes et al., 2004) ou relever du fait que les

pollinisateurs soient moins attirés par des populations de plantes de faible densité, af-

fectant alors leur reproduction et donc la survie des populations en question (Cheptou

et Avendaño V, 2006).

Encadré 1. Compétition interspécifique, modèle de Lotka et Volterra

Depuis sa formulation par Darwin, la théorie de la sélection naturelle se rattache à l’idée d’une

limitation en termes de ressources et à celle que les individus sont en compétition les uns avec les

autres pour l’accès à ces ressources. Les effets de la compétition en écologie sont pris en compte via

leur effet sur la démographie. Afin de prendre en compte l’effet de la compétition entre deux espèces,

il est alors nécessaire de suivre leur effectif : soient n1(t) et n2(t) leurs effectifs respectifs. On appelle

ni(t) le nombre d’individus que l’espèce i comprend au temps t. L’objectif est d’étudier comment

ces deux effectifs changent dans le temps et ce en fonction des paramètres du modèle. Les équations

formalisées par Volterra (1926) et Lotka (1932) prennent en compte la possibilité que chaque espèce

consomme une ressource limitée, mais les deux espèces n’exploitent pas nécessairement les mêmes

ressources.

dn1(t)

dt
= n1(t)r1

(
1− (n1(t) + α21n2(t))

K1

)
dn2(t)

dt
= n2(t)r2

(
1− (n2(t) + α12n1(t))

K2

) (1)

où ri correspond au taux de croissance de l’espèce i (correspondant à la différence entre taux de

naissance et taux de mort, comme discuté dans le texte principal) et Ki la capacité biotique, qui

décrit la quantité de ressources disponibles dans le milieu. Les paramètres α21 et α12 quantifient,

respectivement, l’effet qu’a l’espèce 2 sur l’espèce 1 et l’effet qu’a l’espèce 1 sur l’espèce 2. Dans

le cas où la compétition interspécifique est plus importante que la compétition intraspécifique, les

valeurs seront supérieures à 1.

De nombreux phénomènes interviennent donc dans la mise en place d’une limite d’aire

de distribution, qu’elles soient liées à la limite de la niche écologique, aux contraintes
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induisant des barrières à la dispersion ou à une limite intrinsèque de l’espèce à disper-

ser. D’autres questions émergent à partir de ces résultats : pourquoi l’évolution de la

niche est-elle contrainte ? Pourquoi les espèces n’arrivent pas à évoluer pour passer outre

les barrières ou les limites de dispersion ? Et quelles sont les bases génétiques de ces

contraintes ? Nous allons maintenant aborder l’approche évolutive de l’étude des limites

d’aire de distribution, qui représente un premier pas pour répondre à ces questions.

1.4 Barrières évolutives

Les deux premières explications que nous allons aborder nécessitent de prendre en

compte les dynamiques qui existent généralement en limite d’aire de distribution (que

nous approfondirons par la suite). Ces dynamiques induisent une diminution de la va-

riance génétique et de la densité parmi les populations situées dans ces zones géogra-

phiques, dites populations marginales. Commençons par la première explication qui dé-

coule du fait que la variance génétique est plus faible dans les populations marginales.

Capacité adaptative réduite

Durant la dernière période glaciaire (“Last Glacial Maximum”) les aires de distri-

butions associées à de nombreuses espèces étaient réduites à des zones géographiques

restreintes, appelées refuges glaciaires (Gaston, 2003). Une fois que la température de

la Terre a ré-augmenté, les habitats favorables aux espèces se sont élargis et les espèces

se sont étendues à partir des populations sources que représentent les refuges glaciaires

(Hewitt, 1999; Schmitt et Seitz, 2001). Bien que la dispersion puisse permettre de co-

loniser ces nouveaux habitats, les contraintes que doivent surmonter les individus ou

propagules durant les différentes étapes de la dispersion limitent le nombre d’individus

ou propagules s’établissant effectivement dans le nouvel habitat : c’est le phénomène de

goulot d’étranglement. Dans le cas où le goulot d’étranglement est trop drastique, la re-

colonisation peut rapidement être suivie d’une extinction due aux effets de stochasticité

démographique et/ou génétique (cf. paragraphe I.1.3. et Encadré 2).
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Encadré 2.1 Dérive génétique, mutation et sélection

La dérive génétique : La dérive génétique correspond à l’effet du hasard sur les changements

de fréquences des allèles au sein d’une population. Si on suppose une population constituée de N

individus haplöıdes et deux allèles A et a ségrégeant à un locus donné, on pose p la fréquence de

l’allèle A, qui est égale au nombre d’individus portant l’allèle A (NA) divisée par le nombre total

d’individus (N). De même, on pose q la fréquence de l’allèle a (= Na/N). Dans le cas où les individus

formant la génération suivante est formée à l’aide d’un tirage avec remise parmi les individus de

la génération précédente (modèle de Wright-Fisher), il est possible de montrer que la fréquence de

l’allèle A à la génération suivante suit une loi binomiale de paramètres N et p.

Mutation : La mutation représente une modification de la séquence d’ADN (ou d’ARN) causée

par une erreur de l’ADN (ou l’ARN) polymérase et est considérée comme étant la source de la varia-

tion génétique. Le taux d’erreur, correspondant à la fidélité à laquelle ces complexes enzymatiques

transcrivent l’information nucléotidique, est équivalent au taux de mutation. Les taux de mutation

varient selon les espèces, tissus, locus, milieux et varient généralement de 10−10 à 10−3 (Lynch,

2010). De par la redondance du code génétique, certaines mutations peuvent être neutres ; dans

d’autres cas les mutations peuvent impacter le phénotype, et donc la valeur sélective de l’individu

en question. Selon l’effet de la mutation et selon le trait qu’elle va affecter, on parle de mutation

délétère (qui diminue la valeur sélective de l’individu) ou de mutation bénéfique (qui augmente la

valeur sélective de l’individu).

Outre l’extinction, un nombre restreint d’individus s’accompagne a fortiori d’une di-

versité génétique amoindrie, or il est généralement admis que le taux d’adaptation d’une

population est proportionnel à sa diversité génétique, puisque la sélection pourra s’opérer

plus rapidement pour sélectionner les combinaisons génétiques favorables (Fisher, 1930;

Barton, 2001a; Willi et Hoffmann, 2009). Ainsi, une faible diversité génétique est consi-

dérée comme une contrainte à l’adaptation des populations situées en périphérie et donc

une contrainte à l’élargissement de leur niche écologique (Hoffmann et Blows, 1994).

Cette hypothèse est soutenue par l’exemple d’une espèce de drosophile en Australie dont

l’aire de distribution semble être limitée par la faible diversité génétique associée aux

traits de résistance au stress (Kellermann et al., 2006; Hoffmann et Willi, 2008; Bridle

et al., 2009). La deuxième explication repose principalement sur la différence de densité

entre populations situées au centre et aux limites d’aire de distribution.
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Encadré 2.2 Dérive génétique, mutation et sélection

La sélection : Il existe différents types de sélection selon la relation entre la valeur sélective et

le phénotype de l’individu (Figure 1). La sélection est dite stabilisante si un phénotype intermé-

diaire (ou plus précisément le phénotype le plus proche de l’optimum phénotypique, Figure 1A) est

favorisé,directionnelle si la valeur sélective augmente (ou diminue) de manière monotone avec la

valeur du trait (Figure 1B), et disruptive si la relation entre le phénotype et la valeur sélective n’est

pas unimodale (par exemple s’il existe deux optimums phénotypiques, Figure 1C). Un optimum

phénotypique est une valeur de trait pour lequel la valeur sélective est maximisée.

Figure 1 – Les figures sur la colonne de gauche illustrent la relation entre valeur sélec-
tive et trait phénotypique. Selon cette relation, l’effet de la sélection sur la distribution des
fréquences phénotypiques va différer (colonne de droite) : en violet la distribution des fré-
quences phénotypiques avant et en vert après sélection. Les flèches noires illustrent l’effet de
la sélection sur la distribution. A. Sélection stabilisante, B. directionnelle et C. divergente.

Maladaptation due aux flux de gènes

L’idée est que la différence de densité entre les populations en centre (plus abon-

dantes) et en limite d’aire génère une asymétrie en termes de dispersion, avec une plus

grande probabilité que les individus dispersent depuis le centre vers les limites plutôt que

la réciproque (Figure 2). Dans le cas où les populations sont adaptées à leur habitat local,

le flux de gènes provenant des populations centrales vers les populations marginales peut

contraindre l’adaptation de ces dernières, et donc l’expansion de l’aire de distribution

(Haldane, 1956; Mayr, 1963). Deux principaux types de modèles ont été développés pour

étudier la dynamique adaptative en limite d’aire de distribution : le premier prend en
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Figure 2 – Lorsqu’il existe une différence de densité entre populations (par exemple ici le nombre
d’individus dans la population 1 est inférieur à la population 2), alors il y a plus de probabilité
qu’il y ait des individus qui dispersent des populations plus denses vers les populations moins
denses (population 2 vers population 1). Lorsque les populations sont localement adaptées, c’est-
à-dire qu’elles ne sont pas associées aux mêmes valeurs de traits phénotypiques moyens (ici
z̄1 6= z̄2), alors cela peut générer de la maladaptation dans les populations moins denses, et
générer l’extinction de ces dernières : c’est l’émergence de la limite d’aire de distribution.

compte un espace continu le long duquel l’environnement varie (on dit qu’il existe un

gradient environnemental) ; le deuxième étudie l’adaptation des individus à un nombre

restreint (généralement deux) d’habitats en fonction de la force de sélection et du taux

de dispersion. Le travail de Kirkpatrick et Barton (1997) a permis d’initier le premier

type de modèle en incorporant une dynamique évolutive dans un modèle de diffusion

(Encadré 3) pour comprendre le rôle de la sélection, de la dispersion et de la pente du

gradient environnemental dans l’émergence d’une limite d’aire de distribution. Pour cela,

ils prennent en compte un unique trait quantitatif et supposent qu’il est soumis à une

sélection stabilisante dont la valeur de l’optimum phénotypique varie à travers l’espace

(Figure 2). La pente du gradient environnemental représente ainsi à quel point la valeur

optimale du trait quantitatif change rapidement le long de l’espace.

La particularité de leur démarche est d’étudier la démographie des populations en

parallèle de leur dynamique adaptative. Cette démarche est importante puisque plus une

population est adaptée à son habitat, plus sa densité sera importante et donc plus la pro-

18



babilité qu’un individu émigre de cette population sera grande. Leurs résultats suggèrent

qu’il existe trois situations d’équilibre : une où toutes les populations se sont éteintes,

une dans laquelle une limite d’aire de distribution se met en place et une où il n’y a pas

de limite d’aire de distribution puisque la population s’adapte indéfiniment. Le passage

d’une situation à l’autre dépend en particulier de la pente du gradient environnemental,

de la distance de dispersion et de la force de la sélection stabilisante. Ces trois paramètres

combinés illustrent à quel point la valeur sélective d’un immigrant serait amoindrie en

fonction de la distance qui sépare son habitat originel et son habitat actuel, c’est ce qu’on

appelle le fardeau de dispersion (“dispersal load”, Bridle et al., 2010). Or le coût sur la

valeur sélective d’un individu va avoir une répercussion sur la valeur sélective mesurée à

l’échelle de la population, qui, lorsqu’elle devient trop faible, va générer l’extinction de

cette dernière et l’émergence d’une limite d’aire de distribution.

Ce travail a été le premier modèle considérant un trait quantitatif qui a pu montrer

que la dispersion peut générer une limite d’aire de distribution. Ce modèle suppose néan-

moins une variance génétique constante dans toutes les populations, bien que l’apport

en matériel génétique que représente la dispersion peut augmenter la variance géné-

tique dans les populations en limite d’aire de distribution. Dès lors que l’hypothèse de

variance génétique constante est relâchée, aucune limite d’aire de distribution n’est obte-

nue dans ce type de modèle, puisque l’augmentation de la variance génétique permet aux

espèces de s’adapter indéfiniment (Barton, 2001a). Les modèles de Kirkpatrick et Bar-

ton (1997) et Barton (2001a) restent cependant des modèles déterministes, c’est-à-dire

qu’ils ne prennent pas en compte l’effet de la stochasticité démographique et génétique

qui peuvent intervenir dans les populations en limite d’aire de distribution. Le modèle

de Polechová et Barton (2015) se place dans la continuité de ces précédents modèles

en prenant en compte la taille finie des populations (et prenant dès lors en compte les

effets stochastiques) tout en permettant l’évolution de la variance génétique et du trait

phénotypique moyen. Leurs résultats montrent que l’adaptation des populations péri-

phériques échoue – et donc une limite d’aire de distribution se met en place - lorsque

le gradient environnemental effectif (tel que défini par Kirkpatrick et Barton, 1997, i.e.
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proportionnel à la pente du gradient environnemental, de la distance de dispersion et

de la force de la sélection stabilisante) devient plus important que l’efficacité de la sé-

lection relativement à la dérive génétique (proportionnel à la taille de la population et

la force de la sélection stabilisante). Contrairement au modèle de Kirkpatrick et Barton

(1997) dans lequel la densité ne diminuait que graduellement (dans la situation où ils

obtiennent une limite d’aire de distribution), celui de Polechová et Barton (2015) montre

qu’une chute de densité abrupte peut être obtenue dans le cas où la pente du gradient

environnemental effectif s’accentue le long de l’espace.

Plutôt que de considérer un environnement continu, certains modèles étudient l’évo-

lution des limites d’aire de distribution en considérant un nombre discret d’habitats. Ces

modèles étudient comment l’adaptation dans les populations puits peut être facilitée ou

contrainte par les effets de la sélection, du flux génétique et de la régulation des popu-

lations (Holt et Gomulkiewicz, 1997; Ronce et Kirkpatrick, 2001). L’adaptation dans la

population puit correspondrait à l’expansion de la niche écologique, et ainsi, l’expansion

de l’aire de distribution. D’après ces modèles, un taux de dispersion intermédiaire per-

mettrait une meilleure adaptation, puisqu’elle permet de maintenir une certaine variance

génétique pour que la population puit puisse persister. Tout comme dans le modèle à

environnement continu, la dispersion peut également contraindre l’adaptation à un nou-

vel environnement en diminuant la valeur sélective moyenne au sein des populations

périphériques.

Finalement, que ce soit dans les modèles discrets ou continus, la dispersion a un

double tranchant : elle permet dans certains cas d’augmenter la variance génétique et

ainsi faciliter l’adaptation ; mais peut défavoriser l’adaptation lorsqu’elle devient trop

importante, ou que les individus proviennent d’environnements trop distincts. Les résul-

tats empiriques vont également dans ce sens, plusieurs travaux ayant mis en évidence

que le flux génétique peut aider à l’adaptation des populations périphériques lorsqu’il

provient de populations adaptées à un habitat similaire (Bridle et al., 2009; Sexton et

al., 2011).
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Encadré 3. Les équations de diffusion

Les équations de diffusion permettent de décrire la variation des concentrations locales d’un

fluide qui s’équilibrent sans création ni destruction de matière. Dans le cas où on s’intéresse à la

quantité f , au temps t et à la coordonnée spatiale x :

∂f

∂t
= D

∂2f

∂x2
(2)

où D correspond au coefficient de diffusion du fluide, ∂f/∂x la pente de f au point x et ∂2f/∂x2

la courbure à ce même point. Dans le cas où ∂2f/∂x2 = 0 alors f représente une droite à proximité

de x. En physique, les équations de convection-diffusion combinent une partie de diffusion (éq. 2) et

une partie de convection, qui décrit le déplacement des particules sous l’influence du mouvement du

milieu dont elles font partie (dû par exemple à un gradient thermique) : la diffusion correspond à un

déplacement élémentaire de chaque particule, tandis que la convection correspond à un déplacement

de l’ensemble des particules. Les équations de convection-diffusion peuvent s’écrire :

∂f

∂t
= D

∂2f

∂x2
− V ∂f

∂x
(3)

avec le second terme qui correspond à la convection.

En biologie, ces équations de convection-diffusion sont notamment utilisées pour déterminer

les densités de probabilités des fréquences alléliques sous différentes conditions (par exemple dérive

seule). Ou encore pour obtenir les équations de clines, qui prennent en compte la migration et la

sélection le long d’un espace unidimentionnel.

Contraintes évolutives

Une autre explication évolutive des limites d’aires de répartition est que les espèces

ont atteint leur limite intrinsèque en termes de capacité évolutive. En effet, l’envi-

ronnement n’est jamais parfaitement uniforme et plusieurs facteurs environnementaux

peuvent co-varier à travers l’espace, nécessitant alors l’évolution simultanée de plusieurs

traits phénotypiques. Cependant, le champ des phénotypes possibles étant limité, cer-

tains phénotypes pourraient ne pas apparâıtre, bien qu’ils soient avantageux (Figure 3,

Antonovics, 1976; Lefèvre et al., 2016). L’exemple le plus connu est celui de la plante

Chamaecrista fasciculata dont l’aire de distribution s’étend sur un gradient d’aridité aux

Etats-Unis. A partir de trois populations échantillonnées à travers ce gradient d’aridité,

Etterson et Shaw (2001) ont énuméré le nombre de feuilles, mesuré leur épaisseur, puis
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Figure 3 – Figure inspirée d’Antonovics (1976), en noir les corrélations entre deux traits phé-
notypiques et en bleu les valeurs de traits favorisées par la sélection. A. Lorsqu’il existe une
corrélation positive entre les valeurs phénotypiques des deux traits, la sélection peut amener à
une augmentation de la valeur sélective des individus atteignant les valeurs dans le cercle bleu ;
B. Lorsqu’il existe une corrélation négative entre les valeurs phénotypiques, la sélection peut
difficilement amener à augmenter la valeur sélective car les valeurs dans le cercle bleu ne sont
pas atteignables.

compté le nombre de gousses et de semences par gousse, afin d’avoir une estimation de la

fécondité des plantes. Ces mesures leur ont permis de prédire les changements de valeurs

des traits en réponse à la sélection dans deux cas : lorsque tous les traits sont pris en

compte indépendamment et lorsqu’ils sont pris en compte dans une analyse de génétique

quantitative multivariée (REML). Leurs résultats montrent non seulement qu’il existe un

conflit entre les prédictions univariées et multivariées sur les valeurs de traits après sélec-

tion, mais aussi qu’il existe une corrélation génétique négative entre certains traits pour

lesquels des valeurs plus grandes devraient être favorisées dans un milieu aride. Leurs

résultats montrent ainsi que les contraintes intrinsèques à une espèce peuvent contribuer

à générer une limite d’aire de distribution.

Les limites évolutives pouvant expliquer les limites d’aires de distribution impliquent

que l’environnement est hétérogène à travers l’espace. La sélection divergente qui découle

de l’hétérogénéité spatiale de l’environnement peut être à l’origine de l’adaptation locale

des individus. Ce phénomène introduit l’idée que les populations distribuées à travers une
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aire de distribution ne sont pas associées à des valeurs uniformes de traits phénotypiques.

2 L’environnement change dans l’espace : l’adaptation locale

2.1 Définition

L’adaptation locale est définie comme un patron selon lequel chaque habitat contient

des individus résidents qui ont une meilleure valeur sélective moyenne que des individus

provenant d’autres habitats. Le phalène du bouleau qui a évolué pour avoir des ailes de

couleur noire sur les bouleaux situés proches des centres industriels anglais est un exemple

typique de l’évolution du trait phénotypique qui permet d’augmenter la valeur sélective

des individus résidents (Kettlewell, 1955; Bishop, 1972). Le phénomène d’adaptation

locale a par la suite été observée chez de nombreuses espèces et peut concerner une

grande diversité de traits phénotypiques (voir les revues de Kawecki et Ebert, 2004;

Leimu et Fischer, 2008; Hereford, 2009; Sanford et Kelly, 2011).

2.2 Méthode pour mettre en évidence l’adaptation locale

Plusieurs approches ont été développées pour détecter l’adaptation locale dans la

nature. Certaines approches consistent à comparer la variabilité spatiale d’un trait quan-

titatif avec ce qui est attendu sous variation neutre (comparaisons QST – FST , McKay

et Latta, 2002), ou à étudier la corrélation entre les allèles d’un trait candidat et les

variables environnementales auxquelles le trait serait adapté (Hancock et al., 2011; Fu-

magalli et al., 2011). Néanmoins ces méthodes permettent de mettre en évidence des

patrons de différenciation mais pas directement des patrons d’adaptation. Un moyen de

remédier à ce problème est d’effectuer des expériences dans lesquelles les individus issus

de populations distinctes sont comparés dans les mêmes conditions environnementales.

Ceci peut être effectué directement sur le terrain en transplantant les individus dans des

localités variées (expérience de transplantation réciproque, Hereford, 2009) mais dont la

mise en place est souvent rendue compliquée pour des raisons éthiques ou légales (Kawe-

cki et Ebert, 2004). Une alternative est d’utiliser les expériences en jardin commun, qui
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consistent à recréer les habitats en laboratoire et de faire varier le facteur biotique ou

abiotique dont nous voulons étudier l’effet (Kawecki et Ebert, 2004; Nuismer et Gandon,

2008). Dans les deux types d’expérience, il est nécessaire de mesurer un ou plusieurs

traits liés à la valeur sélective des individus.

2.3 Apports théoriques sur l’émergence d’un patron d’adaptation locale

La mise en place de l’adaptation locale ne dépend pas seulement de la présence d’une

sélection divergente mais peut être contrainte par d’autres facteurs tels que le taux de

dispersion et la dérive génétique. De nombreuses études théoriques ont été développées

pour comprendre l’intrication de ces trois forces dans l’émergence de l’adaptation locale.

Parmi elles, nous pouvons retrouver les études sur l’émergence des limites d’aires (Barton,

2001a; Kirkpatrick et Barton, 1997; Polechová et Barton, 2015) qui montrent que dès lors

que le fardeau de migration devient trop important par rapport à l’importance relative

de la sélection face à la dérive génétique, les populations périphériques n’arrivent plus

à s’adapter. Le modèle d’Alleaume-Benharira et al. (2006) étudie explicitement l’effet

du taux de dispersion, de la force de la sélection et de la dérive génétique sur l’adap-

tation locale au sein de populations distribuées le long d’un gradient environnemental.

A partir de leurs simulations individus-centrées, les auteurs montrent que contrairement

aux attendus déterministes qui prédisent qu’une augmentation du taux de dispersion va

toujours à l’encontre de l’adaptation locale, un taux de dispersion intermédiaire permet

d’augmenter la valeur sélective moyenne des populations situées en périphérie. Le fait

qu’un taux de dispersion intermédiaire soit favorable à l’adaptation locale est retrouvé

dans les modèles étudiant la probabilité de fixation d’un allèle favorable dans les popu-

lations puits (Holt et Gomulkiewicz, 1997; Gomulkiewicz et al., 1999; Kawecki, 2000).

Le modèle de Blanquart et al. (2012) affine la relation entre dérive génétique et disper-

sion en prenant en compte plusieurs populations (on parle de métapopulation) dans un

environnement hétérogène. Les auteurs considèrent deux situations : une dans laquelle

l’adaptation locale est déterminée par le génotype présent au niveau d’un locus (locus

biallélique, i.e. avec deux allèles) et une situation dans laquelle elle dépend de l’état
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allélique d’un grand nombre de locus (i.e. trait quantitatif). Dans la première situation,

les auteurs trouvent que la dérive génétique réduit indirectement l’adaptation locale en

amenuisant la variance génétique, tandis que la migration défavorise toujours sa mise

en place. La situation concernant le trait quantitatif montre une relation légèrement

plus complexe : bien que la dérive génétique défavorise indirectement l’adaptation lo-

cale, son effet sera d’autant plus important que le taux de dispersion est faible. En effet,

la dispersion étant une source de variance génétique, lorsque son taux s’amoindrit, la

variance génétique sera davantage affaiblie et la dérive génétique aura un effet d’autant

plus défavorable. Ainsi, dans le cas où l’adaptation est freinée par un déficit en variance

génétique, la vitesse d’adaptation locale sera proportionnelle au taux de migration qui

représente une importante source de diversité génétique.

Jusqu’ici nous n’avons parlé que de deux options : l’adaptation locale ou l’extinc-

tion. Or selon le taux de dispersion et la différence sélective entre habitats, l’adaptation

peut passer par la sélection d’individus spécialistes ou généralistes. Ronce et Kirkpa-

trick (2001) définissent une espèce comme étant spécialiste si - dans un environnement

hétérogène - cette espèce est toujours trouvée dans le même habitat, contrairement à

une espèce généraliste qui sera observée dans différents habitats. Une espèce généraliste

peut être constituée de génotypes généralistes ou de génotypes spécialisés dans diffé-

rents habitats (ce qui serait une forme d’adaptation locale). Les génotypes généralistes

peuvent par exemple montrer de la plasticité phénotypique, définie comme un effet de

l’environnement sur le phénotype d’un individu par l’intermédiaire de mécanismes déve-

loppementaux (Via et Lande, 1985; Chevin et al., 2010). Elle peut être mise en évidence

en mettant un génotype donné dans différents environnements : si le phénotype varie

(ou un trait phénotypique spécifique) alors on obtiendra une norme de réaction. Lorsque

cette dernière est linéaire, sa pente nous renseigne sur l’ampleur de la plasticité (Chevin

et al., 2010).

La mise en place de l’adaptation locale ne découle donc pas de la seule présence

d’une sélection divergente. Elle dépend également de l’effet de la dérive génétique (et

donc la taille des populations, Encadré 2) ainsi que de la dispersion qui a lieu entre les
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populations. Ces deux effets sont en fait compris dans ce qu’on appelle la structure de

population, que nous allons maintenant aborder.

3 La structure de population

3.1 Définition

Nous avons initialement défini l’aire de distribution comme la zone délimitant la

répartition géographique d’une espèce qui inclut la totalité de ses populations. En effet,

plutôt qu’une unique population qui serait présente à travers l’aire de distribution, l’es-

pèce est souvent constituée de plusieurs populations qui échangent un nombre plus ou

moins important d’individus ou de propagules. Par exemple, on peut s’attendre à ce que

des populations géographiquement proches échangent plus de migrants (on parle du fait

qu’elles ont une plus grande connectivité) que des populations situées de part et d’autre

de l’aire de distribution. La subdivision peut également s’appliquer à l’échelle d’une po-

pulation : bien qu’elle paraisse fonctionner comme une unique population, il est possible

que cette population soit subdivisée, par exemple que la reproduction se fasse préfé-

rentiellement au sein de groupes d’individus constituant des sous-populations. Tous ces

aspects liés à la taille de population, à la connectivité ou encore à la subdivision peuvent

être englobés dans la notion de structure de population. Ce terme a initialement été in-

troduit par Wright (1951) et incluait le nombre d’individus, la composition en termes de

classe d’âges ou de sexe ainsi que l’état de subdivision de la population. Hedrick (1985)

en donne une définition plus générale : “If a population has localized subpopulations in

which there is genetic drift, if mating is not random throughout the population, or if

migration does not have equal probabilities throughout a population, we can consider

the population to be structured”. En général, la notion de structure de population fait

surtout référence à la structure génétique des populations, qui décrit la manière dont

les individus qui les composent se répartissent dans l’espace et à quel point les popu-

lations sont différenciées génétiquement. Il existe aujourd’hui des champs de recherche

qui étudient ces différenciations génétiques en parallèle de données environnementales
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pour comprendre l’origine de ces différenciations et les facteurs environnementaux qui

les influencent, on parle de “landscape genetics” (Manel et al., 2003) ou de “seascape

genetics” (dans le cas des organismes marins, Selkoe et al., 2008).

3.2 Apports empiriques

La différenciation génétique des populations est généralement mesurée à l’aide des

fréquences d’allèles neutres, qui peuvent nous renseigner sur les événements démogra-

phiques passés (extinction-recolonisation, goulots d’étranglement etc.) ainsi que sur la

connectivité, contrairement aux locus sous sélection dont les fréquences peuvent varier

selon leur avantage sélectif (différence entre QST et FST , cf. I.2.2.). En laboratoire, ces

allèles neutres sont obtenus à l’aide de marqueurs qui permettent d’amplifier certaines

séquences à partir d’échantillons naturels. Ces séquences peuvent être situées dans les

génomes présents dans les organelles (mitochondries : mtDNA ou chloroplastes : cpDNA)

ou dans le génome nucléaire, tels que les marqueurs microsatellites. Ces derniers corres-

pondent à des séquences d’ADN formées par une répétition de motifs composés d’un à six

nucléotides et sont co-dominants. La particularité des marqueurs microsatellites est leur

taux de mutation élevé (Goldstein et Schlötterer, 1999), à l’origine d’un grand nombre

d’allèles par marqueur et permet ainsi d’affiner les analyses. Néanmoins, des mutations

peuvent également avoir lieu sur les sites qui nous permettent d’amplifier ces séquences,

empêchant la fixation de l’amorce qui est indispensable à l’amplification de la séquence :

on parle alors d’allèles nuls. La présence d’allèles nuls peut fortement biaiser les résultats

et nécessite donc de les détecter à l’aide de différentes méthodes (eg. Van Oosterhout et

al., 2004; Chapuis et Estoup, 2007) afin de corriger les données ou d’enlever les marqueurs

associés à la présence d’allèles nuls. D’autres types de marqueurs nucléaires sont aujour-

d’hui à disposition grâce aux méthodes de séquençage à haut débit (“Next Generation

Sequencing” ou NGS) qui permettent d’obtenir des dizaines de milliers de marqueurs

polymorphiques d’un nucléotide de long, que l’on appelle “Single Nucleotide Polymor-

phism” ou SNP. Ces grands volumes de données génomiques permettent d’augmenter la

puissance statistique ainsi que la précision des analyses (Gagnaire et al., 2015). L’iden-
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tification des marqueurs neutres parmi les données passe par différentes méthodes de

filtration ; néanmoins il existe également des analyses effectuées à l’aide de marqueurs

sous sélection, dont les résultats peuvent être complémentaires à ceux obtenus à l’aide

de marqueurs neutres (Gagnaire et al., 2015; Benestan et al., 2016). Dans le cadre de ce

manuscrit, nous ne rentrerons pas dans les détails de ce type d’analyse.

Une fois que les fréquences alléliques sont obtenues, la différenciation génétique entre

les populations échantillonnées peut être estimée à partir des formules obtenues par des

approches théoriques.

3.3 Apports théoriques

Pour quantifier la différenciation aléatoire (i.e. qui ne dépend pas de la sélection na-

turelle) entre sous-populations, Wright a considéré la variable FST comme étant égale à

V ar(p)/[p̄(1− p̄)], avec p la fréquence d’un allèle présent à un locus donné, p̄ la moyenne

parmi les sous-populations et V ar(p) la variance des fréquences alléliques entre sous-

populations (Wright, 1943; Rousset, 2004). Plus les populations sont génétiquement

proches, plus on s’attend à ce que V ar(p) soit faible et - d’après la formule - le FST

aussi. Bien que Wright (1943) en a donné une estimation dans le but de pouvoir le mesu-

rer empiriquement, sa formule reste complexe et est estimée dans des conditions idéalistes

(obtenues à partir d’un modèle en ı̂le infini, nous reviendrons sur cette notion dans le

Chapitre 7). Afin d’obtenir le FST à partir de données empiriques, plusieurs méthodes

ont ensuite été développées, telle que la méthode de Nei basée sur la notion d’hétéro-

zygotie attendue (Nei, 1973, 1977) ou la méthode de Weir et Cockerham basée sur la

variance des fréquences alléliques (Weir et Cockerham, 1984). Bien que ces différentes

méthodes facilitent l’analyse de données empiriques, elles font néanmoins l’hypothèse

que les tailles de populations sont identiques entre elles et constantes dans le temps ; or

il est attendu que la densité des populations varie dans l’espace et dans le temps. Com-

mençons par aborder l’attendu selon lequel la densité diminue en direction des limites

d’aires de répartition : c’est la théorie du centre-abondant (Brown, 1984).
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Figure 4 – Figure inspirée de Brown (1984) illustrant la variation en termes d’abondance (en y) le
long de l’aire de distribution (ou ici l’espace, en x). A. La densité de la population est maximale en
centre d’aire de distribution et diminue en direction des limites d’aire de distribution. B. Lorsqu’il
existe une barrière biotique ou abiotique (ici en pointillé), la densité diminue graduellement au
fur et à mesure que l’on se rapproche de cette barrière.

Variation spatiale de la taille de population

L’étude de Brown (1984) est incitée par les nombreux travaux la précédant qui ont

mesuré l’abondance des espèces à travers leur aire de distribution. A partir de ces études,

et en particulier celles de Whittaker (1956, 1960, 1965), il conclut qu’il existe un patron

général de la variation de l’abondance des populations : “although individual species

attain different maximum densities in different parts of the gradient, abundance of most

species decline relatively gradually and symmetrically with increasing distance in either

direction from their peaks”. En effet, à partir des données empiriques disponibles, il

constate que l’abondance des espèces à travers leur aire de répartition peut être approxi-

mée par une loi normale (Figure 4A) : le nombre d’individus par population est maximal

en centre d’aire de distribution et diminue au fur et à mesure qu’on s’en éloigne (tel

que dans le modèle de Barton, 2001a; Kirkpatrick et Barton, 1997; Polechová et Barton,

2015, cf. paragraphe I.1.4. “Maladaptation due aux flux de gènes”). Même dans le cas où

il existe une barrière abiotique contraignant l’aire de distribution de l’espèce, il constate

que l’abondance diminue graduellement au fur et à mesure que l’on se rapproche de cette

barrière (Figure 4B).
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Brown tente donc de mettre en parallèle la théorie de la niche fondamentale de

Hutchinson et la variation de l’abondance. L’idée est que la présence et l’abondance d’une

espèce sont déterminées par sa niche écologique fondamentale et les variations spatiales de

la densité sont supposées refléter l’adéquation de l’environnement à la niche écologique de

l’espèce. Bien que la plupart des études empiriques se sont intéressées à la variation d’un

facteur environnemental spécifique à travers l’aire de répartition (permettant d’identifier

les dimensions de la niche fondamentale qui seraient particulièrement importantes), selon

lui il serait plus judicieux de considérer que les facteurs co-varient à travers l’espace

(comme discuté dans le paragraphe I.1.4. “Contraintes Evolutives”). Dans ce cas, il est

attendu que la probabilité que deux sites soient associés à des combinaisons similaires de

variables environnementales est inversement proportionnelle à la distance qui les sépare.

On peut dès lors s’attendre à ce que les sites réunissant les facteurs les plus favorables

à l’espèce soient concentrés dans une zone géographique correspondant au centre de

l’aire de distribution de l’espèce, puis que l’adéquation des facteurs environnementaux

s’amenuise en direction des périphéries. De plus, il est possible que les habitats situés en

périphérie dans lesquels l’espèce en question peut s’adapter soient plus épars, que ce soit

par des contraintes intrinsèques à l’espèce ou à la présence d’autres espèces.

Finalement on s’attend à ce que l’espèce soit particulièrement abondante en centre

d’aire de distribution, que la taille de population diminue et que les populations de-

viennent de plus en plus isolées (i.e. qu’elles échangent moins de migrants) en direction

des limites d’aire (Eckert et al., 2008). La diminution de la densité des espèces en di-

rection des périphéries est d’ailleurs retrouvée dans l’étude de Pironon et al. (2017) qui

a réunis les données issues de 76 études. Eckert et al. (2008) montrent également que

68% des données récoltées parmi 25 études ont montré la diminution de la densité en

direction des périphéries. En termes de structure de population, Eckert et al. (2008)

trouvent que deux des trois études ayant comparé la structure de population entre po-

pulations centrales d’une part, et entre populations marginales d’autre part, trouvent

que les populations marginales sont associées à des valeurs de différenciation génétique

plus importantes. Cet attendu a ensuite été validé par de nombreuses autres études em-
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piriques (Arnaud-Haond et al., 2006; Vakkari et al., 2009; Micheletti et Storfer, 2015;

Latron et al., 2020).

Variation temporelle de la taille de population

En plus d’une variation spatiale, la taille des populations fluctue souvent dans le

temps. Cette fluctuation peut être induite par la stochasticité démographique, mais éga-

lement par des aléas climatiques qui peuvent être particulièrement importants dans les

populations situées en limite d’aire de distribution (stochasticité environnementale, Le-

normand et al., 2009). Ces différents types de stochasticité augmentent la probabilité

d’extinction des populations marginales, dont les habitats peuvent ensuite être recolo-

nisés : c’est le phénomène d’extinction-recolonisation (Kawecki, 2008). Certains travaux

se sont particulièrement intéressés à ces phénomènes et notamment aux effets du taux

d’extinction, du taux de dispersion, du taux de recolonisation et de l’origine des migrants

sur la variance et la différenciation génétique (cette dernière est estimée en termes de

probabilité d’identité par descendance, ou FST , Slatkin, 1977; Wade et McCauley, 1988;

Olivieri et al., 1990). Bien que les attendus sur la variance génétique et la différenciation

génétique diffèrent grandement selon les valeurs de paramètres pris en considération,

quelques lois générales semblent sortir de ces modèles. Par exemple, les modèles dis-

tinguent souvent deux modes possibles de recolonisation : le modèle de “migrant-pool”,

qui décrit l’effet de la recolonisation lorsque les gamètes sont choisis de manière aléatoire

parmi toutes les populations (les colonisateurs sont échantillonnés comme 2N gamètes

indépendants plutôt que N individus diplöıdes) ; et le modèle de “propagule-pool” dans

lequel chaque groupe d’immigrants (ou colonisateurs) est choisi au hasard parmi une

unique population (échantillonnage de N individus diplöıdes, Slatkin, 1977; Wade et

McCauley, 1988; Whitlock et McCauley, 1990). Dans le cas du modèle migrant-pool,

l’extinction des populations peut soit augmenter soit diminuer la différenciation géné-

tique selon les valeurs de certains paramètres (et notamment leur valeur relative, Wade

et McCauley, 1988) ; tandis que dans le modèle propagule-pool, l’extinction ne diminue

jamais la différenciation génétique et peut au contraire l’augmenter (Wade et McCauley,
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1988). Néanmoins ces modèles sont accompagnés d’hypothèses qui peuvent sembler peu

réalistes : dans le cas du modèle migrant-pool, plutôt qu’un échantillonnage aléatoire

des gamètes parmi toutes les populations, il semblerait plus judicieux de considérer que

l’échantillon de gamètes soit formé par un groupe restreint de populations parentales

qui contribueraient dans des proportions variables. Cette modification devrait rappro-

cher les résultats de ceux obtenus pour le propagule-pool, autrement dit la diversité

génétique des populations recolonisées devrait être affaiblie. De la même manière, ces

modèles considèrent la même probabilité d’extinction pour toutes les populations, or la

prise en compte d’une variation de probabilités d’extinction entre populations pourrait

avoir des conséquences importantes sur les motifs de différenciation génétique (Wade et

McCauley, 1988). Bien que ces deux types de modèles correspondent à des situations

extrêmes qui sont difficilement rencontrées dans la nature, ils représentent un apport

important puisqu’ils permettent de contraster leurs effets sur la diversité et la structure

génétique.

3.4 Cas particulier des populations en limite d’aire de distribution

Les populations marginales sont généralement associées à une taille de population

plus faible et/ou issues de processus d’extinction-recolonisation (cf. I.3.2 et I.3.3.). A

partir de ces caractéristiques, il est attendu qu’elles soient associées à une diversité

génétique plus faible qu’en centre d’aire de distribution (Eckert et al., 2008). Cet attendu

conforte l’hypothèse selon laquelle les limites d’aires de distribution se mettent en place

par le fait que les populations soient associées à une faible diversité génétique, et donc à

une capacité d’adaptation amoindrie (Hoffmann et Blows, 1994; Bridle et Vines, 2007).

Bien que certaines revues empiriques portant sur les données obtenues chez les plantes

et animaux vont en faveur d’une diminution de la variance génétique en direction des

limites (Johannesson et André, 2006; Eckert et al., 2008), il ne semble pas que ce motif

soit universel. D’après l’étude de Pironon et al. (2017) qui rassemble les résultats issus de

135 études recensant la variation de la diversité génétique le long des aires de distribution,

seules 47% des études valident cet attendu. De même, l’étude de Pennington et al. (2021)
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qui analyse les données obtenues dans 35 études montrent que la variation liée aux traits

quantitatifs (estimée à partir de l’héritabilité au sens strict, au sens large et d’évolvabilité,

défini comme la variance génétique additive standardisée par le trait moyen, Pennington

et al., 2021) ne diminue pas forcément avec la distance depuis le centre de l’aire de

distribution, ni depuis le centre de la niche écologique de l’espèce. Le fait que les résultats

sur la diversité génétique soient si contrastés peut avoir différentes causes, par exemple la

dispersion provenant d’autres populations (Barton, 2001a), mais il existe d’autres causes

possibles que nous allons brièvement aborder.

Effet d’un goulot d’étranglement sur la variance génétique additive

La première est liée à l’interaction entre les allèles sur l’expression d’un trait phéno-

typique. Lorsque la sélection et/ou la dérive génétique génèrent la perte ou la fixation

des allèles qui intervenaient jusqu’alors dans une relation de dominance ou d’épistasie,

la variance de dominance ou d’interaction va diminuer et va être convertie en variance

génétique additive puisque les allèles restants vont interagir de manière quasi-additive

(Goodnight, 1988; Neiman et Linksvayer, 2006, et voir Figure 5, Encadré 4). Ce phéno-

mène ne s’applique donc pas aux traits phénotypiques dont l’expression ne dépend pas

de l’interaction entre allèles (on dit que ces traits phénotypiques sont purement additifs).

Par la suite cet attendu a pu être validé par des expériences en laboratoire (Bryant et

Meffert, 1995; Bryant et al., 1986; van Heerwaarden et al., 2008), montrant notamment

que la variance génétique additive peut être quatre fois plus importante après un goulot

d’étranglement (Bryant et al., 1986). Il a également été observé dans les populations na-

turelles (Armbruster et al., 1998, et lorsque les traits sont pris indépendamment Paccard

et al., 2016). Néanmoins l’étendue de ce phénomène reste débattue (Barton et Turelli,

2004; Turelli et Barton, 2006; Willi et al., 2006; van Heerwaarden et al., 2008).

La deuxième cause nécessite d’avoir une vision plus dynamique de l’aire de distribu-

tion et de prendre en considération l’histoire des populations.
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Figure 5 – Cette figure correspond à la Figure 2c de Neiman et Linksvayer (2006) et illustre
comment la variance d’interaction et la variance additive varient en fonction des fréquences
alléliques. Ils considèrent deux locus avec chacun deux allèles (A1 et A2 au premier locus et
B1, B2 au deuxième locus. D’après cette figure on voit que la variance liée à l’épistasie est au
maximum lorsque freq(A1) = freq(B1) = 0.5, tandis que la variance additive est maximale lorsque
l’allèle A1 et/ou B1 est fixé.

Encadré 4. Décomposition de la variance phénotypique (Falconer et Mackay,

1996)
La variation phénotypique mesurée à l’échelle d’une population peut être exprimée comme une

variance (VP ). La variance phénotypique peut ensuite être décomposée en une variance génotypique

(VG) qui correspond à la variance des valeurs génotypiques mesurée au sein de la population ; et

en une variance environnementale (VE), qui correspond à la variance des déviations dues à l’envi-

ronnement. Dans le cas où il existe une interaction entre génotype et l’environnement (comme la

plasticité phénotypique ou l’adaptation locale), on doit prendre en compte la part de la variance

phénotypique expliquée par cette interaction (VG×E) :

VP = VG + VE + VG×E (4)

Pour approfondir les propriétés génétiques d’une population, la variance génotypique peut être

décomposée davantage :

VG = VA + VI + VD (5)

avec VA la variance génétique additive, VI la variance liée aux interactions entre allèles à différents

locus (e.g. épistasie) et VD la variance liée aux interactions entre allèles au même locus (e.g. domi-

nance). VI et VD proviennent du fait que selon les allèles présents, la valeur du trait quantitatif ne

correspond pas simplement à la valeur obtenue en additionnant leurs effets moyens.
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Conséquences historiques et dynamiques sur la variance génétique

Comme nous l’avons abordé en début d’introduction, les limites d’aire de répartition

des espèces sont rarement fixes (Sexton et al., 2009). Les changements de limites d’aire

peuvent être dus au fait que l’espèce est encore en train de s’étendre suite à l’expansion de

l’habitat lui étant favorable ou encore au changement climatique causant un déplacement

spatial des facteurs environnementaux favorables à l’espèce. Lorsque l’on considère le

mouvement des aires de distribution, on peut distinguer deux types de limites d’aire :

la limite d’aire située au niveau de la rétractation d’une espèce (dû au fait qu’elle ne

peut pas s’adapter aux changements auxquels elle fait face) et la limite d’aire située au

niveau du front d’expansion, en anglais ces deux situations sont nommés, respectivement,

“rear-edge” et “leading-edge” (Hampe et Petit, 2005). Il est important de distinguer les

deux puisque les attendus diffèrent quant à la variance génétique mesurée au niveau

intra- et interpopulationnel. En effet, certains auteurs ont mis le doigt sur le fait que les

populations situées sur les fronts de contractions peuvent être associées à une diversité

génétique unique puisqu’elles sont généralement associées aux refuges durant la dernière

période glaciaire (Hewitt, 1996; Hampe et Petit, 2005). Du fait de l’inadéquation des

conditions environnementales, ces populations seraient présentes sous forme de petites

populations isolées les unes des autres, générant un fort effet de la dérive génétique sur la

variance génétique intrapopulationnelle qui peut difficilement être réapprovisionnée par

la dispersion. Ainsi, il est généralement attendu que ces populations soient associées à

une faible diversité génétique à l’échelle intra-populationnelle, mais associée à une grande

diversité génétique à l’échelle de la métapopulation (Hampe et Petit, 2005). L’attendu est

différent dans le cas des populations situées sur les fronts d’expansion qui seraient issues

d’une colonisation rapide à partir des refuges glaciaires. Contrairement aux populations

situées sur les fronts de contraction, de nombreux modèles théoriques se sont intéressés

à la perte de diversité génétique progressive à laquelle sont soumises les populations sur

les fronts d’expansion. Ces pertes de diversité génétique, causées par la dérive génétique,

sont appelés “allele” ou “gene surfing” à savoir un phénomène selon lequel certains allèles
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peuvent rapidement se fixer (ou surfer) par dérive au niveau d’un front d’expansion

(Klopfstein et al., 2006; Hallatschek et Nelson, 2008; Peischl et al., 2013; Neiva et al.,

2010). Ces allèles peuvent représenter des mutations délétères pour la population, à

l’origine d’une augmentation du fardeau de mutation dans les populations situées sur

les fronts d’expansion, que l’on appelle alors fardeau d’expansion ou “expansion load”

(Peischl et al., 2015; Peischl et Excoffier, 2015; Foutel-Rodier et Etheridge, 2020).

4 Variation des systèmes de reproduction à travers l’aire de dis-

tribution

4.1 Contexte

Au début de cette introduction, nous avons abordé le fait que la limite d’aire de

distribution peut émerger d’une limitation en termes de dispersion, à l’origine d’une

divergence entre la limite de la niche écologique et la limite d’aire de distribution. Ce-

pendant – et comme nous l’avons déjà mentionné - la dispersion peut elle-même évoluer,

en particulier une augmentation de la distance (ou kernel) de dispersion peut être favo-

risée dans certains habitats, et ainsi le kernel de dispersion peut varier entre populations

au sein d’une même espèce (Clobert et al., 2001; Rousset, 2004; Hargreaves et Eckert,

2014). La dispersion fait partie des traits dits traits d’histoire de vie, c’est-à-dire les

“traits biologiques qui contribuent à la valeur sélective et en particulier à ses compo-

santes fondamentales que sont la survie et la reproduction” (Lefèvre et al., 2016). Outre

la dispersion, il existe bien d’autres traits d’histoire de vie qui peuvent varier au sein

de l’aire de distribution des espèces, comme la phénologie (Chuine, 2010), la dormance

(Wagmann et al., 2012) ou les systèmes de reproduction que nous allons approfondir

dans le cadre de ce manuscrit. Les travaux sur la variation des systèmes de reproduc-

tion à travers les aires de distribution sont nombreux, particulièrement ceux abordant

la distribution différentielle entre reproduction uniparentale et biparentale. La reproduc-

tion uniparentale correspond aux systèmes de reproduction qui permettent à un unique

parent de laisser des descendants, tandis que la reproduction biparentale en nécessite
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deux de sexes distincts. La reproduction uniparentale peut relever de la reproduction

sexuée, dans le cas de l’autofécondation (ou autogamie), ou de la reproduction asexuée,

dans le cas de la parthénogenèse ou de la reproduction végétative (Lefèvre et al., 2016).

Avant d’entrer dans les détails sur l’autofécondation et la parthénogenèse, il parait im-

portant de s’arrêter un instant pour comprendre ce qu’implique la reproduction sexuée

par rapport à la reproduction asexuée. Pour le moment nous allons seulement aborder

leurs définitions et les mécanismes cellulaires associés à la reproduction sexuée.

4.2 La reproduction sexuée et la reproduction asexuée

La reproduction sexuée : définition et mécanismes

De manière assez large, la reproduction sexuée est définie comme un processus qui

implique la méiose et la fécondation (fusion entre un gamète mâle et un gamète femelle)

pour former un nouvel individu. Cette simple définition cache pourtant un champ de

recherche considérable dans l’histoire de la biologie évolutive, dans lequel de nombreux

chercheurs se sont attelés – et ce depuis des décennies - à comprendre pourquoi la re-

production sexuée est si répandue dans le monde du vivant : “thinking about sex has

been one of the main occupations of evolutionary biologists for almost half a century”

(Roze, 2012). En effet, la reproduction sexuée est associée à de nombreux coûts : le coût

énergétique de la méiose et de la fécondation ; le coût lié à la recherche d’un partenaire (à

l’exception du cas de l’autofécondation, comme nous le verrons après) ; le risque d’attra-

per une maladie sexuellement transmissible ; une probabilité plus élevée de faire face aux

prédateurs durant la recherche d’un partenaire ; le coût de deux issu de la production

d’individus (ou de gamètes) mâles ne contribuant pas à la génération suivante en termes

de ressources (voir Lehtonen et al., 2012 pour revue). Néanmoins, un des bénéfices de la

reproduction sexuée qui a longtemps été retenu est qu’elle génère de la diversité (Weis-

mann, 1889). Ce bénéfice découle en fait des mécanismes cellulaires associés au sexe. En

effet, outre le fait que la fécondation entre un gamète mâle provenant d’un individu et un

gamète femelle provenant d’un autre individu soit déjà à l’origine d’une nouvelle combi-
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Figure 6 – Les crossing-over et la ségrégation qui ont lieu avant la première division de la
méiose sont à l’origine d’un brassage du matériel génétique provenant du père et de la mère.
Ces deux phénomènes définissent ce qu’on appelle la reproduction sexuée. Lors de l’appariement
des chromosomes homologues, les chromosomes venant du père et de la mère peuvent échanger
des fragments chromosomiques grâce à la coupure des deux chromatides au niveau des points de
chevauchement (ou chiasma,“Prophase I”). Cet échange (ou crossing-over) permet de transmettre
une mosäıque des chromosomes parentaux chez les descendants et la conséquence génétique
de cet échange représente la recombinaison. Par la suite, les chromosomes homologues migrent
vers le centre de la cellule avant la première division (figure “Métaphase I”) et leur position de
part et d’autre du plateau de métaphase représente un autre type de brassage génétique qui
est la ségrégation (“Métaphase I” au “Prophase II”). Pour finir, la deuxième division consistera
“seulement” en la séparation des chromatides sœurs (i.e. les deux brins d’un même chromosome).

naison génétique parmi les descendants, certains événements qui se produisent pendant

la méiose vont permettre de recomposer les génomes, à savoir : la recombinaison et la

ségrégation.

La recombinaison est la conséquence génétique de l’échange d’un ou plusieurs frag-

ments entre les chromosomes homologues par crossing-over (Figure 6). Le crossing-over

est en fait indispensable à l’appariement des chromosomes homologues et à leur bonne

disjonction lors de la première division cellulaire, ainsi, on considère qu’il existe au moins

un crossing-over par chromosome et par méiose chez quasiment tous les organismes (Jones

et Franklin, 2006). Du fait de leur importance biologique, il a longtemps été considéré que

le nombre et la position des crossing-over étaient minutieusement contrôlés et conservés.

De récentes études montrent que chez les Mammifères, la position des crossing-over est
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largement déterminée par un motif génétique précis d’environ 1 à 2kb appelé “recombi-

nation hotspot”(Coop et Myers, 2007). Ce motif est ensuite reconnu par une protéine qui

va venir générer une cassure double-brin ; suite à cette cassure, une conversion génique

va avoir lieu (défini comme un transfert non réciproque d’une information de séquence),

pouvant dans certains cas être accompagnée d’un crossing-over (Orr-Weaver et Szos-

tak, 1983; Coop et Myers, 2007). Aujourd’hui il est donc plutôt convenu que le taux et

les sites où ont lieu les crossing-over (et donc la recombinaison) sont des traits soumis

à l’évolution (Coop et Przeworski, 2007; Coop et Myers, 2007), comme indiqué par la

grande variation des taux de recombinaison entre taxons (Stapley et al., 2017) et à tra-

vers les génomes (Howie et al., 2019). La deuxième conséquence de la méiose qui est à

l’origine de la recomposition des génomes est la ségrégation. Cette dernière provient du

positionnement des chromosomes homologues (venant du père et de la mère) avant la

première division : selon leur position par rapport au plateau de métaphase, les cellules

filles contiendront un mélange de chromosomes provenant du père et de la mère (Figure

6).

La reproduction asexuée

Il existe dans le monde du vivant de nombreuses façons de se reproduire sans sexe.

Une première façon est l’absence de méiose et de fécondation : à ce moment-là, les des-

cendants sont produits par mitose. Cela peut notamment s’observer chez les plantes à

travers la reproduction végétative, mais également par la fragmentation chez de nom-

breux invertébrés (Bell, 1982). Une deuxième façon de se passer du sexe est de modifier

la méiose et/ou la fécondation, c’est ce qu’on appelle communément parthénogenèse,

ou agamospermie chez les plantes. Les variantes de la parthénogenèse sont nombreuses,

mais les plus communes sont l’endomitose, l’automixie et l’apomixie (Figure 7, et voir

de De Meeûs et al., 2007 pour une vue d’ensemble des modes de reproduction asexuée).

Selon le type de parthénogenèse, la recomposition du génome est encore possible mais

son étendue reste moins importante que dans le cas de la reproduction sexuée de type

allofécondante (par opposition à autofécondante, ce type de reproduction requiert deux
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Figure 7 – Figure inspirée de Lefèvre et al. (2016) illustrant les trois principaux types de
parthénogenèse : l’automixie (A), l’apomixie (B) et l’endomitose (C). Ici, seul le cas de l’automixie
avec fusion des premiers produits de méiose est illustré, mais il existe d’autres types d’automixie.

parents). Dans le cas de l’autofécondation ou de la parthénogenèse automictique, l’homo-

zygotie des descendants va inévitablement augmenter au fur et à mesure des générations

(Gillespie, 2004). De plus, le fait que ces modes de reproduction ne requièrent par la fu-

sion entre gamètes provenant d’individus distincts, la dispersion entre populations n’aura

pas les mêmes conséquences sur les flux géniques que dans le cas de l’allofécondation.

Ainsi, les modes de reproduction vont inévitablement influencer la variance génétique

ainsi que la structure génétique des populations (Eckert et al., 2010).

4.3 Approches théoriques sur l’évolution du sexe et de la recombinaison

Nous avons précédemment abordé le fait qu’un des bénéfices de la reproduction

sexuée ayant longtemps été reconnu est le fait qu’elle génère de la diversité génétique.

Cette hypothèse peut paraitre assez triviale suite à la description de la méiose, et de sa

conséquence sur le brassage génétique. Néanmoins le sexe n’augmente pas toujours la

variabilité génétique, et même dans les cas où il l’augmente, il n’est pas toujours béné-

fique d’augmenter la diversité (Otto, 2009). Les résultats émanant des premiers travaux

théoriques sur l’évolution du sexe et de la recombinaison ont montré que la recombi-
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naison tend à être défavorisée dans un environnement constant (i.e. lorsque l’optimum

phénotypique ne varie pas dans le temps, Kimura, 1956; Nei, 1967; Dolgin et Otto, 2003,

mais voir Vanhoenacker et al., 2018). Ce résultat découle en fait du principe de réduction

(Feldman et al., 1980) : dans le cas où l’environnement est constant dans le temps et que

les individus sont soumis à une sélection stabilisante (Encadré 2), alors l’augmentation

de la diversité conduit à une réduction de la valeur sélective moyenne à l’échelle de la po-

pulation. Ainsi, le système de reproduction associé à la variance génétique la plus faible

aura une meilleure valeur sélective à l’échelle de la population et sera alors favorisé. Par

la suite, différents modèles ont exploré des situations plus dynamiques en considérant

une sélection directionnelle (Charlesworth, 1993; Barton, 1995a; Vanhoenacker, 2018, et

Encadré 2), ou un apport continue en mutations (équilibre mutation-sélection, Feldman

et al., 1980; Charlesworth, 1990; Barton, 1995a; Otto et Feldman, 1997). Pour com-

prendre leurs résultats, il est important de définir la notion de déséquilibre de liaison.

Le déséquilibre de liaison (D) est une mesure de l’association génétique entre les allèles

présents à différents locus. Prenons par exemple deux locus bialléliques A et B, avec deux

allèles A et a qui ségrégent au locus A et les allèles B et b au locus B. Si on suppose

que les allèles A et B sont avantageux - c’est-à-dire qu’ils augmentent la valeur sélective

- alors le déséquilibre de liaison entre les allèles présents aux deux locus peut être écrit

comme :

D = freq(AB)× freq(ab)− freq(Ab)× freq(aB) (6)

avec freq(XX) qui mesure la fréquence de l’haplotype XX. Dans cet exemple, on dit

que le déséquilibre de liaison est positif lorsque les génotypes extrêmes AB et ab sont

plus fréquents que les génotypes aB et Ab ; et négatif lorsque les génotypes aB et Ab

sont plus fréquents que les génotypes AB et ab. Ainsi, le signe et la valeur de D nous

renseigne sur l’abondance relative des haplotypes extrêmes par rapport aux haplotypes

intermédiaires.

Les résultats émanant de ces premiers modèles montrent que le bénéfice du sexe et

de la recombinaison dépend toujours d’un équilibre entre l’effet à court terme et à long
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terme de casser les déséquilibres de liaisons (Otto et Lenormand, 2002). L’effet à court

terme représente la conséquence directe de la destruction des associations génétiques sur

la valeur sélective moyenne des descendants. Par exemple, dans le cas où les associations

génétiques conféraient un avantage aux individus, leur destruction peut représenter un

coût : on parle de fardeau de recombinaison ou de ségrégation (Hadany et Comeron,

2008, Figure 8). L’effet à long terme représente la conséquence de la destruction des

associations génétiques sur la variance de la valeur sélective des descendants : en par-

ticulier, une plus grande variance permet à la sélection d’être plus efficace dans le cas

où l’environnement change (Figure 8). Les résultats des modèles considérant une sélec-

tion directionnelle ou un équilibre sélection-mutation montrent que pour qu’il y ait un

avantage à la reproduction sexuée, il est nécessaire qu’il y ait un déséquilibre de liai-

son négatif. Ce déséquilibre de liaison négatif peut être le fruit d’une épistasie négative

(Figure 8, Barton, 1995a) ou de la dérive génétique (effet de Hill et Robertson, Hill

et Robertson, 1966; Felsenstein, 1974; Otto et Barton, 1997; Barton, 1995b). En effet,

lorsque le déséquilibre de liaison est négatif, le sexe et la recombinaison permettent effec-

tivement d’augmenter la variance parmi les descendants, permettant alors une meilleure

adaptation (bénéfice à long terme, Figure 8). Néanmoins, si l’épistasie devient trop né-

gative, le coût à court terme sera très important par rapport au bénéfice à long terme,

diminuant ainsi le bénéfice du sexe et de la recombinaison (voir Barton, 1995a et Otto

et Michalakis, 1998 pour plus de détails).

Par la suite, d’autres modèles ont été développés en considérant des individus di-

plöıdes dans lesquels l’association génétique entre allèles au même locus devient im-

portante (nous y reviendrons dans le chapitre 7 du manuscrit) ; ou des interactions

interspécifiques (Otto et Nuismer, 2004).

42



F
ig

u
re

8
–

C
on

si
d
ér

on
s

u
n

lo
cu

s
av

ec
d

eu
x

a
ll
èl
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èr

es
(e

n
ro

u
ge

d
a
n

s
le

d
ia

g
ra

m
m

e
d

e
g
a
u
ch

e)
.
L

ig
n
e

d
u

d
es

su
s

:
lo

rs
q
u
’i
l
ex

is
te

u
n

e
ép

is
ta

si
e

n
ég

a
ti

ve
,
a
lo

rs
la

va
le

u
r

sé
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sé
le

ct
iv

e
(d

im
in

u
ti

on
d
e

la
m

oy
en

n
e

=
m
oy

(W
))

.
L

es
fi

g
u
re

s
d

e
la

li
g
n
e

d
u

b
a
s

il
lu

st
re

n
t

le
ca

s
o
ù
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4.4 La parthénogenèse géographique

Définition

Bien que de nombreux modèles aient été développés pour étudier l’effet d’un chan-

gement temporel de l’environnement sur l’évolution du sexe, étonnamment peu d’études

se sont intéressées à l’effet de la variation de l’environnement dans l’espace. Les mo-

dèles faisant exception ont pu montrer que la dispersion entre populations localement

adaptées peut générer des associations génétiques pouvant favoriser le sexe et la re-

combinaison (Pylkov et al., 1998; Lenormand et Otto, 2000). Néanmoins du fait que

ces études ne prennent en compte que deux populations, elles ne permettent pas de

comprendre l’origine de la parthénogenèse géographique, phénomène selon lequel la re-

production asexuée devient prédominante en limite d’aire de distribution, contrairement

au centre où la reproduction sexuée est majoritaire (Vandel, 1928; Tilquin et Kokko,

2016). Depuis l’observation effectuée par Vandel sur des espèces de charançons (Vandel,

1928), de nombreuses autres observations ont été effectuées chez des espèces provenant

d’un large éventail de taxons (Animaux : Glesener et Tilman, 1978; Bell, 1982; Law et

Crespi, 2002 ; Plantes : Bierzychudek, 1985 ; Algues brunes : Tatarenkov et al., 2005;

Hoshino et al., 2021). Plusieurs hypothèses (non exclusives) ont été émises quant au bé-

néfice de la reproduction asexuée en limite d’aire de distribution (Haag et Ebert, 2004;

Hörandl, 2009).

Hypothèses

La première hypothèse relève du fait que la reproduction asexuée facilite la colonisa-

tion de nouveaux habitats (on parle de la loi de Baker dans le cas de l’autofécondation,

Baker, 1955; Stebbins, 1957 ; ou d’assurance à la reproduction). En effet, si l’on imagine

qu’un individu situé sur un front d’expansion se retrouve dans un habitat dépourvu d’in-

dividu de la même espèce, alors l’individu en question pourra tout de même laisser des

descendants et établir une nouvelle population par reproduction asexuée, ce qui n’aurait

pas été possible par reproduction sexuée (puisqu’il est nécessaire qu’il trouve un individu
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d’un sexe différent : on retrouve là l’effet Allee).

Une autre hypothèse relève du fait que les asexués sont souvent issus de l’hybridation

entre espèces n’ayant pas développés de mécanismes stricts d’isolement reproducteur, or

l’hybridation est souvent accompagné d’une augmentation de la plöıdie chez les descen-

dants (Lundmark et Saura, 2006). Outre la polyplöıdie, les hybrides peuvent être plus

vigoureux grâce au phénomène de vigueur hybride ou d’hétérosis, généralement considéré

comme découlant du fait que l’hybridation génère des descendants qui ne seront pas ho-

mozygotes pour les mêmes mutations délétères, or les mutations délétères étant souvent

récessifs, les descendants seront ainsi associés à une valeur sélective plus élevée (Char-

lesworth et Willis, 2009). Cette vigueur permet aux descendants d’avoir une meilleure

capacité à persister dans des environnements plus perturbés que sont les habitats en

limite d’aire de distribution (Kearney, 2005; Lundmark et Saura, 2006). Bien que cette

hypothèse puisse être valide dans le cas des animaux où il existe une forte corrélation

entre hybridation, polyplöıdie et asexualité, cela ne semble pas être le cas chez les an-

giospermes (Lundmark et Saura, 2006; Hörandl, 2009). Une hypothèse assez proche de

celle-ci provient du modèle dit de “frozen niche variation”, qui suggère que les différentes

niches écologiques sont mieux occupées par des clones spécialisés dans des niches éco-

logiques précises plutôt que par des sexués plus généralistes (Vrijenhoek, 1994). L’idée

est que les espèces sexuées occupant des niches distinctes peuvent s’hybrider et géné-

rer des descendants qui seront spécialisés dans des habitats plus précis que les parents

(niches écologiques plus étroites). Dans le cas où chaque hybride est asexué, alors leur

niche écologique se congèle (“freeze”) et les clones utiliseraient l’espace de ressources de

manière plus efficace. Le fait que plusieurs clones utilisent l’étendue des ressources de

manière plus efficace qu’une population sexuée a été validée par des études empiriques

(voir références dans Hörandl, 2009). De plus, le modèle de Song et al. (2011) montre

que cette hypothèse permet effectivement d’obtenir la parthénogenèse géographique.

Les deux autres explications relèvent de phénomènes que nous avons déjà évoqués

précédemment. La première explication est basée sur le fait que la densité des populations

diminue en direction des limites d’aire de distribution. Dans ce cadre, nous avons déjà
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mentionné les modèles de Kirkpatrick et Barton (1997); Barton (2001a) et Polechová et

Barton (2015), qui étudient l’hypothèse selon laquelle les limites d’aires de distribution

émergent dû au flux de gènes maladaptés provenant du centre d’aire de distribution.

En fait, l’effet de cette asymétrie de flux de gènes pourrait également s’appliquer à

l’émergence de la parthénogenèse géographique : dans le cas où les populations sont

localement adaptées à leur environnement, si un mutant asexué adapté aux conditions

extrêmes émerge en limite d’aire de distribution, il peut rapidement être favorisé puisque

les combinaisons alléliques favorables aux limites d’aires ne seront pas cassées par la

recombinaison et la ségrégation. Dans le cas où il n’y a pas de reproduction sexuée, alors

les combinaisons alléliques favorables ne seront pas diluées par les combinaisons alléliques

adaptées au centre de l’aire de distribution. Cette hypothèse a notamment été étudiée

par Peck et al. (1998) par un modèle de simulation. Les auteurs obtiennent le motif de

parthénogenèse géographique dès lors que la fécondité des asexués est associée à un coût

(autrement dit, pour la même valeur de trait phénotypique, la probabilité qu’un asexué

laisse des descendants est plus basse qu’un sexué), permettant au sexe d’être maintenu

en centre d’aire. Néanmoins, de par la construction de leur modèle, il est difficile de faire

le lien entre leur résultat et les modèles sur l’évolution du sexe et ainsi de comprendre

pourquoi les asexués sont effectivement avantagés en limite d’aire de distribution.

La dernière hypothèse résulte du fait que les populations marginales sont souvent

associées à une densité amoindrie, ou persistent grâce à des phénomènes d’extinction-

recolonisation générant de fréquents goulots d’étranglement (Haag et Ebert, 2004). Toutes

ces caractéristiques des populations marginales impliquent une diversité génétique amoin-

drie par la dérive génétique (Encadré 2). Dans ces conditions, une reproduction sexuée

de type allofécondante va être à l’origine d’une augmentation de l’homozygotie, générant

de la dépression de consanguinité, défini comme le phénomène selon lequel la reproduc-

tion entre apparentés génère une diminution de la valeur sélective des descendants par

rapport aux cas où il seraient issus d’une reproduction entre individus non-apparentés

(Charlesworth et Charlesworth, 1987; Charlesworth et Willis, 2009). En revanche, les

asexués ne souffriraient pas de cette diminution de valeur sélective puisqu’ils n’ont pas
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Figure 9 – Photographie prise par Yann Fontana (Service Mer et Observation, Station Biologique
de Roscoff) d’une population de L. digitata à marée basse, Roscoff.

à se reproduisent avec des individus apparentés. Cette hypothèse fait néanmoins l’hy-

pothèse que les mutations délétères ne sont pas purgées, que ce soit par la reproduction

entre apparentés ou par dérive génétique (Glémin, 2003). Bien que cette hypothèse soit

plausible, sa validité n’a jamais été explorée par des modèles théoriques.

5 Modèle d’étude : Laminaria digitata (Hudson) J.V. Lamou-

roux 1813

5.1 Les laminaire : Définition, importance écologique et économique

Le terme laminaires (“kelps” en anglais) fait référence, au sens strict, aux algues de

l’ordre des Laminariales, classe des Phaeophyceae ; et au sens large aux grandes algues

brunes présentes dans les eaux froides formant des canopées sous marine (Robuchon,

2014, Figure 10). Que ce soit au sens strict ou au sens large, la canopée formée par

les laminaires diminue l’irradiance pour les algues adaptées à une luminosité plus faible

(Wernberg et al., 2005; Pedersen et al., 2014) ; elle constitue un substrat pour les orga-
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nismes épiphytiques (Bartsch et al., 2008) et un refuge pour certains animaux face à leurs

prédateurs (Bodkin, 1988). Ainsi, les forêts de laminaires sont considérées comme faisant

partie des écosystèmes les plus productifs (Filbee-Dexter, 2020), et - depuis quelques an-

nées - font particulièrement l’objet d’attentions dans le cadre des politiques de “carbone

bleu”, qui s’intéressent à la gestion du carbone dans les écosystèmes côtiers par l’inter-

médiaire d’organismes marins qui pourraient le capturer et le stocker (Herr et al., 2016;

Filbee-Dexter et Wernberg, 2020).

Les laminaires possèdent une valeur commerciale importante par leur grande concen-

tration en pigments, lipides, protéines et polysaccharides (Stengel et al., 2011). En par-

ticulier, les alginates – forme de polysaccharides - sont produits à partir des laminaires

et des algues de l’ordre des Fucales pour les industries cosmétiques, pharmaceutiques et

agroalimentaires en tant que stabilisant et gélifiant (Peteiro, 2018; Blamey et Bolton,

2018). Dans la plupart des cas, les laminaires utilisées dans ces industries sont récoltées

en mer (Bixler et Porse, 2011; Peteiro, 2018; Garineaud, 2021), bien que l’algoculture se

développe mondialement en s’inspirant des méthodes utilisées dans les pays asiatiques

(tel que pour Saccharina japonica et Undaria pinnatifida, Buschmann et al., 2017). Outre

les pressions anthropiques que peuvent représenter ces récoltes, les forêts marines font

également face aux effets du changement climatique. Le changement le plus documenté

est l’effet de la hausse graduelle de la température, ou l’effet des vagues de chaleurs

sur la distribution des espèces de laminaires (Harley et al., 2006, 2012; Filbee-Dexter et

al., 2020). En effet, la température affecte la croissance, la reproduction et la survie des

laminaires et est ainsi considérée comme un des facteurs abiotiques les plus importants

régissant leur aire de distribution (Lüning, 1990; Bartsch et al., 2008; Stuart-Smith et

al., 2017). De récentes publications ont d’ailleurs mis en évidence des changements d’aire

de distribution chez de nombreuses espèces de laminaires (Araújo et al., 2016; Smale,

2020; de Bettignies et al., 2021, Figure 11).
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Figure 10 – Figure empruntée de Smale (2020) illustrant la répartition géographique de diffé-
rentes espèces de laminaires (sens strict)

Figure 11 – Figure empruntée de Smale (2020) illustrant les zones qui ont été sujettes à une
augmentation de la température entre les années 1982 et 2018, en parallèle des relevés démogra-
phiques étudiant la densité des espèces de laminaires. Cette figure doit être mise en parallèle avec
la Figure 10 afin de faire le lien entre les relevés démographiques et la contraction ou l’expansion
des aires de distribution.
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5.2 L’aire de répartition de L. digitata

L’aire de distribution de L. digitata s’étend de Spitzberg, Norvège (79°N) jusqu’à

Quiberon, France (47°N) sur la côte Est de l’Atlantique et jusqu’à Long Island Sound,

Etats-Unis (41°N) sur la côte Ouest de l’Atlantique (Kain, 1979; Lüning, 1990; Bartsch

et al., 2016). Sur la côte Est, son aire de distribution se chevauche en grande partie avec

celle de L. hyperborea, espèce sœur, néanmoins leur habitat diffère : L. digitata occupant

la zone intertidale inférieure tandis que L. hyperborea occupe les parties subtidales (Fi-

gure 12, Robuchon et al., 2014b). Dans le Nord de sa distribution (Océan Arctique), L.

digitata est trouvée en sympatrie avec l’espèce Hedophyllum nigripes, dont la distinction

se fait principalement à l’aide de marqueurs moléculaires due à leur grande similarité

morphologique (Fredriksen et al., 2019).

5.3 Cycle de vie et longévité

Le cycle de vie de L. digitata a été décrit par Sauvageau (1916) (comme L. flexi-

cauli Le Joly) et Kylin (1916). Il consiste en une alternance entre une phase haplöıde

microscopique diöıque (gamétophyte femelle et mâle, Figure 13) et une phase diplöıde

macroscopique (sporophyte, Figure 14, Kain, 1979). La longévité des gamétophytes est

mal connue sur le terrain, mais peut atteindre plusieurs dizaines d’années en laboratoire

selon les conditions de température et d’intensité lumineuse (Lüning, 1990) - ce qui a

conduit certains auteurs à comparer leurs effets aux banques de graines (Chapman, 1987;

Hoffmann et Santelices, 1991) - ; tandis que la longévité des sporophytes est de l’ordre de

3 à 6 ans (Bartsch et al., 2008). Les gamétophytes microscopiques filamenteux ne sont

pas observables sur le terrain, mais diverses études ont mis en évidence leur présence à

l’aide d’outils génétiques (e.g. barcoding) sur les roches et coquilles (Robuchon et al.,

2014a) mais aussi en épiphytes ou endophytes sur des algues rouges (Garbary et al.,

1999; Hubbard et al., 2004; Bringloe et al., 2018).

Le sporophyte de L. digitata est constitué d’un crampon fixé au substrat rocheux,

d’un stipe flexible de forme cylindrique et d’une lame (ou thalle) plus ou moins découpée
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Figure 12 – Figure empruntée de Robuchon et al. (2014b) illustrant la zonation de l’habitat de
L. digitata, en haut de l’estran (entre -1 et +1m) et celui de L. hyperborea, présente en bas de
l’estran (entre -1 et -30m).
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Figure 13 – Figure illustrant le cycle de vie de Laminaria digitata qui consiste en l’alternance
d’une phase diplöıde macroscopique (sporophyte, cf. Figure 14) et d’une phase diöıque haplöıde
microscopique (gamétophyte).
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(Figure 14). Lorsque les sporophytes sont fertiles, la partie distale de la fronde se couvre

de sores (généralement de couleur plus foncée, Figure 14), à partir desquelles sont libérées

des méiospores (ou spores) haplöıdes (Sauvageau, 1916; Kylin, 1916). Les meiospores sont

en forme de poire et portent deux flagelles (ou hétérochontes), la taille des spores varie

de 8 à 9µm de long et 4 à 5µm de large (Kain, 1979). Malgré la présence des flagelles

ainsi qu’une réserve lipidique qui sert d’énergie pour la nage (Kain, 1964; Reed et al.,

1999), il est généralement considéré que la dispersion des méiospores est passive, c’est-

à-dire qu’elle dépend principalement des courants marins (Gaylord et al., 2002, 2006;

Schiel et Foster, 2006). La motilité des méiospores dure 24 à 72H (Kain, 1964; Billot

et al., 2003), après quoi elles perdent leurs flagelles et s’arrondissent en une sphère de

5µm de diamètre (Sauvageau, 1918). La germination de la spore consiste d’abord en la

formation d’un tube de germination, par lequel la cellule initiale fait passer la plupart

de son cytoplasme pour former la première cellule du gamétophyte qui se multiplie

ensuite par mitose (Kain, 1979). Les gamétophytes femelles produisent des oosphères

à partir des oogones (une oosphère par oogone) et les gamétophytes mâles produisent

des spermatozöıdes à partir des anthéridies (un spermatozöıde par anthéridie) (Lüning,

1981). Les gamètes femelles restent fixés sur les oogones et sécrètent dans le milieu des

phéromones qui déclenchent la libération des spermatozöıdes (Maier et Muller, 1986).

Suite à ce système de fécondation chimiotactique, le zygote diplöıde se développe pour

devenir un sporophyte.

La parthénogenèse chez L. digitata

Lorsqu’un gamétophyte femelle fertile est isolé avant la maturation des gamètes

mâles, les oosphères non fécondées peuvent se développer en parthénosporophyte (i.e.

un sporophyte formé par parthénogenèse, Kain, 1979). La morphologie des parthénospo-

rophytes est multiple : certains sont similaire à ceux obtenus par fécondation, d’autres

sont dépourvus de système de fixation ou d’autres semblent avoir perdu en partie ou

la totalité de leur polarité (Kain, 1979; Folefack, 1996). Folefack (1996) s’est également

intéressé à la plöıdie des cellules de parthénosporophytes à l’aide d’un cytomètre de
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Figure 14 – Schéma d’un sporophyte de L. digitata illustrant le crampon, le stipe, le méristème
et les lames. Les sores, tissus à partir desquelles sont libérés les méiospores, se forment sur la
partie distale des lames et sont de couleur plus foncée.

flux et observe des cellules diplöıdes, suggérant la duplication des chromosomes dans

l’oosphère au préalable des divisions. D’autre part, Oppliger et al. (2014) ont pu ob-

server la production de spores diplöıdes à partir de la moitié des 33 sporophytes de L.

digitata échantillonnés à la limite sud de l’aire de distribution (Quiberon), alors que la

majorité des sporophytes (67 sauf un) ne produisaient que des spores haplöıdes dans les

deux autres populations étudiées, situées au Nord de la Bretagne. À l’aide d’analyses

génétiques, les auteurs font l’hypothèse que les spores ont été produites par automixie

et leur culture en laboratoire ont permis de démontrer que ces spores étaient capables

de former des gamétophytes diplöıdes morphologiquement similaires aux gamétophytes

haplöıdes. Sous l’hypothèse que ces gamétophytes puissent donner des sporophytes sans

fécondation (formant ainsi des sporophytes par reproduction uniparentale), les auteurs

suggèrent la mise en place de la parthénogenèse géographique chez cette espèce.
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5.4 Niche écologique et température (sporophytes et gamétophytes)

Comme nous l’avons dit précédemment, la température est considérée comme le

facteur abiotique majeur déterminant la distribution géographique de L. digitata. Néan-

moins les gamétophytes et les sporophytes des algues sont souvent associés à différentes

niches thermiques (Wiencke et al., 1994). En laboratoire, les gamétophytes de L. digitata

survivent à des températures allant de -1.5 à 23°C pendant deux semaines (Bolton et

Lüning, 1982; Wiencke et al., 1994), tandis que la température limite supérieure pour

la survie des sporophytes a été déterminée à 21°C (Bolton et Lüning, 1982). Bien que

la température limite inférieure n’ait pas été déterminée en laboratoire, la présence de

L. digitata dans les eaux Arctique suggèrent que les sporophytes puissent survivre à

des températures allant en deçà de 0°C. La croissance des gamétophytes est considérée

comme optimale entre 10 et 18°C (Lüning, 1980), tandis que l’intervalle de température

est de 10 à 15°C pour les sporophytes (Perez, 1971; Bolton et Lüning, 1982). Pour la

fertilité, les températures optimales diffèrent légèrement : la reproduction des gaméto-

phytes est possible entre 5 et 15°C (Lüning, 1980) et est fortement inhibée à 0°C (Sjøtun

et Schoschina, 2002) et 18°C (Martins et al., 2017) ; la reproduction des sporophytes a

été considérée comme optimale à 10°C, ralentie en dessous de cette température (entre

1 et 5°C) et inhibée en deçà (particulièrement au dessus de 18°C, Bartsch et al., 2013).

Dans la nature, la période de fertilité des sporophytes le long des côtes bretonnes et en

Manche se situe entre Juin et Décembre (Perez, 1971), bien que certains sporophytes de

L. digitata puissent présenter des sores durant toute l’année (Cosson, 1976). La présence

de L. digitata est donc identifiée dans les eaux allant de 0°C à 18-19°C, puisque qu’en

dehors de cet intervalle la croissance et la reproduction sont défavorisées.

De récentes données sur les suivis de biomasse montrent une expansion de son habitat

en Arctique (Bartsch et al., 2016) et une réduction des populations du détroit du Pas de

Calais (Raybaud et al., 2013), confirmant les observations de la réduction de la biomasse

effectuée par Cosson (1999) en Normandie. Or le modèle de niche de Assis et al. (2017)

prédit l’extinction des populations de L. digitata présentes en Bretagne, dans la Manche
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et jusqu’à l’embouchure de la Mer du Nord d’ici 2100. Néanmoins, les prédictions issues

de modèles de niche supposent que tous les individus et toutes les populations sont

adaptés aux mêmes conditions environnementales, bien que l’adaptation locale et/ou

la plasticité phénotypique pourraient rendre les populations plus résilientes face à une

hausse de température (Atkins et Travis, 2010; Valladares et al., 2014; Bennett et al.,

2019).

5.5 Etude relevant de la génétique des populations chez L. digitata

Au début de ma thèse, seules les études à l’échelle de la Bretagne étaient disponibles,

à l’exception de celle effectuée par Brennan et al. (2014) en Irlande. Toutes ces études

ont été effectuées à l’aide de marqueurs microsatellites, dont sept développés par Billot

et al. (1998), trois par Brennan et al. (2014) et dix par Coelho et al. (2014) sur L.

ochroleuca, espèce soeur. En effet, parmi les 15 marqueurs originellement développés par

Coelho et al. (2014), dix permettent l’amplification de séquences microsatellites chez L.

digitata malgré la possible présence d’allèles nuls. Afin de comprendre l’apport de mes

résultats de thèse sur la structure et la diversité génétique chez L. digitata, nous allons

brièvement synthétiser les principaux résultats découlant des études précédant ma thèse.

L’échantillonnage hiérarchique de Billot et al. (2003) a permis de mettre en évidence

qu’une différenciation génétique significative était observée à partir de 10km. De plus,

les auteurs identifient des populations particulièrement isolées, associées à des valeurs de

FST d’environ 0.5, contrairement aux autres populations associées à des valeurs de FST

d’environ 0.05. Les auteurs suggèrent alors l’importance de la discontinuité du substrat

rocheux qui pourrait représenter une barrière à la dispersion ; de même que les courants

marins qui pourraient favoriser la connectivité entre certaines populations comme en

isoler d’autres (Billot et al., 2003). Cette conclusion a également été retrouvée par les

travaux de Valero et al. (2011). Par la suite, un échantillonnage encore plus fin a été

effectué par Robuchon et al. (2014b) le long des côtes bretonnes. Cette étude a mis en

évidence que dans un site isolé (Baie de Saint Malo), la différenciation génétique était

significative à une échelle d’un km.
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Outre la différenciation génétique, les trois études ont pu montrer que la diversité gé-

nétique (obtenue par un nombre variable de marqueurs microsatellites) était plus faible

dans les populations situées en limite Sud de l’aire de distribution (correspondant au

Sud de la Bretagne), ainsi que dans les populations précédemment identifiées comme

isolées (Billot et al., 2003; Valero et al., 2011; Robuchon et al., 2014b). Le fait que les

populations du Sud de la Bretagne soient associées à une diversité génétique particu-

lièrement basse à l’échelle de la Bretagne a été retrouvé par Couceiro et al. (2013). De

plus, à l’aide d’une méthode d’assignation, l’étude de Couceiro et al. (2013) a permis de

montrer que les populations situées au Sud de la Bretagne représentaient des populations

puits, contrairement aux populations situées à l’Ouest de la Bretagne (situées dans le

Parc Marin d’Iroise) représentaient des populations source. À l’exception de la publi-

cation d’Oppliger et al. (2014) sur l’observation des spores diplöıdes à Quiberon, tous

les résultats découlant des études sur la diversité génétique suggèrent une reproduction

allogame chez cette espèce.

Valero et al. (2011) se sont également intéressé à la différenciation génétique tem-

porelle chez différentes populations bretonnes et trouve que la différenciation génétique

était significativement différente dans le temps seulement pour la population de Saint-

Malo, précédemment identifiée comme isolée par les courants marins. Finalement, l’étude

de Brennan et al. (2014) combine l’étude de la structure de population effectuée sur 16

populations situées dans le chenal reliant le lac Strangford Narrows avec la mer d’Irlande

(Irlande du Nord), avec un modèle hydrodynamique. Bien que les résultats obtenus à par-

tir de leurs deux approches ne soient pas parfaitement en accord, les auteurs soulignent

néanmoins l’influence des courants côtiers dans la connectivité, et donc, la structure

génétique des populations.

6 Objectifs de thèse

Ma thèse se dessine en trois grandes parties.

1. Afin d’identifier les facteurs historiques et adaptatifs responsable de la distribution
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géographique de Laminaria digitata :

(a) Nous avons voulu reconstituer l’histoire phylogéographique de cette espèce, et

étudier en particulier si les populations de L. digitata de la côte Ouest de l’At-

lantique provient d’une colonisation post-glaciation à partir des populations

situées à l’Est de l’Atlantique (Europe).

(b) Nous avons voulu détecter des signaux d’adaptation locale face à la tempé-

rature à partir de populations échantillonnées à travers l’aire de distribution

Européenne.

2. L’importance des processus neutres dans la structure spatiale et temporelle des

populations naturelles a été analysée à l’échelle de la Bretagne afin de comparer

des populations en limite d’aire (écologique et/ou géographique) aux populations

centrales (“core populations”). Dans ce cadre nous nous sommes particulièrement

intéressés à :

(a) Quantifier l’importance de la discontinuité de l’habitat rocheux ainsi que des

courants marins par rapport à la distance géographique sur la différenciation

génétique

(b) Quantifier l’effet de l’isolement et de la marginalité dans la différenciation

génétique temporelle

(c) Comparer les systèmes de reproductions et les processus démographiques pré-

sents dans une population en limite d’aire (Quiberon) par rapport à une po-

pulation située en centre d’aire de distribution (Roscoff)

3. Dans le but d’approfondir l’influence du changement de système de reproduction

dans l’adaptation parmi les populations marginales, nous nous sommes intéressés

à la validité de deux hypothèses émises pour expliquer la parthénogenèse géo-

graphique à l’aide d’une approche analytique et de simulations. Ces hypothèses

sont :

(a) L’hypothèse liée à l’adaptation locale (maintien de génotypes adaptés aux

conditions extrêmes par reproduction asexuée), que nous avons exploré à l’aide
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du modèle développé par Polechová et Barton (2015) pour prendre en compte

les dynamiques éco-évolutives en limite d’aire

(b) L’hypothèse de Haag et Ebert (2004) sur l’effet de la dépression de consangui-

nité, que nous avons exploré à l’aide d’un modèle en ı̂les pour étudier l’effet

de la structure spatiale de populations constituées d’individus diplöıdes.
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Deuxième partie

Influence des facteurs historiques et

adaptatifs sur la distribution

géographique de L. digitata
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L’objectif de cette partie est d’analyser les effets historiques et adaptatifs nous per-

mettant de mieux comprendre la distribution géographique de L. digitata. Dans le cha-

pitre 1, nous avons entrepris une analyse phylogéographique afin d’identifier les processus

historiques et démographiques à l’origine de la distribution géographique actuelle. Dans

le chapitre 2, nous avons étudié les réponses phénotypiques en parallèle des données gé-

nétiques dans le but de détecter des signaux d’adaptation locale face à la température

de l’eau.



Chapitre 1

Étude phylogéographique

Article associé : Neiva J., Serrão E. A., Paulino C., Gouveia L., Want A., Tamigneaux

E., Ballenghien M., Mauger, S., Fouqueau L., Engel-Gautier C., Destombe C., Valero M.

(2020). Genetic structure of amphi-Atlantic Laminaria digitata (Laminariales, Phaeo-

phyceae) reveals a unique range-edge gene pool and suggests post-glacial colonization of

the NW Atlantic. European Journal of Phycology

Dans cette étude nous avons voulu décrire la structure et la diversité génétique à

travers la totalité de l’aire de distribution de L. digitata à l’aide de données génétiques

obtenus à partir de 12 marqueurs microsatellites. L’étude comprend 14 populations, dont

quatre situées en Bretagne, une en Normandie, deux au Royaume-Uni, une en Islande,

trois en Norvège et enfin trois en Atlantique Ouest. L’étude de la structure et de la diver-

sité génétique ont été effectuées dans le but de retracer l’histoire phylogéographique de L.

digitata à travers son aire de distribution. En effet, sachant que l’expansion progressive

à partir de populations sources devrait laisser des signaux sur la diversité génétique (dus

aux effets de “gene surfing”, ou de goulots d’étranglements, cf. Introduction), nous avons

voulu étudier si les populations de L. digitata situées de part et d’autre de l’Atlantique

Nord ont persisté durant la dernière période glaciaire (“Last Glacial Maximum”), comme

suggéré par les résultats provenant d’Assis et al. (2018).

Les résultats sur la structure génétique montrent que les populations peuvent être
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Chapitre 1. Étude phylogéographique

divisées en trois clusters génétiques majeurs, dont un situé en Bretagne, un en Europe

du Nord et un dans l’Ouest de l’Atlantique. Les résultats de diversité génétique sug-

gèrent l’existence de deux refuges glaciaires dans l’Atlantique Est (Bretagne et Nord de

l’Europe), suggérée par une grande diversité génétique au sein des refuges et une forte dif-

férenciation génétique entre populations formant chaque refuge. La forte différenciation

génétique entre l’Atlantique Ouest et Est semble favoriser l’hypothèse que les popula-

tions à l’Ouest ont survécu à la dernière période glaciaire. Néanmoins la faible diversité

génétique ainsi que le faible nombre d’allèles privés vont plutôt en faveur du fait que ces

populations aient été recolonisées à partir de refuges situées à l’Est de l’Atlantique.

Due à une mauvaise identification des individus récoltés sur le terrain (confusion

entre Hedophyllum nigripes et L. digitata), le nombre de populations échantillonnées sur

la côte Ouest a été restreint. Une augmentation du nombre de populations et/ou une

augmentation du nombre de marqueurs microsatellites pourraient permettre d’avoir une

meilleure estimation de la diversité génétique et nous permettre de mieux distinguer les

hypothèses sur l’origine des populations de L. digitata en Atlantique Ouest.
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Genetic structure of amphi-Atlantic Laminaria digitata (Laminariales,
Phaeophyceae) reveals a unique range-edge gene pool and suggests post-glacial
colonization of the NW Atlantic
João Neiva a, Ester A. Serrão a, Cristina Paulino a, Licínia Gouveia a, Andrew Want b,
Éric Tamigneaux c, Marion Ballenghienc, Stéphane Mauger d, Louise Fouqueaud, Carolyn Engel-Gautierd,
Christophe Destombe d and Myriam Valero d

aCentro de Ciências do Mar (CCMAR), Universidade do Algarve, Portugal; bHeriot-Watt University, Stromness, Orkney, UK;
cMerinov and Cégep de la Gaspésie et des Îles, 167 La Grande Allée Est, G0C1V0 Grande-Rivière (Qc), Canada; dUMI EBEA 3614,
Evolutionary Biology and Ecology of Algae, CNRS, Sorbonne Université, UC, UACH, Station Biologique de Roscoff, CS 90074,
Place Georges Teissier, 29688 Roscoff cedex

ABSTRACT
In the North-east (NE) Atlantic, most intertidal fucoids and warm-temperate kelps show unique low-latitude gene pools
matching long-term climatic refugia. For cold-temperate kelps data are scarcer despite their unique cultural, ecological and
economic significance. Here we test whether the amphi-Atlantic range of Laminaria digitata is derived from past glacial
survival (and vicariance) in both NE and North-west (NW) Atlantic refugia (as suggested by niche modelling), or post-
glacial (re)colonization (as suggested by low mtDNA divergence). We screened 14 populations from across the species range
for 12 microsatellite loci to identify and map major gene pools and refugia. We assessed if NW Atlantic survival was
supported by unique endemic variation, and if genetic diversity and structure were, as predicted from larger hindcasted
glacial ranges, higher in the NE Atlantic. Microsatellite data subdivided L. digitata into three main genetic groups matching
Brittany, northern Europe and the NW Atlantic, with finer-scale sub-structuring within European clusters. The relatively
diverse NE Atlantic lineages probably survived the Last Glacial Maximum along unglaciated periglacial shorelines of the
Armorican and Celtic Seas (Brittany cluster) and Ireland (northern European cluster), and remain well differentiated
despite their relative proximity. The unique Brittany gene pool, at the contemporary European rear edge, is projected to
disappear in the near future under high greenhouse gas emission scenarios. Low allelic diversity and low endemism in the
NW Atlantic are consistent with recent post-glacial colonization from Europe, challenging the long-standing hypothesis of
in situ glacial survival. Confusion with Hedophyllum nigripes may have led to underestimation of regional diversity of L.
digitata, but also to overestimation of its presence along putative trans-Atlantic migration routes. Partial incongruence
between modelling and genetic-based biogeographic inferences highlights the benefits of comparing both approaches to
understand how shifting climatic conditions affect marine species distributions and explain large-scale patterns of spatial
genetic structure.
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Introduction

The extreme environmental shifts associated with the
Quaternary glacial cycles (2.5 Ma ago to present) are
among the most important factors shaping present-day
bio- and phylogeographic patterns across the northern
hemisphere. During glacial stages, such as the Last
Glacial Maximum (LGM, 26–19 ka BP), the expansion
of the cryosphere buried the Arctic and adjacent con-
tinents and shorelines under kilometre-thick ice sheets,
ice shelves and perennial sea ice, causing the extirpation
of coastal assemblages frommuch of their modern cold-
temperate distributions. In the North-east (NE)
Atlantic, the Eurasian ice sheet spread from the
Severnaya Zemlya archipelago (Russia’s Arctic) to the
British Isles across the emerged Kara, Barents and
North seas, and reached as far south as Ireland
(Brochmann et al., 2003). Iceland had a smaller,

separate ice cap, but ice margins extended into the
shelf break (Hubbard et al., 2006). In the North-west
(NW) Atlantic, the Laurentide ice sheet spread across
the modern Hudson Bay and the Canadian Arctic
Archipelago to connect with the Greenland ice sheet
(Carlson & Winsor, 2012). It reached as far south as
Cape Cod, although some coastal regions such as Grand
Banks off Newfoundland remained relatively ice-free
(Carlson & Winsor, 2012). As a direct result of glacial
ice and the southward position of isotherms, marine
species’ ranges reached lower latitudes and were in
general more latitudinally compressed. Amphi-
Atlantic species were also presumably disconnected,
because there are no island chains at mid-latitudes
that could have provided habitat stepping stones, a
role that Iceland and southern Greenland currently
play.
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Until the 2000s, the prevailing ‘tabula rasa’
hypothesis posited that most NW Atlantic temperate
rocky-shore biota had been completely extirpated
during the LGM and that present-day assemblages
had (re)colonized the area from the NE Atlantic (or
the Pacific) only post-glacially, during the last 13 ka
or so (Vermeij, 1991; Ingólfsson, 1992). This view
was based on the comparatively low species pool of
the NW Atlantic, and the dominance of amphi-
Atlantic (i.e. present also in Europe) and, to a lesser
extent, amphi-boreal (i.e. Pacific immigrants) species,
mirrored by few true NW Atlantic endemics. This
apparent asymmetry was attributed to the equator-
ward compression of isotherms and apparent scarcity
of suitable rocky substrate south of the Laurentide ice
sheet. Upgraded species lists, and particularly the
advent of molecular data and niche-modelling
approaches, have allowed much stronger inferences
regarding putative locations and extension of climatic
refugia, as well as levels and timing of trans-Atlantic
divergence, and helped resolve this dichotomy of
glacial survival versus post-glacial colonization. The
current paradigm is much more nuanced and
acknowledges that, at least among invertebrates and
macroalgae, both scenarios were common (Wares &
Cunningham, 2001; Waltari & Hickerson, 2013; Li et
al., 2016; Assis et al., 2018a; Bringloe & Saunders,
2018).

Post-glacial colonization versus long-term persis-
tence (and isolation) are expected to leave distinct
genetic signatures (Wares & Cunningham, 2001;
Maggs et al., 2008; Li et al., 2015; Bringloe &
Saunders, 2018). Under the scenario of post-glacial
colonization, higher diversity (and structure) is
expected in the source population, because successive
founder events, gene surfing and priority effects
would prevent most genetic diversity from progres-
sing along expansion areas. Genetic differentiation
among NW and NE Atlantic basins would also be
expected to be low, because alleles should be shared
with (or derived from) NE Atlantic populations, at
least higher latitude ones. Conversely, in a scenario of
survival in NW Atlantic refugia, some trans-Atlantic
phylogeographic divergence and unique alleles are
expected, and levels of genetic diversity are predicted
to be greater. These predictions are, of course, con-
tingent on additional factors, including life-history
traits such as dispersal ability, habitat structure, and
also the long-term size and location of refugial areas
across the Atlantic. For instance, if glacial ranges
were very small and/or largely non-overlapping with
modern ranges, persisting genetic diversity may be
extremely low and resemble the bottleneck effects
experienced along expanding fronts. Conversely, sec-
ondary contact of distinct gene pools can lead to
unexpected diversity throughout post-glacially colo-
nized areas (Petit et al., 2003; Neiva et al., 2018).

Canopy-forming brown seaweeds have been pivo-
tal to understanding these biogeographic and genetic
consequences of past climatic shifts in the N Atlantic,
including, in a few studies, patterns of trans-Atlantic
colonization/persistence (Olsen et al., 2010; Assis et
al., 2016a, 2016b, 2018b, 2018a; Lourenço et al., 2016;
Neiva et al., 2016, 2018; Bermejo et al., 2018; Wilson
et al., 2019). Fucoids (e.g. Fucus ceranoides), warm-
temperate kelps (e.g. L. ochroleuca) and red seaweeds
(Provan & Maggs, 2012; Li et al., 2016) frequently
feature high geographic structuration and high
genetic diversity and/or endemism in low-latitude
refugial areas, often corresponding to modern species
rear edges, when compared with more northern
regions which were colonized post-glaciation.
Surprisingly, and notwithstanding their cultural, eco-
logical and economic importance, there is much less
information regarding spatial genetic structure for
cold-temperate kelps (e.g. Laminaria digitata, L.
hyperborea, Alaria esculenta, but see Luttikhuizen et
al. (2018) and Neiva et al. (2018) for Saccharina
latissima).

A recent study modelling the dynamic geographic
distributions of Atlantic kelps across the last glacial-
interglacial transition found that the amphi-Atlantic
kelp L. digitata had suitable climatic conditions dur-
ing the LGM to subsist in both the NE and NW
Atlantic, with wider ranges in the NE (Assis et al.,
2018a, their fig. S6). Nonetheless, some environmen-
tal features can be important but difficult to model.
Survival of coastal organisms in Iceland, for instance,
remains contentious, as sea ice and/or ice shelves
seem to have persisted year-round (Hubbard et al.,
2006; Ingólfsson, 2009). Biotic interactions can also
control distributions: L. digitata is outcompeted at
>1.5 m below Lowest Astronomical Tide (LAT) by
L. hyperborea (Kain & Jones, 1975; Lüning, 1979),
and in disturbed habitats (e.g. after storms) by the
annual Saccorhiza polyschides (Engelen et al., 2011).
This species may thus be less able to colonize deeper
or less pristine waters, including thermally buffered
offshore banks (Assis et al., 2016a), becoming more
vulnerable to unfavourable intertidal (e.g. air tem-
perature) climates. Seaweeds may also exhibit multi-
ple gene pools within a single refugial area (Neiva et
al., 2012), for example resulting from independent
colonizations or local barriers, that cannot be directly
distinguished using modelling approaches. Finally,
predictions may be compromised to some extent by
species misidentifications, as reported particularly in
the NW Atlantic (Longtin & Saunders, 2015).

The actual extent of LGM distributions and, more
relevant here, of long-term climatic refugia (the over-
lap of glacial-interglacial ranges) of L. digitata in the
NW and NE Atlantic remains somewhat uncertain,
raising the question of how important climatic refu-
gia have been (e.g. as opposed to intra- and trans-

2 J. Neiva et al.



Atlantic expansions) to the contemporary distribu-
tion and genetic architecture of this important sea-
weed. Assessing the population structure of this
species is also important because future climate
change is expected to produce important regional
contractions at low-latitude ranges where higher
levels of diversity and endemism are predicted to
occur (Assis et al., 2018a). This study describes the
large-scale genetic architecture of L. digitata, and
investigates whether L. digitata persisted, as suggested
by environmental niche models (ENMs), during the
LGM on both sides of the Atlantic. Using poly-
morphic microsatellite markers, we compared genetic
compositions across the Atlantic to (1) identify (and
map) major gene-pools and unique refugia, (2) assess
if NW Atlantic survival is supported by unique ende-
mic variation, and if so, (3) determine whether
genetic diversity and structure are, as predicted
from larger hindcasted glacial ranges, higher in the
NE versus NW Atlantic.

Materials and methods

Focal species

Laminaria digitata (Hudson) J.V. Lamouroux
(Laminariaceae, Phaeophyceae, Ochrophyta) is a bor-
eal perennial kelp with a cold-temperate to Arctic
distribution in the North Atlantic. It is distributed
from southern Brittany (France) and Long Island
(NY, USA) to Greenland and the Barents Sea, and
has also been reported from Svalbard and Novaya
Zemlya archipelagos well within the Arctic Circle
(Filbee-Dexter et al., 2019, and references therein).
In many regions, L. digitata forests occur along a
relatively narrow bathymetric range (−5 to 0 m
LAT), but they have been reported to occur at depths
of at least −15 m at higher latitudes (Adey & Hayek,
2011; Hop et al., 2012), where confusion with
Hedophyllum nigripes (J.Agardh) Starko, S.C.
Lindstrom & Martone (=Saccharina nigripes (J.
Agardh) Lontin & G.W.Saunders) is a possibility. In
the NW Atlantic, L. digitata has been genetically
confirmed from −30 to −10 m in multiple locations
(e.g. Bonne Bay in Newfoundland, Gary Saunders,
pers. comm.). This kelp has a typical heteromorphic
haploid-diploid life cycle, with large diploid sporo-
phytes (up to 2 m) alternating with microscopic male
and female haploid gametophytes. Short-range dis-
persal and local population dynamics are assumed
to be largely mediated by short-lived (<72 h before
settlement (Billot et al., 2003)) planktonic zoospores.
Using hierarchical sampling from 45 m to >100 km,
effective dispersal distance in this species is estimated
at less than 10 km (Billot et al., 2003; Robuchon et al.,
2014). However, there may be occasional long-dis-
tance migration events (e.g. via rafting of spore-

bearing blades or epiphytic microscopic gameto-
phytes) that can play an essential role for long-dis-
tance colonization (e.g. offshore islands, or newly
available habitat encountered during range expan-
sions), but they are not sufficient to prevent differ-
entiation even at relatively small regional scales
(Robuchon et al., 2014).

Sampling, DNA extraction and genotyping

Populations of L. digitata were sampled between 2004
and 2016 from six temperate sites in the NW Atlantic
(43–47º Lat.) and 11 sites in the NE Atlantic, between
southern Brittany, France (~47° Lat.) and Finnmark
in northern Norway (~70.5° Lat.), covering both
putative refugial and post-glacially colonized areas
(Table 1, Fig. 1). Minimum marine distances between
populations ranged from 5 to over 3500 km. At each
site, blade tissue was collected from 20–48 individuals
sampled randomly or along linear transects, but
always ensuring at least 1 m distance between indivi-
duals. Tissue samples were wiped cleaned from epi-
phytes and excess water when required and stored
dehydrated in silica-gel crystals until DNA extraction.

All individuals were genotyped for six microsatellites
developed for L. digitata (Billot et al., 1998) and for six
microsatellites developed for related L. ochroleuca
(Coelho et al., 2014; see Supplementary table S1 for a
summary of primer names, sequences, and amplification
details). Four Brittany populations (BIG, SAN, LIN and
HOU, see population names and locations in Table 1 and
Fig. 1) had been previously genotyped (in Robuchon et
al., 2014). Six other populations (CAE, PEC, FIN, LAN,
ICE and DON) were genotyped at Station Biologique de
Roscoff (SBR). Genomic DNA was extracted from 8–12
mg of dried tissue using the NucleoSpin 96 Plant II kit
(Macherey-Nagel GmbH & Co. KG, Düren, Germany)
following the manufacturer’s instructions. The lysis step
wasmodified and performed at room temperature for 1–
3 h instead of 65°C for 30 min. Microsatellite amplifica-
tion and scoring was performed as detailed in Robuchon
et al. (2014). Alleles were sized using the SM594 size
standard (Mauger et al., 2012) and scored manually
using the software GeneMapper 4.0 (Applied
Biosystems, Foster City, USA).

The four remaining populations (IDM, BOD, ORK
and RAN) were genotyped at Centro de Ciências do
Mar (CCMAR). PCR reactions were performed in a
total volume of 15 μl containing 125 μM of each
dNTP (Bioline, UK), 0.2–0.5 μM forward fluores-
cent-labelled primer FAM, NED, HEX, ROX and
0.5 µM reverse primer (MWG, France), 1.5–2.0 mM
MgCl2, 1× GoTaq® Flexibuffer, 0.5–1 U GoTaq®
FlexiDNA polymerase (Promega Corp., Madison,
USA), and 1 μl of 1:10 or 1:100 diluted DNA tem-
plate. Cycling conditions included an initial dena-
turation step at 94°C for 5 min, followed by 30
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cycles at 94°C for 30 s, a primer-specific annealing
temperature (Ta) for 30 s, and 72°C for 45 s, and a
final extension at 72°C for 10 min. Amplified frag-
ments were separated using an ABI PRISM capillary
sequencer 3130XL Genetic Analyzer (Applied
Biosystems, CCMAR, Portugal). Alleles were manu-
ally scored in STRand 2.4.110 (Toonen & Hughes,
2001) using the 500 LIZ™ size standard (Applied
Biosystems, California, USA).

The two datasets were not directly comparable. Data
were merged by transforming the called alleles (not raw
allele sizes) in the CCMAR dataset into corresponding
called alleles in the Roscoff dataset. The correspondence
between called alleles was performed by genotyping in
both laboratories a panel of 32 individuals from 11
locations covering our sampling area. Called alleles
were then regressed and linear relationships were used
to extrapolate the sizes of alleles sampled in only one of
the datasets (Supplementary table S2). This calibration
allowed correcting for systematic differences in allele
size scoring attributable to different sequencers, labelled
primers, size standards and scoring software and cri-
teria (Supplementary fig. S1).

Genetic analyses

Summary statistics of genetic diversity within popu-
lations, including allele frequencies, mean (Am) and
standardized (Astd) allelic richness, Nei’s gene diver-
sity or expected heterozygosity (HE), observed hetero-
zygosity (HO), multi-locus inbreeding coefficients
(FIS) and number of private alleles were calculated
with GENETIX 4.05 (Laboratoire Génome,
Populations, Interactions, Université de Montpellier
II; http://kimura.univ-montp2.fr/genetix) and the R
package standArich v1.0 (available at http://alberto-
lab.blogspot.pt/p/code.html). The same statistics were
also computed for three selected regions,

corresponding broadly to the NW Atlantic (npop=3,
three other sampled populations were found to be
Hedophyllum nigripes, see below), northern Europe
(npop=6) and Brittany (npop=5).

Pairwise differentiation (Jost’s D, Weir and
Cockerham Θ) of populations was calculated with the
R package diveRsity 1.9 (Keenan et al., 2013). Genetic
structure was analysed at multiple spatial scales using
STRUCTURE 2.3 (Pritchard Lab, Stanford University;
http://pritchardlab.stanford.edu/structure.html) with-
out any prior population assignments. A range of
assumed populations (K, set sequentially from 1 to 13)
was run 10 times using a burn-in of 5 × 105 iterations
and a run length of 1 × 106 iterations. Structure
Harvester web v0.6.94 (http://taylor0.biology.ucla.edu/
structureHarvester/) was used to summarize assign-
ment results across independent runs. Structure ana-
lyses were complemented with a discriminant analysis
of principal components (DAPC) implemented in the R
package adegenet 2.1 (Jombart et al., 2008). The ‘best’
number of higher-level genetic clusters was assessed
after checking the ΔK criterion (Evanno et al., 2005),
the Bayesian information criterion (BIC), exploratory
principal component analysis (PCA, adegenet) and fac-
torial correspondence analysis (FCA, in GENETIX v.
4.05.2). Isolation-by-distance was assessed plotting geo-
graphic (minimum coastal routes in metres, as mea-
sured in Google Earth Pro v. 7.3.2.5776) and genetic
(FST) distances and significance was assessed using
Mantel tests using the R package vegan. Signatures of
recent genetic bottlenecks in the NW Atlantic were
assessed under a two-phase mutation model using the
software BOTTLENECK v1.2.02 (Piry et al., 1999).

Results

Three populations of Laminaria digitata from the
NW Atlantic could not be amplified for most loci,

Table 1. Geographic origin and genetic diversity of populations of Laminaria digitata sampled in this study.
Region
Population (Country) Code Lat. Long. n Am A69/A17 HE HO FIS PA (PA*) Collectors (Year)

NW Atlantic 69 3.08 3.500 0.16 2 (0)
Cape Elizabeth, ME (USA) CAE 43.5623 –70.1932 22 1.83 1.73 ± 0.09 0.061 0.064 –0.055 0 Gary Saunders (2005)
Halifax, NS (CAN) PEC 44.4915 –63.9135 24 2.08 2.34 ± 0.11 0.160 0.163 –0.019 0 Gary Saunders (2005)
Ille Madeleine, QC (CAN) IDM 47.2564 –62.0070 23 2.42 2.14 ± 0.15 0.212 0.205 0.034 2 Éric Tamigneaux (2016)
N Europe 129 8.83 8.473 ± 0.262 0.645 37 (20)
Finnmark (NOR) FIN 70.5429 25.6739 24 2.92 2.89 ± 0.09 0.441 0.362 0.183* 1 Morten Skage (2005)
Bodo (NOR) BOD 67.2757 14.5703 24 4.17 4.07 ± 0.12 0.462 0.389 0.162* 6 Michael Roleda (2015)
Bergen (NOR) LAN 60.3800 5.2682 24 4.25 4.13 ± 0.12 0.574 0.472 0.183* 4 Morten Skage (2004)
Stadour (ICE) ICE 65.0863 –22.3376 19 3.25 3.34 ± 0.07 0.454 0.412 0.096* 0 Karl Gunnarsson (2005)
Kirkwall Bay, Orkney (GBR) ORK 58.9935 –2.9563 17 4.17 4.58 0.511 0.452 0.120* 5 Andrew Want (2016)
Donegal (IRE) DON 54.6000 –8.2711 21 5.42 5.17 ± 0.13 0.600 0.599 0.001 7 Christine Maggs (2005)
Brittany 176 8.17 6.854 ± 0.32 0.520 30 (9)
La Bigne (FRA) BIG 49.6673 –1.8999 46 4.09 3.04 ± 0.25 0.390 0.411 –0.054 6 J. Guillaudeau & Lou Frotté (2011)
Rannick (FRA) RAN 48.7288 –3.9716 24 4.92 4.72 ± 0.14 0.512 0.508 0.007 3 Tânia Pereira (2011)
Santec (FRA) SAN 48.7130 –4.0349 26 6.27 5.01 ± 0.21 0.551 0.502 0.091* 4 Yann Fontana (2011)
Les Liniou (FRA) LIN 48.4865 –4.7804 47 6.00 4.63 ± 0.21 0.564 0.545 0.034 4 Yannis Turpin (2011)
Houat (FRA) HOU 47.3887 –2.9666 33 3.82 3.31 ± 0.17 0.522 0.487 0.069 2 Yann Fontana (2011)

Latitude (Lat.) and Longitude (Long.) in decimal degrees. n: individuals genotyped; Am: mean allelic richness; A17: standardized number of alleles;
HE: Nei’s gene diversity; HO: observed heterozygosity; FIS: multi-locus inbreeding coefficient (*if significant, 1000 permutations); PA: number of
private alleles; PA*: number of private alleles with n>5.
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and a barcode marker (cox1) revealed that they were
a distinct species (Hedophyllum nigripes; data not
shown). The remaining 14 populations produced a
total of 374 multi-locus genotypes with less than 25%
missing data (>8 loci), that were used in the analyses.
Microsatellite polymorphism within the 12 loci set
varied from 2 (Lo454-27) to 24 (Ld371) alleles per
locus, with a mean of 11.75 alleles per locus. Allelic
richness was inflated by the high number of low-
frequency alleles, dropping to 8.17 when excluding
alleles with a global frequency ≤0.0067 (less than 5
alleles in total). Gene diversity (HE) within popula-
tions ranged from 0.061 (Cape Elizabeth, Maine,
USA) to 0.600 (Donegal, Ireland), with high-latitude
European populations consistently showing signifi-
cant heterozygote deficiency (Table 1).

At the biogeographic scale, L. digitata was subdi-
vided into three main genetic groups corresponding

to Brittany, northern Europe and the NW Atlantic
(Fig. 1a), that could be easily recovered in exploratory
PCAs (Supplementary fig. S2a) and FCAs (not
shown). Structure clustering analyses revealed two
or three well-supported (ΔK > 1000, Supplementary
fig. S2b) and stable genotypic clusters, matching
PCA-defined clusters (Fig. 1b). The two European
clusters were further subdivided into smaller (K=5,
6, 9) genotypic clusters with weaker support
(Supplementary fig. S2b), but still showed stable com-
positions and a clear geographic signal. The ‘elbow’ in
DAPC BIC criteria (Supplementary fig. S2c) sup-
ported with some ambiguity K=11 clusters, corre-
sponding roughly to 10 NE genetic clusters plus a
single NW Atlantic cluster. These genetic clusters
matched to a large degree individual populations,
but with a high proportion of mismatched/admixed
individuals (data not shown). In STRUCTURE, K=11

Fig. 1. Sampling of Laminaria digitata and genetic structure inferred from multi-locus microsatellite genotypes. (a)
Sampling locations coloured according to genetic structure (see below). Black dots (NW Atlantic) indicate misidentified
collections of Hedophyllum nigripes. Modern shorelines (black solid lines) are superimposed over emerged unglaciated (grey
areas) and glaciated (ice sheets, white patterns) landmasses at the time of the LGM. The dotted line is an approximation of
perennial sea-ice during the LGM. (b) Hierarchical structure plots assuming K=3 (top), K=5 (middle) and K=9 (bottom)
genotypic clusters. Selected regional diversity indices are shown at the bottom. Different colours represent percentage
ancestry of each genotyped individual (vertical bars). (c) Discriminant Analysis of Principal Components (DAPC) scatter
plot (K=3) based on the same individual multi-locus genotypes, coloured according to the regions defined in (b). Note the
congruence between analyses.
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produced variable sample groupings between runs,
and thus this K value was not considered further.
When three clusters were imposed in the DAPC
analysis, they recovered the same STRUCTURE
groupings, with minimal mismatch/admixed indivi-
duals between regions (Fig. 1c). In this analysis, the
most discriminant function separated NW from NE
clusters (Supplementary fig. S3a).

The prediction of higher genetic diversity and geo-
graphic subdivision of L. digitata in the NE than in the
NW Atlantic was fully supported (Table 1, Fig. 1b,
bottom). NW Atlantic showed the lowest allelic and
genotypic diversity (Astd=3.5; HE=0.160) at the popu-
lation and regional levels (Fig. 2), with one or two
alleles dominating across all loci (0.64<fa<1).
BOTTLENECK results failed to support a recent bot-
tleneck in the NW Atlantic (or the other regions),
because no significant heterozygote excess was
detected (one-tailed Wilcoxon test, P < 0.05) and allele
frequency classes displayed a normal L-shaped distri-
bution (Supplementary table S3). Within the NE
Atlantic, genetic diversity was of the same order of
magnitude as in Brittany (Astd=6.854; HE=0.520) and
northern Europe (Astd=8.473; HE=0.645). Within the
latter, there was a clear latitudinal decrease in diversity
(Fig. 3). Pairwise FST ranged between 0.0045 (intra-
Brittany) and 0.6799 (Cape Elizabeth versus
Finnmark) (Supplementary fig. S4a). Absolute popu-
lation differentiation, as measured by Jost’s D, ranged
from 0.002 and 0.6129, corresponding to the same
comparisons as FST (Supplementary fig. S4b). Within
regions, pairwise population differentiation was
higher within northern Europe than within Brittany,
and lowest in the NW Atlantic (Fig. 2). The significant
signal of differentiation-by-distance in the whole NE
Atlantic (P = 0.001) was lost when the populations of
Brittany were removed (P = 0.251) (Fig. 4), but
Brittany alone (the only region in this study with
population pairs separated by distances below 500
km) showed a significant increase in genetic differen-
tiation with distance (P = 0.008).

Discussion

This study showed that Laminaria digitata is com-
posed of three major genetic clusters, two in the NE
(Brittany and northern Europe) and one in the NW
Atlantic. Brittany, the present-day European rear
edge (known range limit at HOU; Lüning, 1990;
Oppliger et al., 2014), is a biogeographic transition
zone (Spalding et al., 2007) long-identified as a
genetic hotspot for a diverse range of coastal species
(Provan et al., 2005; Hoarau et al., 2007; Neiva et al.,
2014). Its diversity probably reflects its proximity to
the LGM Armorican and Celtic shorelines, where
distribution models have identified vast areas of sui-
table unglaciated shallow-water habitat (Waltari &

Hickerson, 2013; Assis et al., 2018a; see also Assis et
al., 2014, 2016b; Neiva et al., 2014; Bermejo et al.,
2018).

The northern Europe cluster, sampled across more
distant locations, spread from former periglacial
(Ireland) to heavily glaciated (Iceland, N Norway)
regions. Ireland and possibly western Scotland are
the most likely sources of the extensive post-glacial
colonization of northern Europe (see also Gómez et
al., 2007; Hoarau et al., 2007; Neiva et al., 2016). Irish
and Scottish populations showed the highest allelic
diversity, and a clear decrease in allelic and genotypic
diversity towards higher latitudes was observed, with
minima in Iceland and Finnmark. Iceland has been
identified as a possible glacial refugium for cold-tol-
erant kelps (Assis et al., 2016a) and invertebrates
(Wares & Cunningham, 2001). Palaeo-environmental
reconstructions of the Icelandic ice sheet and ice
shelves (Hubbard et al., 2006), however, show that
these coastal areas may have been completely gla-
ciated (and hence inhospitable) during the LGM
(Ingólfsson, 2009; Coyer et al., 2011; Neiva et al.,
2018). This hypothesis is supported by the low diver-
sities of our Iceland and Finnmark samples which
could also be explained by their distance from south-
ern periglacial regions and/or the mainland. It is not
immediately apparent why northern European popu-
lations (Orkney, Norway, Iceland) exhibited consis-
tent heterozygote deficiencies, but this pattern does
not seem random. Its regional scope could indicate
some shift in mating-system or habitat characteristics
(e.g. lower tidal amplitudes) at higher latitudes lead-
ing to increased inbreeding or a Wahlund effect (e.g.
individuals reproducing in distinct reproductive win-
dows), but in the absence of data on reproductive
ecology, the underlying cause remains speculative.

The clear genetic discontinuity and the high num-
ber of non-shared (private) regional alleles suggests
that fine-scale geographic structuring across the older
Brittany/Ireland range dates back to the LGM, even if
more contemporary oceanographic regimes help fine-
tune the actual boundaries of each cluster (Nicastro et
al. 2020). This evolutionary pattern was previously
found in Palmaria palmata, Fucus serratus and
Ascophyllum nodosum (Provan et al., 2005; Hoarau
et al., 2007; Olsen et al., 2010), and pinpoints how
genetic structure in seaweeds can arise and be main-
tained at relatively small spatial scales within contin-
uous refugial areas (see also Neiva et al., 2012). This
segregation might also suggest that Brittany has con-
tributed little to the recolonization of northern
Europe, with most shared alleles probably represent-
ing unsorted polymorphisms.

Both Brittany and N Europe clusters were further
subdivided into smaller genetic sectors, correspond-
ing to single populations or pairs of contiguous popu-
lations. Distance may help explain the pattern in N
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Europe, and finer-scale studies may show additional
structuration. This pattern was striking in Brittany,
where minimum distances between contiguous
sampled populations from different clusters (e.g.
HOU/LIN, RAN/BIG) were of the order of 200 km,
a pattern previously observed in this region even
between populations sampled at smaller scales
(Billot et al., 2003; Robuchon et al., 2014). Obvious
differentiation was also detected between Cornish
and Scottish populations in Britain (King et al.,
2019), but not between populations separated by
less than 20 km in Northern Ireland (Brennan et al.,

2014), where instead of clear subdivisions only a
signal of isolation-by-distance was apparent.

The clear differentiation of the NW Atlantic and
European clusters seems to favour the hypothesis,
amply supported by niche modelling (i.e. presence
of suitable habitat (Assis et al., 2018a)), of local
LGM survival over post-glacial trans-Atlantic coloni-
zation from northern Europe. LGM survival however
would be reflected in higher regional genetic diversity
and unique private alleles, which was not the case.
Due to field misidentifications, the northern parts of
the Gulf of Saint Laurence and Newfoundland were
not sampled, thus the set of populations analysed
here may not represent the entire regional diversity
pool. Nonetheless, such low diversity is unexpected;
the Canadian Maritimes, like Brittany and Ireland,
are in the vicinity of periglacial regions just south of
the Laurentide ice sheet, and of formerly emerged
and unglaciated areas of the Grand Banks shelf to
the north-east. Several scenarios can account for such
a severe genetic bottleneck in this region.

The first, and perhaps the most plausible, scenario
entails the area actually undergoing post-glacial colo-
nization. In a stepping-stone, trans-Atlantic migra-
tion scenario, presumably involving a sequential
colonization of Iceland, southern Greenland and –
after reaching the American continent – Labrador

Fig. 2. Genetic diversity and differentiation of popula-
tions of Laminaria digitata within selected regions.
Above Nei’s gene diversity (HE) at population (box
plot) and regional (open stars) levels. Below Pairwise
differentiation of populations (Jost’s D) within regions.
Box plots depict the median (horizontal line), the 25th
and 75th percentiles (bottom and top of the box) and the
minimum/maximum values (horizontal lines). The box
plot’s width is proportional to sample size (number of
regions or pairwise comparisons).

Fig. 3. Latitudinal trend in genetic diversity within the N
Europe cluster. Black dots (and straight line) depict stan-
dardized allelic richness (A17) and open dots (and dotted
line) unbiased gene diversity (HE).

Fig. 4. Isolation-by-distance in Laminaria digitata.
Estimates of pairwise differentiation (FST) are plotted
against minimum marine distances (km) for (a) all NE
Atlantic populations (Mantel r = 0.814, P = 0.001) and
(b) separately for Brittany (Mantel r = 0.930, P =0.008)
and N Europe (Mantel r = 0.677, P = 0.006).
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and Newfoundland, regional genetic diversity would
have been extremely depleted by the time L. digitata
reached the Canadian Maritimes and New England.
Glacial eradication is interesting, since suitable habi-
tat was seemingly available and so many other
amphi-Atlantic seaweeds survived glacial advances
there (Li et al., 2016; Bringloe & Saunders, 2018;
Neiva et al., 2018). Perhaps its absence was not
related to lack of suitable habitat, but to not being
able to get there in the first place. L. digitata is not
buoyant and lacks long-lived dispersive stages
(Valero et al., 2011). Long-distance colonization
across the open sea is probably very rare and con-
tingent upon entanglement in drifting algal rafts and/
or extreme events. These seem necessary to explain
the colonization of remote sites such as Iceland and
Greenland, but may have never occurred (or rare
early colonizers never survived the initial establish-
ment stages) in the NW Atlantic.

It may even be possible, as for F. serratus and the
snail Littorina littorea, that trans-Atlantic crossing
has occurred only in the past few centuries associated
with maritime traffic (Brawley et al., 2009). The rela-
tively wide recorded distribution of L. digitata in the
western Atlantic (Sharp et al., 2008; Adey & Hayek,
2011; Merzouk & Johnson, 2011; Assis et al., 2018a,
their fig. S1e) appears to suggest an older establish-
ment, but modern (and probably historical) ranges
also seem to have been overestimated due to confu-
sion with Hedophyllum nigripes (Longtin & Saunders,
2015; Filbee-Dexter et al., 2019). Genetically con-
firmed records of L. digitata on the NW Atlantic
are restricted to temperate New England and the
Canadian Maritimes (Bringloe & Saunders, 2018,
fig. S16), whereas its presence along colder subarctic
regions has only been confirmed around Churchill
(Hudson Bay), but not in Labrador or the Canadian
Arctic (Gary Saunders, pers. comm.) where digitate
forms of H. nigripes also occur. Likewise, the species
has never been genetically confirmed from
Greenland, a presumably obligatory trans-Atlantic
stepping stone. Recent literature records and consul-
tations with local seaweed experts suggest its absence
there (Dorte Krause-Jensen, Susse Wegeberg, pers.
comm.; see also Krause-Jensen et al., 2012; Filbee-
Dexter et al., 2019), although additional efforts would
be required to confirm this. This apparent absence is
striking because in the NE Atlantic L. digitata reaches
the high Arctic archipelagos of Svalbard (genetically
confirmed, Inka Bartsch, pers. comm.) and Novaya
Zemlya (Filbee-Dexter et al., 2019).

Genetic bottlenecks may alternatively have occurred
despite the continued (but not static) presence of L.
digitata in the NW Atlantic. Its former glacial range
may have been extremely narrow, i.e. a true refugium.
Erosion of pre-glacial variation may have been intensi-
fied by periodic displacements associated with the

shoreline’s transgressions and regressions, which in
this shallow basin are of the scale of hundreds of kilo-
metres. Speculatively, sea-level effects may have been
further aggravated by shifts in substratum availability
and/or productivity (Graham et al., 2003; Fauvelot et al.,
2008). Finally, the mid-Holocene warming pulse
(around 6 ka BP) may have also played a role – niche
models, for instance, support temporary extirpation
from its modern rear edge in New England (Assis et
al., 2018a). The hypothesized regional genetic bottle-
neck was not supported by tests (BOTTLENECK),
because the NW Atlantic displayed significant hetero-
zygote deficiency and not, as expected, heterozygote
excess. However, heterozygosity and allele size-class
departures are quite transient, and thus much more
appropriate for detecting recent demographic shifts
rather than historical demography. The fixed (or nearly
so) microsatellite alleles that ‘defined’ the NW Atlantic
cluster (Supplementary fig. S3b) were not identified as
private because they were also detected (generally at
much lower frequencies) in European populations.
These loci however show many consecutive alleles
across their respective size ranges in European popula-
tions, so there is a possibility that allele sharing across
the Atlantic results, at least for some of them, from size
homoplasy rather than from recent shared ancestry.

Disentangling these competing scenarios of bottle-
necked LGM survival versus recent trans-Atlantic
colonization may require additional NW Atlantic
samples, both from nearby periglacial areas (e.g.
Newfoundland) and from potential migration routes
along Labrador (and potentially southern Greenland).
Independent molecular data may also help clarify this
issue. Laminaria digitata, unlike so many other
amphi-Atlantic seaweeds (Li et al., 2016; Bringloe &
Saunders, 2018; Neiva et al., 2018), does not show any
trans-Atlantic divergence at organelle markers, speci-
fically at the barcoding locus mt cox1 (McDevit &
Saunders, 2010; Bringloe & Saunders, 2018, fig. S16).
Unfortunately, monomorphism (or very low variabil-
ity) across the entire range, and also within the NE
Atlantic, shows that their resolution at the infraspe-
cific level is not adequate for phylogeographic
inference.

It is prudent to consider the potential negative
effects of ongoing climatic change at both southern
range edges. The distribution of L. digitata is pre-
dicted to contract in the 21st century at lower lati-
tudes, particularly in high CO2 emission scenarios. In
the NE Atlantic, these contractions appear particu-
larly problematic, because they forecast the complete
extirpation of L. digitata from Brittany and southern
England (Raybaud et al., 2013; Assis et al., 2018a),
and therefore the loss of the unique (and generally
diverse) genetic cluster present there. Fine-scale ana-
lyses of sea-surface temperature shifts in Brittany
over the past two decades (0.7°C on average) reveal
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that Brittany constitutes a mosaic of thermal condi-
tions, with colder western and north-western regions
being less affected by climatic change (Gallon et al.,
2014). Common-garden experiments also suggest the
existence of locally adapted thermal ecotypes in L.
digitata. Populations from south-western UK
(Cornwall), for instance, show higher resilience to
marine heat waves – as assessed in short-term heat-
shock experiments – than more northern ones (King
et al., 2019). Environmental heterogeneity, local refu-
gia and local adaptation might delay the decline of L.
digitata at its trailing edge, particularly in more
benign greenhouse-gas emission scenarios, but may
not be sufficient to ensure survival in the long term.

In the NW Atlantic, L. digitata is also predicted to
undergo a northward shift of uncertain magnitude.
Depending on climate model and study, the species is
projected to contract from Long Island to the northern
Gulf of Maine/Bay of Fundy (Wilson et al., 2019) or even
to the Gulf of St. Lawrence/Newfoundland (Assis et al.,
2018a). The global redistribution (and thus vulnerability)
of the unique NW Atlantic cluster is uncertain, as is, in
the absence of samples beyond the Maritimes, the exis-
tence of additional genetic groups. The consequences are
thus harder to forecast, but assuming a more extended
distribution into the Gulf of St. Lawrence/
Newfoundland, this genetic cluster, similar to the
European cluster, seems safeguarded from regional
extinction.

A few concluding remarks: L. digitata and H.
nigripes bear great morphological resemblance and co-
occur at the same intertidal/subtidal depths throughout
the entire confirmed range of L. digitata in the NW
Atlantic and in the European Arctic. Researchers
should be aware of this potential problem, and dou-
ble-check their material for established barcoding
(cox1) markers. Barcoding also seems the most cost-
effective approach to establish the actual range limits of
L. digitata in the NW Atlantic, where low genetic
diversity is apparently accompanied by some degree
of niche unfilling, as the species seems absent (unlike
in the NE Atlantic) from more Arctic environments.
Accurate distributional data and niche comparisons
across the Atlantic are necessary to explore this hypoth-
esis. Other markers (or populations) may be required to
settle the issue of glacial persistence versus post-glacial
colonization of the NW Atlantic, because the extreme
regional genetic bottleneck contradicts ENM-based
predictions. How European pools segregate and/or
admix throughout Cornwall and southern Ireland is
another interesting, open question. Monitoring this
southern range is advised given its ecological and eco-
nomic value and vulnerability, and because range shifts
are already being documented for related kelp species
(Schoenrock et al., 2019). Partial incongruence between
modelling and genetic-based biogeographic inferences
highlight the benefits of comparing both approaches to

understand how shifting climatic conditions affect mar-
ine species distributions and explain large-scale pat-
terns of spatial genetic structure.
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Chapitre 2

Adaptation locale, expérience en

jardin commun

Article associé : Liesner D., Fouqueau L., Valero M., Roleda M. Y., Pearson G. A,

Bischof K. Valentin K., Bartsch I. (2020). Heat stress responses and population genetics

of the kelp Laminaria digitata (Phaeophyceae) across latitudes reveal differentiation

among North Atlantic populations. Ecology and Evolution

Dans cette étude, nous avions fait l’hypothèse que les populations provenant d’envi-

ronnements à basse température sont moins résistantes à une hausse de température par

rapport aux populations provenant d’eaux plus chaudes. Cette hypothèse a été testée à

l’aide d’une expérience en jardin commun (la température variant de 15°C à 23°C) sur

des méristèmes d’individus provenant de six populations, réparties entre Spitzberg et

Quiberon. Les traits liés à la valeur sélective que nous avons considérés dans l’expérience

sont la croissance et la capacité photosynthétique (ou “photosynthetic quantum yield”,

Encadré 5).

Les résultats de l’expérience en jardin commun suggèrent que la limite supérieure

en termes de températures (au-delà de laquelle la survie des individus est nulle) est

quasiment identique à travers l’aire de distribution européenne de L. digitata. Nous avons

néanmoins observé de légères différences sur la croissance et le taux de stress parmi les
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trois populations considérées comme marginales. En effet, les deux populations situées au

Sud de l’aire de distribution ont montré une meilleure tolérance à 19°C et 21°C suggérée

par une plus grande croissance et une meilleure capacité de récupération dans le cas de

la population de Quiberon ; ou une meilleure efficacité photosynthétique à 23°C pour

la population de Helgoland (Allemagne). Au contraire, la population située la plus au

Nord (Spitzberg) montre une plus grande sensibilité face à une hausse de la température,

suggérée par une capacité photosynthétique diminuant avec une augmentation de la

température.

L’approche de génétique des populations (données obtenues à partir de 12 marqueurs

microsatellites) nous a permis de mettre en évidence une structure génétique hiérarchique

avec deux clades distincts entre le Nord (composé des populations de Spitzberg, Tromsø

et Bodø) et le Sud de l’Europe (composé des populations de Helgoland, Roscoff et Quibe-

ron), qui pourrait expliquer en partie la légère divergence phénotypique observée parmi

les populations étudiées.

En termes de diversité, la population de Spitzberg située à la limite Nord ne montre

pas de diversité génétique significativement plus faible que les autres populations de

notre étude. Par conséquent, nous avons suggéré que la réduction de la tolérance à des

températures élevées en limite Nord de la distribution serait plutôt due à une absence de

pression de sélection dans l’Arctique plutôt qu’à l’effet de la dérive génétique. Au sein du

clade Sud, la faible diversité génétique de la population d’Helgoland s’explique en partie

par l’isolement géographique, puisqu’elle se trouve sur un ilot rocheux entouré de fond

sableux (et donc néfaste au recrutement des gamétophytes) qui s’étend sur plusieurs

centaines de kilomètres. Paradoxalement, les échantillons d’Helgoland ont présenté le

plus faible stress thermique (en termes de Fv/Fm, Encadré 5). Ceci peut être dû au fait

que suite à un stress thermique, les centres de réactions situés dans le PSII peuvent être

“éteints” afin d’éviter une détérioration du système photosynthétique (également appelé

“photoprotection”, Mota et al., 2018). Dans le cas où la photoprotection ne représente

pas une forme d’adaptation, ou dans le cas où cette dernière hypothèse n’est pas juste, les

résultats suggèrent une adaptation de la population face à une hausse de la température.
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Ceci pourrait être expliqué par le fait que sélection aurait contrebalancé l’effet de la

dérive génétique, ou qu’historiquement il existait une plus grande diversité dans cette

population (favorisant l’adaptation) ensuite réduite par l’isolement.

Encadré 5 : Efficience photochimique maximale du Photosystème II (Fv/Fm)

La photosynthèse résulte d’une châıne de réactions enzymatiques qui fait intervenir deux pho-

tosystèmes (PSI et PSII), qui sont branchés en série via des molécules qui servent de navettes de

transport aux électrons qu’elles génèrent. Dans une première phase, le végétal piège les photons de

la lumière solaire et s’en sert pour scinder les molécules d’eau en oxygène, protons et électrons au

niveau du PSII. En fait, ce sont les pigments chlorophylliens qui sont excités par les photons qui

émettent les électrons pour se décharger puis retourner à leur état fondamental de repos. Néan-

moins il existe deux autres voies de désexcitation au niveau du PSII : l’émission de chaleur ou de

fluorescence qui représentent des pertes pour le rendement photosynthétique (Bourrié, 2007).

Lorsqu’une plante subit un stress, la photosynthèse peut être perturbée. Or si l’émission d’élec-

trons est perturbée, la châıne de transport est détériorée et la dissipation d’énergie (chaleur ou

fluorescence) augmente. Ainsi, la fluorimétrie est utilisée comme un indicateur précis de l’état de

la première phase de la photosynthèse, à savoir le piégeage de la lumière, le transfert de l’énergie

d’excitation au niveau des chlorophylles et l’émission d’électrons par le PSII.

Pour obtenir le Fv/Fm, on positionne les tissus à l’obscurité pour vider la châıne de transfert

d’électrons. Cette étape permet de mesurer la fluorescence à l’état initial (F0) qui mesure l’intensité

de la fluorescence lorsque tous les centres réactionnels du PSII sont ouverts. Par la suite, l’instru-

ment de mesure émet un flash lumineux pour saturer les accepteurs d’électrons du PSII : l’énergie

lumineuse excédant les possibilités de collecte du PSII est réémise sous forme de fluorescence. Cette

étape permet de mesurer la fluorescence maximale (Fm) qui mesure l’intensité de la fluorescence

lorsque tous les centres réactionnels du PSII sont fermés, et permet d’obtenir la fluorescence variable

(Fv = Fm − F0). Un stress (par ex. thermique) engendrant la fermeture des centres réactionnels

du PSII aura pour conséquence de diminuer le Fv et donc le Fv/Fm (Ben Abdallah et al., 2016) :

le ratio Fv/Fm traduit l’efficacité du PSII à utiliser la lumière pour la conversion photochimique.

C’est une mesure couramment utilisée pour évaluer le stress d’une plante ou d’une algue.
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Abstract
To understand the thermal plasticity of a coastal foundation species across its lati-
tudinal distribution, we assess physiological responses to high temperature stress 
in the kelp Laminaria digitata in combination with population genetic characteristics 
and relate heat resilience to genetic features and phylogeography. We hypothesize 
that populations from Arctic and cold-temperate locations are less heat resilient than 
populations from warm distributional edges. Using meristems of natural L. digitata 
populations from six locations ranging between Kongsfjorden, Spitsbergen (79°N), 
and Quiberon, France (47°N), we performed a common-garden heat stress experi-
ment applying 15°C to 23°C over eight days. We assessed growth, photosynthetic 
quantum yield, carbon and nitrogen storage, and xanthophyll pigment contents as 
response traits. Population connectivity and genetic diversity were analyzed with 
microsatellite markers. Results from the heat stress experiment suggest that the 
upper temperature limit of L. digitata is nearly identical across its distribution range, 
but subtle differences in growth and stress responses were revealed for three popu-
lations from the species’ ecological range margins. Two populations at the species’ 
warm distribution limit showed higher temperature tolerance compared to other 
populations in growth at 19°C and recovery from 21°C (Quiberon, France), and pho-
tosynthetic quantum yield and xanthophyll pigment responses at 23°C (Helgoland, 
Germany). In L. digitata from the northernmost population (Spitsbergen, Norway), 
quantum yield indicated the highest heat sensitivity. Microsatellite genotyping re-
vealed all sampled populations to be genetically distinct, with a strong hierarchical 
structure between southern and northern clades. Genetic diversity was lowest in the 
isolated population of the North Sea island of Helgoland and highest in Roscoff in the 
English Channel. All together, these results support the hypothesis of moderate local 
differentiation across L. digitata's European distribution, whereas effects are likely 
too weak to ameliorate the species’ capacity to withstand ocean warming and marine 
heatwaves at the southern range edge.
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1  | INTRODUC TION

Temperature is one of the main drivers determining latitudinal 
species distributions on the global scale (Jeffree & Jeffree,  1994; 
Lüning, 1990; Stuart-Smith, Edgar, & Bates, 2017). For sedentary or-
ganisms, the thermal limits of the realized niche are broadly described 
by mean summer and winter isotherms (van den Hoek, 1982; Jeffree 
& Jeffree, 1994; Stuart-Smith et al., 2017), between which a species 
can complete its life cycle, while single extreme temperature events 
can further alter local species abundances especially at the range 
edges (Ruthrof et al., 2018; Smale, Wernberg, & Vanderklift, 2017; 
Straub et al., 2019). As a result of climate change, isotherms in the 
northern hemisphere have been shifting predominantly poleward 
since 1960 (Burrows et al., 2011), with consequent phenological and 
distributional changes in many taxa (Chen, Hill, Ohlemüller, Roy, & 
Thomas, 2011; Poloczanska et al., 2013).

Predictions of species distributions during climate change 
are often based on niche models, which assume that all individu-
als within a species respond uniformly (King, McKeown, Smale, & 
Moore,  2018; Müller, Laepple, Bartsch, & Wiencke,  2009; Reed, 
Schindler, & Waples, 2011). Consequently, trait variability needs to 
be integrated into estimates of future range shifts (Bennett, Duarte, 
Marbà, & Wernberg,  2019; Cacciapaglia & van Woesik,  2018; 
Chardon, Pironon, Peterson, & Doak, 2020), especially as recent ev-
idence suggests a central role of plasticity and local adaptation in 
species’ responses to climate change (Atkins & Travis, 2010; Liesner, 
Shama, Diehl, Valentin, & Bartsch, 2020; Valladares et al., 2014).

Along cold-temperate to polar rocky shores, kelps (large brown 
algae in the order Laminariales) provide important ecosystem ser-
vices as foundation species of marine forests (Steneck et al., 2002; 
Teagle, Hawkins, Moore, & Smale,  2017; Wernberg & Filbee-
Dexter,  2019). Their coastal habitats are highly affected not only 
by gradual global warming, but also further by the accompanying 
changing onset of the warm season (Lima & Wethey, 2012) as well as 
the frequency and magnitude of extreme temperature events such 
as marine heatwaves (MHW; Hobday et al., 2016; Oliver et al., 2018). 
Poleward range shifts have already been documented for various 
kelp and fucoid seaweeds, which were attributed to global warm-
ing (Lima, Ribeiro, Queiroz, Hawkins, & Santos,  2007; Nicastro 
et al., 2013; Smale, Wernberg, Yunnie, & Vance, 2015).

Further range shifts are predicted for many species, including 
the North Atlantic kelp Laminaria digitata (Hudson) J.V. Lamouroux 
(Assis, Araújo, & Serrão, 2018; Raybaud et  al.,  2013). At high lati-
tudes, L. digitata occurs on Spitsbergen and Greenland, while its 
southern distribution limit along the European coastline is in Brittany, 
France (Lüning, 1990). It thereby occurs between the 0°C winter and 
18°C summer sea-surface isotherm (Müller et al., 2009) indicating 
its wide temperature performance range as an Arctic to cold-tem-
perate species (sensu Lüning, 1990). Comparative laboratory studies 

described an upper survival temperature of western and eastern 
Atlantic juvenile L. digitata sporophytes of 23°C over seven days 
(Bolton & Lüning, 1982) and of 21°C over 14 days (tom Dieck, 1992), 
indicating high stability of thermal characteristics across regions. 
However, these investigations only compared single unialgal strains, 
which may not represent the entire species. Investigations on wild 
L. digitata sporophytes from Nova Scotia show mortality within one 
week at 21°C and tissue damage at 18°C (Simonson, Scheibling, & 
Metaxas,  2015). In South West England L. digitata, stress signals 
and reduced growth were evident after 16 days at 18°C (Hargrave, 
Foggo, Pessarrodona, & Smale, 2017).

L. digitata is a relatively young species, which probably originated 
from a Pacific ancestor crossing the Arctic toward the Atlantic ca. 
5.3 million years ago (Lüning & tom Dieck, 1990; Rothman, Mattio, 
Anderson, & Bolton,  2017; Starko et  al.,  2019). Therefore, L. dig-
itata was likely present in the Atlantic over multiple glacial cycles 
during the Quaternary (Assis et al., 2018), including the most recent 
Last Glacial Maximum 20,000 years ago (LGM; Clark et al., 2009). 
Recently, it has been proposed that L. digitata persisted during the 
LGM in only two disjoint refugia in the Northeast Atlantic, one lo-
cated in the Armorican/Celtic Sea and one further north in the re-
gion of Ireland and Scotland (Neiva et  al.,  2020). Such a northern 
refugium for L. digitata was also suggested by King et  al.  (2020). 
Therefore, not only might the current climate since the LGM have 
affected thermal plasticity of L. digitata populations, but also the 
repeated retreat into glacial refugia and subsequent recoloniza-
tion of the Northern Atlantic might have modulated genetic diver-
sity and structure over several glacial cycles (Hewitt, 2004; Maggs 
et al., 2008). This possibly facilitated phenotypic divergence along 
what is presently a widespread latitudinal distribution gradient.

Local adaptation can occur along environmental gradients or 
in populations under unique selection pressures and affects re-
sponse traits to increase the fitness of individuals in their specific 
environment (Kawecki & Ebert, 2004). For populations at their eco-
logical range margins (i.e., marginal populations sensu Soulé, 1973), 
the unfavorable local environment can result in smaller population 
size and low genetic diversity (Eckert, Samis, & Lougheed,  2008; 
Hampe & Petit, 2005; Kawecki, 2000). Therefore, genetic drift may 
impair natural selection leading to maladaptation in marginal popu-
lations (Eckert et  al.,  2008; Pearson, Lago-Leston, & Mota,  2009). 
Conversely, a highly selective environment at a species’ range mar-
gin might eventually facilitate local adaptation in these unique pop-
ulations (reviewed by Hardie & Hutchings, 2010) and even increase 
their performance following climate change (Halbritter, Billeter, 
Edwards, & Alexander, 2015).

Meanwhile, there is much evidence for intraspecific variation 
among populations of seaweeds and seagrass (reviewed by King, 
McKeown, et al., 2018). Local adaptation might be common in 
kelps and seaweed populations generally, due to their low dispersal 

K E Y W O R D S
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capacity and strong spatial structuring (King, McKeown, et al., 2018; 
Miller et al., 2019). Studies on local adaptation in L. digitata suggest 
that differentiation between populations could have occurred due 
to their geographic position (range central and marginal as well as 
southern and northern). King et al.  (2019) investigated the expres-
sion of genes coding for heat shock proteins (HSP) in response to 
an hour-long heat shock in L. digitata from Scotland (range center) 
and Southern England (trailing edge). Maximum HSP response was 
present at 4–8°C higher temperatures in the southern populations 
in this short-term study, despite comparably low genetic diversity 
(King et  al.,  2020). The reduced genetic diversity and altered re-
productive strategy in a southern marginal population in Brittany, 
France, also suggests that local differentiation has taken place 
(Oppliger et al., 2014; Valero et al., 2011). Overall, research on in-
tegrative responses such as growth is lacking when assessing the 
intraspecific thermal variation of L. digitata. Additionally, few studies 
on thermal responses of kelps incorporate physiology and popula-
tion genetics over large geographic scales, although they may help to 
better predict climate change effects (Nepper-Davidsen, Andersen, 
& Pedersen, 2019).

The main objective of this study was thus to assess differenti-
ation in heat stress responses among populations of Laminaria dig-
itata present along the entire Northeast Atlantic distribution zone 
through a mechanistic, common-garden experiment. We hypoth-
esized that an increasing thermal selection pressure toward the 
southern distribution limit increased heat resilience of sporophytes 
from southern L. digitata populations. Because of high similarities of 
thermal characteristics across regions reported in previous compar-
ative studies (Bolton & Lüning, 1982; tom Dieck, 1992), we expected 
local differentiation in response to heat to be of small extent and 

to occur mainly toward the upper temperature limit (see also King 
et  al.,  2019). We further expected phenotypic differentiation to 
occur more prominently in populations experiencing low amounts of 
gene flow, while we expected low genetic diversity to be associated 
with reduced heat resilience as a result of genetic drift and possible 
maladaptation, which we investigated by the use of neutral micro-
satellite markers.

2  | MATERIAL AND METHODS

2.1 | Sample collection and preparation

We collected 30–35 fertile L. digitata sporophytes (Figure 1a) from 
the low intertidal zone, ensuring a distance of >1 m between sam-
ples (for the samples collected by diving in Spitsbergen, this was 
not guaranteed), in each of the following locations during summer 
(Figure  1b): Stuphallet, Kongsfjorden, Spitsbergen, Norway (SPT; 
78.975 N, 11.633 E; 16 July 2019; approximate SST at time of sam-
pling: 6.5°C); north of Tromsø, Norway (TRO; 69.790 N, 19.054 E; 
14 August 2018; 8.5°C); Bodø, Norway (BOD; 67.284 N, 14.383 E; 
12 June 2018; 9°C); Helgoland, Germany (HLG; 54.178 N, 7.893 E; 
13 August 2018; 18°C); Roscoff, France (ROS; 48.727 N, 4.005 W; 
11 September 2018; 16.5°C); and Quiberon, France (QUI; 47.470 N, 
3.091 W; 10 September 2018; 16°C). Sampling in Norway and France 
and handling of data was conducted in accordance with the French 
legislation on the Access to Genetic Resources and Benefit-Sharing. 
Maps (Figure  1b) were generated using a European Environment 
Agency coastline shapefile (European Environment Agency,  2019) 
and QGIS 3.8.2-Zanzibar software (QGIS Development Team, 2019). 

F I G U R E  1   (a) Seven-year-old Laminaria digitata sporophyte from Spitsbergen, July 2019. The black reference square measures 5 × 5 cm. 
(b) Sampling locations of the L. digitata populations used in this study and (c) temperature amplitudes in 2018 marking minimum, mean, and 
maximum temperatures based on satellite-obtained mean daily sea-surface temperature datasets (E.U. Copernicus Marine Service, 2019). 
Abbreviations: BOD, Bodø; HLG, Helgoland; QUI, Quiberon; ROS, Roscoff; SPT, Spitsbergen; TRO, Tromsø
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To represent the current temperature ranges experienced by the 
sampled sporophytes, satellite-obtained daily mean sea-surface 
temperature data (Figure 1c) with a resolution of 0.05° × 0.05° were 
generated representatively for 2018 using E.U. Copernicus Marine 
Service Information (E.U. Copernicus Marine Service, 2019).

Entire sporophytes were stored in ambient seawater for up to 
two days before processing. At the sampling locations, clean ma-
terial from the meristematic region was preserved in silica gel for 
microsatellite genotyping. For the heat stress experiment, six disks 
(Ø 20  mm) were cut from the meristematic region of each sporo-
phyte (i.e., 180 disks per population) in a distance of 5–10 cm from 
the stipe-blade transition zone. Disks were stored moist in cool 
boxes (<15°C) and transported to the laboratory within 30  hr. All 
experiments were performed at the Alfred Wegener Institute in 
Bremerhaven, Germany.

2.2 | Heat stress experiment

2.2.1 | Experimental design

We designed the experiment (Figure 2) as a mechanistic short-term 
exposure to heat stress around the upper survival temperature of 
L. digitata sporophytes (21°C for a two week exposure; tom Dieck, 
1992). A temperature of 19°C was considered to be a sublethal 
treatment for all populations, 21°C a threshold treatment (lethal 
over a longer exposure time; tom Dieck, 1992; Wilson, Kay, Schmidt, 
& Lotze,  2015), and 23°C a critical stress treatment (Bolton & 
Lüning, 1982), which also surpassed mean daily maximum tempera-
tures of all sampled populations in 2018 (Figure  1c). We exposed 
all samples to the same temperatures, irrespective of the ecological 
significance for local populations, to investigate the thermal plas-
ticity and potential of L. digitata across its entire distribution range. 
The heat stress experiment was conducted in independent runs in 
common-garden conditions with material from Spitsbergen, Tromsø, 
Helgoland, Roscoff, and Quiberon. Due to logistic constraints, Bodø 
had to be excluded, and Spitsbergen material was only tested for 
growth and fluorescence characteristics and not for biochemistry 
and pigments.

For each population, five replicate pools each contained all mer-
istem disks of six distinct sporophytes to prevent pseudoreplication. 
Meristem disks were transferred into sterile 5 L glass bottles filled 
with modified half-strength Provasoli-enriched natural seawater 
(PES; Provasoli, 1968; modifications: HEPES buffer instead of TRIS, 
double concentration of Na2glycerophosphate; iodine enrichment 
following Tatewaki,  1966), which was exchanged every 3–4  days. 
Irradiance ranged between 30 and 35 µmol photons m−2 s−1 at the 
bottom of the beakers in a 16:8-hr light:dark (L:D) cycle (ProfiLux 
3 with LED Mitras daylight 150, GHL Advanced Technology, 
Kaiserslautern, Germany). Beakers were aerated gently to ensure 
motion of disks and even light and nutrient availability.

To allow recovery from sampling stress, disks were cultivated 
at 10°C for two (Tromsø) or nine days (Spitsbergen due to logis-
tic issues), or at 15°C for four (Roscoff, Quiberon) or three days 
(Helgoland) before the acclimation phase of the experiment. From 
each replicate pool, eight disks were then randomly assigned to one 
replicate 2 L glass beaker in each of the four temperature treatment 
groups (15, 19, 21, 23°C, n = 5). Six disks per replicate were marked 
by punching a small hole on the outer rim with a Pasteur pipette to 
be frozen for biochemical and pigment analysis during the experi-
ment. The two unmarked disks were used for growth and fluoromet-
ric measurements over the course of the experiment.

At the beginning of the experiment, disks were acclimated at 
15°C for five days to obtain a similar metabolic state (day −5 to 
day 0; Figure 2). Although the northern populations Spitsbergen 
and Tromsø do not usually experience temperatures this high 
(Figure  1c), 15°C is a temperature within the growth opti-
mum of L. digitata (Bolton & Lüning,  1982; tom Dieck, 1992), 
which is considered to be stable (Wiencke, Bartsch, Bischoff, 
Peters, & Breeman,  1994), even for the Spitsbergen population 
(Franke, 2019). Starting the heat stress treatment on day 0, tem-
perature was increased by increments of 2°C day−1 until the de-
sired temperature was reached. The maximum temperature 23°C 
was applied for five days, while 21°C and 19°C were applied for six 
and seven days, respectively, according to the acclimation scheme 
(Figure 2). On day 8, temperature was set to 15°C for all treatment 
groups to initiate a recovery period of seven days. Measurements 
took place at the beginning of the experiment (day −5; Figure 2), 

F I G U R E  2   Timeline of the heat stress 
experiment of Laminaria digitata. Dotted 
lines separate experimental phases of 
acclimation at 15°C (days −5–0), heat 
treatment (days 0–8), and recovery at 
15°C (days 8–15). Growth and Fv/Fm were 
measured on days −5, 0, 3, 6, 8, and 15. 
On days 0 and 8, rapid light curves were 
performed and samples were frozen for 
biochemical and pigment analyses
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the beginning of the heat treatment (day 0), before applying the 
maximum temperature 23°C (day 3), in the middle of the heat 
treatment (day 6), at the end of the heat treatment (day 8), and 
after the recovery period (day 15).

2.2.2 | Relative growth rates

Two disks per replicate were repeatedly measured for growth over 
the course of the experiment (n  =  5). Disks were blotted dry and 
weighed for growth analyses. Relative growth rates (RGR) were  
calculated as

RGR(g g−1 day−1)= lnx2− lnx1t2− t1
where x1 = weight (g) at time 1, x2 = weight at time 2, t1 = time 1 

in days, and t2 = time 2 in days.

2.2.3 | PAM Fluorometry

Fluorescence parameters were assessed to estimate photoaccli-
mation reactions in response to temperature (Davison, Greene, & 
Podolak,  1991; Machalek, Davison, & Falkowski,  1996) and were 
all conducted using a PAM-2100 chlorophyll fluorometer (Walz, 
Effeltrich, Germany). Maximum quantum yield of photosystem II 
(Fv/Fm) was repeatedly measured in two disks per replicate over the 
course of the experiment following 5 min dark acclimation (n = 5). 
Before and after the heat treatment (day 0 and day 8), rapid light 
curves (RLC) were conducted after Fv/Fm measurements on one 
disk (n = 3). RLC irradiance steps ranged from 0 to 511 µmol photons 
m−2  s−1. Based on the photon flux density (PFD) and the effective 
quantum yield, relative electron transport rates (rETR) in photosys-
tem II were calculated following Hanelt (2018) as

rETR was plotted against PFD, and the resulting curves were 
fitted following the model of Jassby and Platt (1976) to calculate 
the maximum relative electron transport rate rETRmax, the satu-
ration irradiance Ik, and the photosynthetic efficiency α of each 
curve.

Nonphotochemical quenching was calculated following Serôdio 
and Lavaud (2011) as

where Fm  =  maximum fluorescence of a dark-adapted sample, and 
Fm′ = maximum fluorescence of a light-adapted sample.

NPQ versus irradiance curves were fitted following the model of 
Serôdio and Lavaud (2011) to calculate maximum nonphotochemical 
quenching NPQmax, the saturation irradiance E50, and the sigmoidic-
ity coefficient n.

2.2.4 | Biochemistry

Biochemical and pigment analyses were conducted with mate-
rial from Tromsø, Helgoland, Roscoff, and Quiberon. We assessed 
the early photosynthetic product mannitol, which is accumulated 
during summer (Schiener, Black, Stanley, & Green, 2015), and el-
emental carbon and nitrogen to estimate carbon assimilation and 
nutrient storage in response to temperature. In wild sporophytes, 
assimilated mannitol is metabolized into the long-term storage 
polysaccharide laminarin and translocated into the distal thallus 
(Gómez & Huovinen, 2012; Yamaguchi, Ikawa, & Nisizawa, 1966). 
As the meristematic region only contains minimal amounts of lami-
narin in wild sporophytes (Black, 1954), and as maximum laminarin 
contents occur with a seasonal delay of 1–2 months in late autumn 
(Haug & Jensen,  1954; Schiener et  al.,  2015), we did not assess 
laminarin storage in our short-term experiment on isolated mer-
istematic disks.

Before the start and at the end of the heat treatment (day 0 
and day 8), three disks per replicate beaker (n = 5) were frozen in 
liquid nitrogen for biochemical and pigment analysis and stored at 
−80°C. For mannitol, carbon, and nitrogen analyses, samples were 
lyophilized and ground to a fine powder. For the analysis of carbon 
and nitrogen contents, 2–3 mg ground tissue per sample was packed 
into tin cartridges, compressed, and combusted at 1,000°C in an 
elemental analyzer (EURO EA, HEKAtech GmbH) with acetanilide 
as standard. Mannitol was extracted in 70% ethanol from three 
technical replicates of each experimental sample (Karsten, Thomas, 
Weykam, Daniel, & Kirst, 1991). Analysis was performed in an HPLC 
Agilent Technologies system (1200 Series) with an Aminex Fast 
Carbohydrate Analysis Column HPAP (100 × 7.8 mm, 9 µm, Bio-Rad, 
Munich, Germany) protected by a guard cartridge (Phenomenex, 
Carbo-Pb-2 + 4 × 3.00 mm I.D., Aschaffenburg, Germany).

2.2.5 | Pigments

We assessed chlorophyll and xanthophyll pigments in response 
to heat stress as a further indicator of photoprotection (Bischof & 
Rautenberger, 2012; Uhrmacher, Hanelt, & Nultsch, 1995). Pigment 
samples were lyophilized separately from biochemical samples (n = 5). 
They were ground under dim light conditions, weighed to 50–80 mg, 
and extracted in 90% aqueous acetone in darkness for 24 hr at 7°C. 
HPLC analysis followed the protocol and equipment described by 
Scheschonk et al.  (2019), using a LaChromElite system (L-2200 au-
tosampler with Cooling Unit; DAD detector L-2450; VWR-Hitachi 
International) with a Spherisorb ODS-2 column (25  cm  ×  4.6  mm, 
5 µm particle size, Waters, Milford, USA) protected by a guard car-
tridge (LiChrospher 100-RP-18; Merck). The elution gradient was 
applied according to Wright et  al.  (1991). We used standards of 
chlorophyll a and c, fucoxanthin, β-carotene, violaxanthin, anther-
axanthin, and zeaxanthin (DHI lab products, Hørsholm, Denmark). 
To assess parameters of photoprotection as a stress response, we 
calculated the mass ratio of xanthophyll pigments violaxanthin (V), 

rETR=PFD×Yield

NPQ=
Fm−Fm’
Fm’
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antheraxanthin (A), and zeaxanthin (Z) per chlorophyll a (Chl a) fol-
lowing Bollen, Pilditch, Battershill, and Bischof (2016) as.

and de-epoxidation ratio of xanthophyll cycle pigments following 
Colombo-Pallotta, García-Mendoza, and Ladah (2006) as.

2.2.6 | Statistical analyses of 
physiological parameters

As we measured two disks per replicate, we calculated growth rates 
and Fv/Fm from mean values per replicate. One disk was removed from 
the Spitsbergen 23°C treatment due to bleaching during the heating 
ramp. Despite identification efforts in the field, almost none of the mi-
crosatellite markers amplified in two samples from Spitsbergen (see 
also 2.3.2). This led to the assumption that the two samples were of 
Hedophyllum nigripes (J. Agardh) Starko, S.C.Lindstrom & Martone, 
which is morphologically very similar to L. digitata (Dankworth, 
Heinrich, Fredriksen, & Bartsch,  2020; Longtin & Saunders,  2015). 
One replicate pool probably containing meristem disks from both spe-
cies was therefore removed from the experiment. Due to the mannitol 
extraction performed in triplicates, means of the three subsamples of 
each mannitol replicate were analyzed. In carbon and nitrogen analy-
ses, four data points were deleted due to a measuring error on day 0. 
In the xanthophyll pool and de-epoxidation analyses, one outlier was 
deleted due to implausibly high zeaxanthin contents about four times 
higher than the next highest value.

All analyses of the heat stress experiment were performed in the 
R statistical environment version 3.6.0 (R Core Team, 2019). We fit-
ted generalized least squares models for all parameters and tested 
for significance using analyses of variance (ANOVA). All models were 
fitted using the “gls” function from the R package “nlme” (Pinheiro, 
Bates, DebRoy, & Sarkar, 2019) with weights arguments to counteract 
heterogeneity of variance of normalized model residuals (Zuur, Ieno, 
Walker, Saveliev, & Smith, 2009). Normalized model residuals were as-
sessed with Shapiro–Wilk normality tests and Levene's tests for homo-
geneity of variance. For repeated measures analyses of variance (RM 
ANOVA) of growth rates and Fv/Fm, temperature, population, and time 
were modeled as interactive fixed effects and a compound symme-
try correlation structure was incorporated using a time covariate and 
replicate as grouping factor (Pekár & Brabec, 2016; Zuur et al., 2009). 
Analyses of variance were then performed on the models with the 
“anova” function to assess the effects of the fixed effects temperature, 
population and exposure time, and their interactions. For all biochem-
ical, pigment, and fluorometric analyses, initial contents at day 0 were 
incorporated in the models as covariates to account for baseline differ-
ences, and temperature and population were modeled as fixed effects. 
Analyses of variance were performed to assess the effects of the initial 
value covariate and the fixed effects temperature and population, and 
their interaction. Pairwise comparisons were performed using the R 

package “emmeans” (Lenth, 2019) and using the “Satterthwaite” mode 
for calculation of degrees of freedom and Tukey adjustment of p-values 
for multiple comparisons between independent groups. For pairwise 
comparisons in the repeated measures analyses (growth and Fv/Fm), 
the “df.error” mode for calculation of degrees of freedom was applied. 
Because of the repeated measures design and because the “df.error” 
mode overestimates the degrees of freedom (Lenth, 2019), p-values 
were adjusted by means of the conservative Bonferroni correction for 
multiple testing to reduce the probability of type I errors. Correlation 
analyses (Kendall's rank correlation) were conducted between all pa-
rameters measured after the heat treatment (relative growth rates cal-
culated between day 0 and day 8) using the “cor.test” function from the 
default R package “stats” (R Core Team, 2019).

2.3 | Microsatellite genotyping

2.3.1 | DNA extraction

DNA was extracted from 8–12  mg of dried tissue using the 
NucleoSpin 96 Plant II kit (Macherey-Nagel GmbH & Co. KG) follow-
ing the manufacturer's instructions. The lysis, microsatellite amplifi-
cation and scoring was performed for 12 polymorphic loci following 
Robuchon, Le Gall, Mauger, and Valero (2014). Multiplex PCRs were 
modified using 5X GoTaq Flexi colorless reaction buffer (Promega 
Corp., Madison, USA) instead of 1X and performed using a T100™ 
Thermal Cycler (Bio-Rad Laboratories Inc.).

2.3.2 | Microsatellite amplification, 
scoring, and correction

Among the markers used, six were previously developed for 
Laminaria digitata (Ld148, Ld158, Ld167, Ld371, Ld531, and Ld704; 
Billot et al., 1998) and six for Laminaria ochroleuca (Lo4-24, Lo454-
17, Lo454-23, Lo454-24, Lo454-27, and Lo454-28; Coelho, Serrão, 
& Alberto,  2014). Alleles were sized using the SM594 size stand-
ard (Mauger, Couceiro, & Valero, 2012) and scored manually using 
GeneMapper 4.0 (Applied Biosystems). Individuals, for which more 
than one locus did not amplify, were removed from the dataset. 
Amplification was faulty for the population of Helgoland sampled 
in 2018, which could be linked to poor preservation or insufficient 
dehydration. Therefore, the dataset of the same population sampled 
at the same site in 2016 was used in the genetic analysis instead. In 
total, 190 individuals were initially genotyped for twelve microsatel-
lite markers and 179 were retained.

2.3.3 | Genetic diversity

Prior to genetic analysis, the presence of null alleles was tested 
using the ENA method in FreeNa (Chapuis & Estoup, 2007). Single 
and multilocus estimates of genetic diversity were calculated for 

VAZ:Chl a ratio (mgmg−1Chl a)= V+A+ZChl a

De−epoxidation ratio= Z+0.5AV+A+Z
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each population as the mean number of alleles per locus (Na), unbi-
ased expected heterozygosity (He, sensu Nei, 1978), observed het-
erozygosity (Ho), and number of private alleles (Pa) using GenAlEx 
6.5 (Peakall & Smouse, 2006). In addition, allelic richness (AR) was 
computed using FSTAT 2.9.3 (Goudet, 2001) for each locus using 
the rarefaction method. Linkage disequilibrium between pairs of 
loci and single estimates of deviation from random mating (FIS) was 
calculated according to Weir and Cockerham (1984), and statistical 
significance was computed using FSTAT based on 7920 permuta-
tions for linkage disequilibrium and 104 for FIS. To test the null 
hypothesis that populations did not differ in genetic diversity, a 
one-way ANOVA was performed for AR, Pa, and He in R (R Core 
Team,  2019). Pairwise differences between means were tested 
by Fisher Individual Tests for Differences of Means (Minitab® 
Statistical Software, version 19.2). The homoscedasticity of the 
dataset and the normality of residuals was visually checked prior 
to the analyses.

2.3.4 | Population structure

Population structure was investigated first by the analysis of the 
pairwise estimates of FST (Weir & Cockerham,  1984), and their 
significance were computed using FSTAT (Goudet,  2001). Second, 
a Bayesian clustering method as implemented in Structure 2.3.4 
(Pritchard, Stephens, & Donnelly, 2000) was used to determine the 
existence of differentiated genetic groups within L. digitata popula-
tions categorizing them into K subpopulations. A range of clusters 
(K) from one to six was tested with 100 iterations, a burn-in period 
of 100,000, and a Markov chain Monte Carlo of 500,000 (Gilbert 
et al., 2012). The most likely value of K was determined using Evanno 
ΔK (Evanno, Regnaut, & Goudet,  2005) obtained using Structure 
Harvester (Earl & vonHoldt, 2012). Replicates of Structure runs were 
combined using CLUMPP software (Jakobsson & Rosenberg, 2007). 
Bar plots were created with Distruct (Rosenberg, 2004).

3  | RESULTS

3.1 | Heat stress experiment

The significant main effects of independent factors are only re-
ported in the absence of significant interactive effects. Therefore, 
in the presence of significant interactive effects, the simultaneous 
effects of two or more independent variables on a given dependent 
variable are given more emphasis than significant main effects.

3.1.1 | Growth

The significant population × temperature × time interaction for rela-
tive growth rates (Figure 3; Table 1) indicates that growth in the tem-
perature treatments differed significantly between populations over 

exposure time. However, there were differences in general growth 
activity between populations already during acclimation at 15°C 
(Figure  3a), which persisted during the heat and recovery phases 
(Figure 3b,c), indicating a different physiological status among popu-
lations. This is represented by the significant main effect of population 
on growth rates (Figure 3; Table 1). Mean growth over all tempera-
tures and time points was significantly lower in material from the 
northern populations Spitsbergen and Tromsø (by 34%–70%) than 
in material from the southern populations Helgoland, Roscoff, and 
Quiberon ((ROS = QUI) > HLG > SPT > TRO, Bonferroni-corrected 
pairwise comparisons, p < .001).

During the heat stress treatment (Figure 3b), interactive effects 
of temperatures and populations became evident. While tempera-
ture effect sizes were small in the northern populations, possi-
bly because of the generally low growth activity, growth rates of 
Helgoland, Roscoff, and Quiberon material at 21°C and 23°C were 
50%–60% lower than at 15°C. In both Helgoland and Roscoff sam-
ples, 19°C–23°C significantly reduced growth compared to the 15°C 
control (Bonferroni test, p <  .01), whereas samples from Quiberon 
grew significantly slower only at 21°C and 23°C compared to 15°C 
(Bonferroni tests, p < .001). Quiberon was the only population where 
growth did not decrease significantly at 19°C neither over time nor 
compared to the 15°C control.

Over the recovery period at 15°C (Figure 3c), specimens from all 
populations showed significantly decreased growth after exposure 
to 23°C compared to lower temperature treatments (Bonferroni 
tests, p  <  .05). Spitsbergen and Tromsø essentially ceased growth 
(RGR < 0.001 and 0.002 g g−1 day−1, respectively), while Helgoland, 
Roscoff, and Quiberon maintained slow growth (0.006, 0.004, and 
0.01 g g−1 day−1, respectively). However, during recovery after ex-
posure to 23°C, there were no significant differences between 
growth rates of the different populations (Bonferroni tests, p > .05). 
Quiberon material recovered best, in that there were no significant 
differences between the 15 and 21°C treatments while disks in 
these treatments simultaneously grew significantly faster than those 
from the former 23°C treatment (Bonferroni tests, p < .01).

In the more detailed time course of growth rates (Figure  A1), 
it became evident that all populations showed a trend of recovery 
from 21°C as growth rates increased between day 8 and day 15 
(Figure A1), which was significant only for Quiberon (RM ANOVA; 
Table A1; Bonferroni test, p <  .001) and Spitsbergen (RM ANOVA; 
Table A1; Bonferroni test, p < .01). Additionally, only Helgoland and 
Quiberon material slightly, but not significantly, recovered growth 
rates from the 23°C treatment (RM ANOVAs; Table A1; Bonferroni 
tests, p >  .05). At the end of the experiment, one Spitsbergen disk 
had bleached in the 23°C treatment, while all other disks survived.

3.1.2 | Photoacclimative responses

Maximum quantum yield of photosystem II (Fv/Fm) in the tempera-
ture treatments differed between populations over time, which is 
represented by the significant population  ×  temperature  ×  time 
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interaction (Figure 4, Table 1). After acclimation, all samples showed 
no signs of stress with Fv/Fm ranging between 0.7 and 0.8 (Figure 4a).

At the end of the heat treatment (Figure  4b), temperature ef-
fects on quantum yield contrasted between the two populations of 
Spitsbergen and Helgoland. Spitsbergen material was most suscep-
tible to the heat treatments: At 21°C and 23°C, quantum yield was 
significantly lower (by 12% and 25%, respectively) than at 15°C and 
19°C (Bonferroni tests, p  <  .001). Tromsø, Roscoff, and Quiberon 
samples responded with a significant decrease in quantum yield 
by 11%–13% only at 23°C (Bonferroni tests, p  <  .05). In contrast, 
Helgoland samples were most stress resistant and showed a general 
stability of quantum yield in all conditions over time. Only at 23°C, at 
the end of the heat treatment, there was a slight decrease in quantum 
yield (significantly different only to the 19°C treatment; Bonferroni 

test, p < .001), but Fv/Fm was still significantly higher (9%–28%) than 
in all other populations at 23°C (Bonferroni tests, p < .01).

At higher temporal resolution (Figure A2), a general difference be-
tween southern and northern populations became more pronounced. 
While the significant decrease in quantum yield at 23°C took place 
between day 6 and day 8 for Helgoland, Roscoff, and Quiberon (RM 
ANOVA; Table A1; Bonferroni tests, p  <  .05), this decrease already 
started between day 3 and 6 in Spitsbergen and Tromsø material 
(Bonferroni tests, p < .001). Only specimens from Spitsbergen, as the 
most susceptible population, significantly decreased quantum yield 
also at 21°C, between day 6 and day 8 (Bonferroni test, p < .01).

The stronger heat susceptibility of Spitsbergen material be-
came evident also following the recovery period (Figure 4c). While 
all other populations recovered from 23°C, in that there were no 

F I G U R E  3   Relative growth rates 
of Laminaria digitata disks over the 
experimental phases of (a) acclimation at 
15°C, (b) heat treatment, and (c) recovery 
at 15°C. Mean values ± SD (n = 5, for 
Spitsbergen n = 4). Lowercase letters 
indicate significant differences between 
all mean population responses over 
time (Bonferroni tests, p < .05). Dashed 
lines indicate significant differences 
between temperature treatments within 
populations (Bonferroni tests, p < .05). 
Arrows indicate significant differences 
between temperature treatments 
over time (Bonferroni tests, p < .05). 
Significance levels are given in the text
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significant differences to the 15°C control, Spitsbergen only recov-
ered successfully from 21°C (Bonferroni tests, p > .05). However, Fv/
Fm did not recover in Spitsbergen material following the 23°C treat-
ment (compared to 15–19°C; Bonferroni tests, p  <  .01), indicating 
chronic photoinhibition and likely damage to photosystem II.

Contrary to quantum yield, the photoacclimation parameters ob-
tained from rapid light curves at the end of the heat treatment, max-
imum relative electron transport rate rETRmax (Figure A3a), saturation 
irradiance Ik (Figure A3b), and photosynthetic efficiency α (Figure A3c) 
did not show significant effects or interactions of temperature and 
population (Table A2). In contrast, nonphotochemical quenching (NPQ) 
parameters showed no significant interaction effects, but significant ef-
fects of population on maximum nonphotochemical quenching NPQmax 
and saturation irradiance E50, and of temperature on the sigmoidicity 
coefficient n (Figure A4; Table A3). Mean NPQmax (Figure A4a) was 47%–
56% lower in Helgoland material than in Tromsø, Roscoff, and Quiberon 
over all temperatures ((QUI = ROS =TRO = SPT) > (SPT = HLG); Tukey 
tests, p < .05), indicating intrinsically low nonphotochemical quenching 
in the Helgoland population. Mean E50 (Figure A4b) of Spitsbergen ma-
terial was significantly lower than in Tromsø, Helgoland, and Quiberon 
by 29%–38% over all temperatures ((QUI  =  ROS =HLG  =  TRO) > 
(ROS = SPT); Tukey tests, p < .05), indicating an onset of NPQ already 
at low irradiances for Spitsbergen. The significant effect of temperature 
on n (Figure A4c) was visible as a mean downward trend of n by 29% 
between 15 and 23°C over all populations ((15°C = 19°C) > (19°C = 21
°C) > (21°C = 23°C); Tukey tests, p < .001), indicating a greater response 
of NPQ under lower irradiances at high temperatures.

3.1.3 | Biochemistry

Tissue mannitol and carbon contents were not significantly affected 
by interactive effects of population and temperature (Figure  5; 
Table  2), indicating that all populations responded uniformly to 
the temperature treatments in carbon storage. The significant ef-
fect of population on mannitol contents (Table  2) was due to the 

lowest contents in Roscoff and 80% higher contents in Tromsø material 
(TRO > (HLG = QUI) > ROS; Tukey tests, p < .05). The significant effect 
of temperature on mannitol (Table 2) shows that 21°C and 23°C in-
duced significantly higher mannitol contents compared to the 15°C and 
19°C treatments over all populations ((23°C = 21°C) > (19°C = 15°C); 
Tukey tests, p < .05). Carbon contents were not affected by tempera-
ture, but differed significantly only between populations (Figure 5b; 
Table 2). As with mannitol, Tromsø material maintained a higher car-
bon content, in that the means were significantly (7%–9%) higher in 
Tromsø and Helgoland material than in Roscoff and Quiberon material 
((TRO = HLG) > (ROS = QUI); Tukey tests, p < .001).

Nitrogen contents were significantly affected by interactive 
effects of population and temperature (Figure  5c; Table  2). Only 
Roscoff and Quiberon samples showed a significant decrease in ni-
trogen contents at high temperatures (at 23°C for Roscoff, Tukey 
tests, p < .05; at 21°C and 23°C for Quiberon, Tukey tests, p < .001). 
Compared to the 15°C control, 23°C led to a reduction in nitro-
gen content by 20% in Roscoff and 15% in Quiberon samples. In a 
pattern reverse to that of nitrogen, molar C:N ratios were signifi-
cantly affected by interactive effects of population and temperature 
(Figure 5d; Table 2). C:N ratios in the 21°C and 23°C treatments were 
therefore significantly higher than in the 15°C control for Roscoff 
and Quiberon samples (Tukey tests, p < .05).

The model covariate for initial values had a significant effect on all 
biochemical parameters taken at the end of the experiment (Table 2), in 
which higher initial values were correlated with higher values at the end 
of the heat treatment. Significant negative correlations of growth rates 
with mannitol (Kendall's tau = −0.5570; p <  .0001; Table A4), carbon 
(Kendall's tau = −0.4218; p < .0001), and nitrogen contents (Kendall's 
tau = −0.2547, p = .0011) indicated growth at the expense of storage.

3.1.4 | Pigments

Chlorophyll a content was not significantly affected by inter-
active effects of population and temperature, but differed 

TA B L E  1   Results of generalized least squares models to examine variability of relative growth rates (RGR) and maximum quantum yield 
(Fv/Fm) of Laminaria digitata disks in the heat stress experiment

Parameter numDF denDF

RGR Fv/Fm

F-value p-value F-value p-value

Population 4 228 283.25 <.0001 36.77 <.0001

Temperature 3 228 60.38 <.0001 29.06 <.0001

Time 2 228 54.56 <.0001 104.37 <.0001

Population × temperature 12 228 12.13 <.0001 5.56 <.0001

Population × time 8 228 7.70 <.0001 8.09 <.0001

Temperature × time 6 228 31.83 <.0001 32.91 <.0001

Population × temperature × time 24 228 3.20 <.0001 5.58 <.0001

Note: Fresh weight relative growth rates and maximum quantum yield Fv/Fm over acclimation, heat treatment, and recovery periods were tested 
against interactive effects of population, heat stress temperature treatment, and time. Tested values are means of 2 per replicate (n = 5, n = 4 for 
Spitsbergen). numDF, numerator degrees of freedom; denDF, denominator degrees of freedom. Statistically significant values are indicated in bold 
text.
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significantly between populations (Figure 6a; Table 3). Mean chlo-
rophyll a contents were significantly (24%–36%) lower in Tromsø 
samples than in Roscoff and Quiberon material ((QUI  =  ROS = 
HLG)  >  (HLG  =  TRO); Tukey tests, p  <  .05), while chlorophyll a 
content in Helgoland material did not differ significantly from the 
other populations.

The mass ratio of xanthophyll pigments per chlorophyll a (VAZ : 
Chl a ratio) was affected significantly by initial values, and inter-
active effects of population and temperature (Figure  6b; Table  3). 
Temperature had a significant, overall increasing effect on VAZ 
: Chl a ratios (23°C > 21°C >  (19°C = 15°C), Tukey tests, p <  .05), 
indicating accumulation of xanthophyll pigments as a photoprotec-
tive stress response toward temperature. Tromsø material signifi-
cantly increased VAZ : Chl a ratios in the 21°C and 23°C treatments 

compared to the 15°C control (Tukey tests, p < .05) by 20% and 34%, 
respectively. A significant increase in VAZ : Chl a ratios became 
evident in the 23°C treatment compared to all other temperatures 
within the Roscoff (Tukey tests, p < .05) and Quiberon (Tukey tests, 
p < .01) populations. Compared to the 15°C control, 23°C led to an 
increase in VAZ : Chl a by more than 50% for both populations from 
Brittany, thereby presenting the strongest response in xanthophyll 
accumulation. In contrast, no significant differences between tem-
perature treatments arose within the Helgoland population, further 
demonstrating a lack of heat stress response.

De-epoxidation ratios of xanthophyll cycle pigments were af-
fected significantly by initial values, and interactive effects of 
population and temperature (Figure 6c, Table 3). The significant dif-
ferences between populations in mean de-epoxidation ratios over 

F I G U R E  4   Maximum quantum yield 
(Fv/Fm) of Laminaria digitata disks after the 
experimental phases of (a) acclimation at 
15°C, (b) heat treatment, and (c) recovery 
at 15°C. Mean values ± SD (n = 5, for 
Spitsbergen n = 4). Lowercase letters 
indicate significant differences between 
all mean population responses over 
time (Bonferroni tests, p < .05). Dashed 
lines indicate significant differences 
between temperature treatments within 
populations (Bonferroni tests, p < .05). 
Arrows indicate significant differences 
between temperature treatments 
over time (Bonferroni tests, p < .05). 
Significance levels are given in the text
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F I G U R E  5   Biochemical characteristics 
of Laminaria digitata disks after 
acclimation at 15°C (day 0, empty circles) 
and after the heat treatment (day 8, 
colored points). (a) Mannitol contents, (b) 
carbon contents, (c) nitrogen contents, 
(d) molar C:N ratio. Mean values ± SD 
(n = 5, n = 4 for Quiberon in carbon, 
nitrogen, and C:N ratio), except for (a) 
means of mean values due to extraction 
in triplicates. Significant differences 
between mean population responses are 
indicated by lowercase letters (Tukey 
tests, p < .05). Significant differences 
between temperature treatments within 
populations are indicated by dashed lines 
(Tukey tests, p < .05). Significance levels 
are given in the text
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TA B L E  2   Results of generalized least squares models to examine variability of biochemical characteristics of Laminaria digitata disks in 
the heat stress experiment

Parameter numDF denDF

Mannitol Carbon Nitrogen C:N ratio

F-value p-value F-value p-value F-value p-value F-value p-value

Initial values 1 63 (59) 96.04 <.0001 65.82 <.0001 49.08 <.0001 8.56 .0049

Population 3 63 (59) 19.54 <.0001 42.76 <.0001 17.48 <.0001 2.93 .0410

Temperature 3 63 (59) 9.67 <.0001 2.46 .0718 7.78 .0002 8.63 .0001

Population × temperature 9 63 (59) 0.92 .5133 1.90 .0688 6.18 <.0001 4.82 .0001

Note: Molar mannitol content, carbon content, nitrogen content, and C:N ratio were tested against initial values as covariate and interactive effects 
of population and heat stress temperature treatment. n = 5, n = 4 for Quiberon in carbon, nitrogen, and C:N ratio. numDF, numerator degrees of 
freedom; denDF, denominator degrees of freedom. denDF = 59 for carbon, nitrogen, and C:N ratio. Statistically significant values are indicated in 
bold text.

F I G U R E  6   Pigment characteristics of 
Laminaria digitata disks after acclimation 
(day 0, empty circles) and after the heat 
treatment (day 8, colored points). (a) 
Chlorophyll a contents, (b) mass ratio of 
xanthophyll pigments per Chlorophyll 
a (VAZ : Chl a ratio), (c) de-epoxidation 
ratio of xanthophyll pigments. Mean 
values ± SD (n = 5, n = 4 for Tromsø 
23°C in VAZ : Chl a ratio and de-
epoxidation ratio). Significant differences 
between mean population responses are 
indicated by lowercase letters (Tukey 
tests, p < .05). Significant differences 
between temperature treatments within 
populations are indicated by dashed lines 
(Tukey tests, p < .05). Significance levels 
are given in the text
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all temperatures (Table 3) show that de-epoxidation ratios were sig-
nificantly lower in Helgoland samples than in all other populations 
((QUI = ROS = TRO) > HLG; Tukey tests, p < .01). This result supports 
low values for nonphotochemical quenching in Helgoland material 
(NPQmax; Figure A4a). Overall, higher temperatures significantly in-
creased de-epoxidation ratios (23°C > (21°C = 19°C) > (19°C = 15°
C), Tukey tests, p <  .05). The highest temperature of 23°C led to a 
mean increase in the de-epoxidation ratio by a factor of 2 in Tromsø, 
a factor of 3 in Helgoland, a factor of 6 in Roscoff, and a factor of 
4.5 in Quiberon material compared to the respective 15°C con-
trols. However, the only significant within-population temperature 
response to 23°C emerged in the Quiberon samples (Tukey tests, 
p < .05), showing the most pronounced heat response in the south-
ernmost population.

Chlorophyll a content was positively correlated with growth 
(Kendall's tau  =  0.2013; p  =  .0082; Table A4), while growth rates 
and VAZ : Chl a ratios were strongly negatively correlated (Kendall's 
tau  =  −0.2911; p  =  .0001), indicating negative effects of the heat 
treatments and resulting stress responses on growth. Fv/Fm after the 
heat treatment was strongly negatively correlated with VAZ : Chl 
a ratios (Kendalls tau = −0.2828; p =  .0002) and to de-epoxidation 
ratios (Kendall's tau = −0.3954; p < .0001), supporting the interpre-
tation of xanthophyll-derived parameters as photoprotective stress 
proxies. Additionally, de-epoxidation ratios positively correlated 

with maximum nonphotochemical quenching NPQmax (Kendall's 
tau = 0.2155, p = .0328), further emphasizing the relation of xantho-
phyll pigments and photoprotection.

3.2 | Population genetics

3.2.1 | Microsatellite amplification

Null alleles were present in every population for at least two mark-
ers (Table A5). However, differences between FST values in the pair-
wise comparison were never greater than 10–3 (data not shown). 
Therefore, we concluded that the frequency of null alleles was neg-
ligible and our dataset was analyzed without taking into account 
correction for null alleles. No significant linkage disequilibrium was 
observed in any of the populations (Table A6). We thus considered 
all of the markers as independent. The number of alleles per locus 
ranged from 2 to 22 (Lo454-27 and Ld371, respectively).

3.2.2 | Genetic diversity

Values of genetic diversity averaged over the 12 loci are provided in 
Table 4 for each population (for details of genetic diversity estimates 

TA B L E  3   Results of generalized least squares models to examine variability of pigment characteristics of Laminaria digitata disks in the 
heat stress experiment

Parameter numDF denDF

Chl a VAZ : Chl a ratio De-epoxidation ratio

F-value p-value F-value p-value F-value p-value

Initial values 1 63 (62) 1.22 .2731 22.95 <.0001 95.39 <.0001

Population 3 63 (62) 9.08 <.0001 3.53 .0198 22.96 <.0001

Temperature 3 63 (62) 0.53 .6653 51.39 <.0001 42.51 <.0001

Population × temperature 9 63 (62) 1.30 .2534 2.25 .0298 6.96 <.0001

Note: Chlorophyll a content, xanthophyll pigment (VAZ) : Chl a ratio, and de-epoxidation ratio were tested against initial values as covariate and 
interactive effects of population and heat stress temperature treatment. n = 5, n = 4 for Tromsø 23°C in VAZ : Chl a ratio and de-epoxidation 
ratio. numDF, numerator degrees of freedom; denDF, denominator degrees of freedom. denDF = 62 for VAZ : Chl a ratio and de-epoxidation ratio. 
Statistically significant values are indicated in bold text.

TA B L E  4   Genetic characteristics of the Laminaria digitata populations used in the heat stress experiment

Population Year n Na AR Pa He Ho FIS

Spitsbergen 2019 26 3.667 ± 0.620 3.494 ± 0.427 0.250 ± 0.131 0.436 ± 0.069 0.362 ± 0.058 0.127 ± 0.054

Tromsø 2018 30 3.583 ± 0.596 3.447 ± 0.422 0.250 ± 0.131 0.363 ± 0.074 0.350 ± 0.073 0.051 ± 0.055

Bodø 2018 32 4.833 ± 1.065 4.464 ± 0.699 0.500 ± 0.195 0.444 ± 0.088 0.376 ± 0.077 0.117 ± 0.033 *

Helgoland 2016 35 2.833 ± 0.638 2.594 ± 0.422 0.083 ± 0.083 0.306 ± 0.076 0.296 ± 0.078 0.039 ± 0.032

Roscoff 2018 28 5.167 ± 1.120 4.875 ± 0.786 0.583 ± 0.229 0.480 ± 0.082 0.429 ± 0.083 0.171 ± 0.044 *

Quiberon 2018 28 4.583 ± 0.773 4.186 ± 0.511 0.333 ± 0.142 0.432 ± 0.061 0.408 ± 0.067 0.106 ± 0.035

Note: Year: year of the samples used for genetic analysis (except for Helgoland, the genotyped individuals are the same than those analyzed for 
the heat stress experiment); n, number of individuals for which at least 11 markers amplified; Na, mean number of observed alleles; AR, allelic 
richness standardized for equal sample size (21 individuals); Pa, mean number of private alleles per locus; He, expected heterozygosity; Ho, observed 
heterozygosity; FIS, fixation index (inbreeding coefficient) of individuals with respect to local subpopulation. All parameters are expressed as means 
over all markers ± standard error. *, significant departure from random mating after correction for multiple testing (p < .0069, FSTAT).
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locus by locus see Table A7). Most quantities varied by a factor of 
1.5 among populations; the lowest genetic diversity was always ob-
served in Helgoland and the highest in Roscoff. Variation was the 
highest for the mean number of private alleles (Pa) which ranged 
from 0.083 to 0.583. The differences between populations were not 
significant when each parameter was tested independently (one-
way ANOVA, data not shown). However, a Fisher test of pairwise 
differences between means revealed that AR and Pa were signifi-
cantly lower in Helgoland compared to Roscoff (data not shown). In 
addition, three of the twelve loci were monomorphic in Helgoland, 
compared to the other populations, in which a maximum of one 
monomorphic locus was observed (Table A7).

3.2.3 | Genetic structure

Genetic differentiation was significant for each pairwise popula-
tion comparison (p = .003 for all pairs; FSTAT) with an average FST 
value of 0.3795 (Table A8), while the strongest differentiation oc-
curred between Helgoland and Tromsø and the weakest between 
Helgoland and Roscoff. Structure analyses results show that the op-
timal number of genetic clusters was K = 2 according to the method 
of Evanno et al.  (2005) (Figure A5). We detected a clear hierarchi-
cal distinction in genetic structure between two groups (Figure 7a) 
of northern populations (Spitsbergen, Tromsø, Bodø) and southern 
populations (Helgoland, Roscoff, Quiberon). A subsequent analy-
sis run separately for northern and southern populations revealed 
distinct structuring between the three populations present in each 
subset (Figure 7b,c; K = 3). While gene flow between populations is 
generally very weak, the relatively highest connectivity occurred be-
tween the adjacent Roscoff and Quiberon populations. Additionally, 
a difference between northern and southern populations is visible 

at Lo454-27 (Table A7), where one allele is fixed for all southern 
populations.

3.2.4 | Reproductive system

L. digitata from Tromsø and Helgoland did not show any significant 
departure from random mating (FIS). We identified FIS  >  0.1 for 
Spitsbergen, Bodø, Roscoff, and Quiberon, (Table  4 for multilocus 
estimates of FIS; Table A7 for single locus estimates of FIS). However, 
when p-values were corrected for multiple testing (p < .0069, FSTAT), 
heterozygote deficiency was significant only for Bodø and Roscoff.

4  | DISCUSSION

We identified a uniform growth limit across European Laminaria digi-
tata populations following a short-term application of 23°C, which 
conforms with previous studies (Bolton & Lüning, 1982; tom Dieck, 
1992). Despite this, we observed slight deviations in magnitude and 
onset of stress responses among L. digitata populations at the cold 
and warm range margins. Arctic Spitsbergen material presented the 
strongest heat stress reaction. On the other hand, the two popula-
tions naturally experiencing summer temperatures near their upper 
long-term survival limit, Helgoland and Quiberon, showed moderate 
advantages in stress responses and growth during the heat treat-
ments. We therefore provide further evidence for the existence of 
thermal ecotypes of L. digitata (King et al., 2019) across the species’ 
entire Northeast Atlantic distribution. The strong genetic structur-
ing of L. digitata within northern and southern clades might have fa-
cilitated phenotypic divergence, while neutral genetic diversity was 
not connected to clear patterns of genetic drift or maladaptation 
along L. digitata's latitudinal distribution.

4.1 | Similarities in growth and biochemical 
responses along the latitudinal gradient

Growth responses among our tested populations suggest that the 
upper temperature tolerance limit of Laminaria digitata is uniform 
along its European latitudinal distribution. Growth is an integra-
tive parameter of all metabolic processes and can thus be inter-
preted as a proxy for organismal stress response. We observed 
that growth almost completely ceased in the 23°C treatment for 
all populations (Figure  3), while all populations showed signs of 
recovery from 21°C when transferred to 15°C (Figure  A1). The 
populations of Tromsø and Spitzbergen showed significantly lower 
overall growth rates than the southern populations. The lower 
growth rates of the Arctic populations might be related to pre-
vailing local environmental conditions during sampling (e.g., long 
day lengths, cold temperature) which may influence growth rates 
and circannual rhythmicity in kelps (Olischläger & Wiencke, 2013; 
Schaffelke & Lüning,  1994). Still, results of our study using 

F I G U R E  7   Structure bar plot of Laminaria digitata populations 
along the entire distribution range. (a) First hierarchical level 
of structure obtained for K = 2 genetic clusters. (b) Second 
hierarchical level of structure for northern populations and (c) 
second hierarchical level of structure for southern populations of 
L. digitata obtained for K = 3 genetic clusters. Individuals (vertical 
bars) were assigned probabilities of belonging to clusters (colors) 
based on differences in genetic variance
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meristematic disks of wild adult L. digitata material support pre-
vious studies using laboratory-cultivated whole juvenile L. digi-
tata sporophytes, which also showed uniform upper temperature 
limits on both sides of the Atlantic and Spitsbergen (Bolton & 
Lüning, 1982; Franke, 2019; tom Dieck, 1992).

The definition of thermal limits across populations strongly de-
pends on the experimental design (e.g., cultivation conditions and 
sample age, among other independent variables) and on the re-
sponse variables measured. Previous studies using photosynthesis 
(Helgoland: Lüning, 1984) and tissue damage (Nova Scotia: Simonson 
et al., 2015) as proxies defined the upper thermal tolerance of wild L. 
digitata sporophytes at 18°C to 20°C in experiments that lasted one 
week. Higher temperatures of 21°C (Simonson et al., 2015) and 23°C 
(Lüning, 1984) were lethal. However, common-garden experiments 
demonstrated the capacity for cultivated and wild juvenile L. digitata 
sporophytes from these locations to survive temperatures >20°C 
for at least one week using growth and occurrence of tissue bleach-
ing as proxies (Helgoland and Nova Scotia: Bolton & Lüning, 1982; 
tom Dieck, 1992; Nova Scotia: Wilson et  al.,  2015). Physiological 
responses may also differ depending on the treatment duration. 
Whereas maximum quantum yield (Fv/Fm) of Southern English 
L. digitata decreased over a period of 16  days at 18°C (Hargrave 
et al., 2017), Fv/Fm was stable at 19°C over a shorter period of seven 
days in our experiment. Still, the reduced growth at 18°C in Hargrave 
et al.  (2017) matches the decrease in growth at 19°C in our study. 
Thus, uniformity or differences in thermal limits among populations 
can only be reliably assessed under common-garden conditions, for 
example, as performed here.

In addition to the strong similarities in the upper thermal limits 
of growth in our study, carbon contents (Figure 5b) and chlorophyll a 
contents (Figure 6a) did not differ between temperature treatments 
at all. In contrast, the overall trend of increasing mannitol contents at 
high temperatures (Figure 5a) has been described for Saccharina latis-
sima (Davison & Davison, 1987) and might be linked to the seasonal 
increase in kelp mannitol storage in summer during the period of slow 
growth (Haug & Jensen, 1954; Schiener et al., 2015), which, in wild 
sporophytes, is followed by a peak of the long-term storage compound 
laminarin in autumn (Haug & Jensen, 1954; Schiener et al., 2015).

The consistent responses of growth and biochemical contents 
across populations reported here indicate a strong acclimation po-
tential of L. digitata's metabolism to high temperature. Acclimation 
to wide temperature ranges would reduce selective pressure of tem-
perature in the wild and might explain the small magnitude of local 
differentiation observed in this study.

4.2 | Differences in growth and photosynthetic 
parameters among marginal populations

Despite the stability of the upper thermal growth limit, we observed 
subtle physiological differences in the common-garden heat stress 
experiment, mainly in the marginal populations of Spitsbergen, 
Helgoland, and Quiberon. Maximum quantum yield of photosystem II 

was most sensitive to thermal stress at 21°C and 23°C in Spitsbergen 
material (Figure 4; Figure A2). This is concordant with the subarctic 
to Arctic regional climate and provides first evidence for a loss of 
function in a leading-edge L. digitata population, but whether this 
represents an adaptive trait is yet unknown. Generally, very few 
cold-temperate algae occurring in the Arctic show true adapta-
tions to the Arctic climate compared to their Atlantic populations 
(Bischoff & Wiencke, 1993; Wiencke et al., 1994), possibly because 
the Arctic did not provide a sufficiently stable environment for adap-
tive evolutionary processes to occur (Wiencke et al., 1994).

At the southern range edge, a slight advantage of Quiberon mate-
rial to grow at elevated temperatures became evident in the growth 
response at 19°C during the heat treatment, and in the full recovery 
from the 21°C treatment (Figure 3; Figure A1). In contrast, photo-
acclimative responses suggest that the marginal population on the 
island of Helgoland was most resistant to heat stress. Photosystem 
II of Helgoland material was minimally impaired by 23°C (Figure 4). 
Additionally, reactions of xanthophyll pigments (Figure  6b,c) were 
significantly weaker in Helgoland material than other populations. 
Increased xanthophyll contents may indicate a photoprotective ac-
climation reaction (Latowski, Kuczyńska, & Strzałka, 2011; Pfündel 
& Bilger, 1994; Uhrmacher et al., 1995), while the de-epoxididation 
ratio of xanthophyll cycle pigments represents the current capac-
ity to quench excessive energy from the photosystem (Pfündel & 
Bilger, 1994). Helgoland material did not show a significant increase 
in xanthophyll pigments and presented significantly lower de-ep-
oxidation ratios and therefore lower nonphotochemical quenching 
(NPQmax, Figure A4) than all other populations. Therefore, the two 
populations growing in the warmest of the tested locations, which 
may experience >4 week long periods of mean in situ temperatures 
of 18°C to 19°C in summer (Helgoland: Bartsch, Vogt, Pehlke, & 
Hanelt, 2013; Wiltshire et al., 2008; Quiberon: Oppliger et al., 2014; 
Valero, unpubl.), showed slight physiological advantages to short-
term heat exposure in growth and stress responses.

The southernmost populations of Quiberon and Roscoff were 
curiously the only populations with significantly reduced tissue 
nitrogen contents in the heat treatments (Figure  5c). A variety of 
factors including temperature affects nutrient uptake and conse-
quently tissue nitrogen contents, which could be species-specific 
(Roleda & Hurd, 2019). Therefore, published studies on the impacts 
of heat stress on nitrogen uptake and storage in kelps differ in their 
reports of decreased (Gerard, 1997), unaffected (Nepper-Davidsen 
et  al.,  2019), or increased nitrogen contents (Wilson et  al.,  2015). 
Whether the underlying cause of reduced nitrogen during heat in our 
study is adaptive, maladaptive, or neutral toward heat resilience in 
the southern populations remains unclear until further investigation.

4.3 | Population genetics in relation to 
physiological thermal responses

Population genetics suggest that the slight phenotypic divergence 
of L. digitata might have been facilitated through phylogeographic 
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separation into two clades and low genetic connectivity between 
populations. The hierarchical division into a northern and a southern 
clade in the Northeast Atlantic (Figure 7a) is likely due to postgla-
cial recolonization by two distinct genetic groups located in refugia 
proposed for the Armorican/Celtic Sea (Brittany and South West 
UK) and a potential northern refugium at the west coast of Ireland 
and/or Scotland (Neiva et  al.,  2020; see also King et  al.,  2020). 
Currently, the highest genetic diversity (He  ≥  0.6) published for L. 
digitata populations was observed in Scotland (King et  al.,  2019, 
2020), Northwest Ireland (Neiva et al., 2020), and Northeast Ireland 
(Brennan et  al.,  2014), which all exceeded the genetic diversity of 
the populations investigated in this study. Due to a lack of data, it 
remains unclear whether a potential glacial refugium of L. digitata 
also corresponds to the well-described Southwest Ireland refugium 
proposed for many marine species (Kettle, Morales-Muñiz, Roselló-
Izquierdo, Heinrich, & Vøllestad, 2011; Provan & Bennett, 2008).

Populations at the “leading edge” (high latitude) are said to be 
associated with low genetic diversity due to recolonization pro-
cesses following the Last Glacial Maximum (Hampe & Petit, 2005; 
for marine seaweeds of the North Atlantic see Assis, Serrão, Claro, 
Perrin, & Pearson, 2014; Neiva et al., 2016; Provan & Maggs, 2012). 
Therefore, effects of genetic drift (e.g., depleted genetic diversity, 
increased inbreeding) may be expected to reduce physiological 
function in these populations. Here, genetic diversity characteristics 
of L. digitata at its northern range limit (i.e., Spitsbergen) were not 
significantly lower compared to the other populations in this study 
and were similar to other Northern Norwegian populations (Neiva 
et al., 2020). A similar pattern was observed for another Arctic to 
cold-temperate kelp species, Saccharina latissima (Guzinski, Mauger, 
Cock, & Valero, 2016). Therefore, rather than effects of genetic drift, 
a lack of selection pressure in the Arctic might have led to a potential 
reduction of heat tolerance at the northern distribution limit (i.e., 
relaxed selection; Lahti et al., 2009; Zhen & Ungerer, 2008).

Probably due to the continuous rocky substrata along the 
Brittany coast, connectivity may be maintained between Quiberon 
and neighboring populations, which may explain a certain level 
of gene flow between Roscoff and Quiberon via stepping stone 
habitats (Figure 7c). Low gene flow can reduce inbreeding depres-
sion and associated deleterious effects and may facilitate local 
adaptation at this southern range edge (Fitzpatrick & Reid, 2019; 
Sanford & Kelly,  2011). Genetic diversity characteristics for 
Brittany L. digitata populations in this study comply with previous 
reports (Oppliger et al., 2014; Robuchon et al., 2014). Compared to 
Roscoff, genetic diversity of L. digitata from the island of Helgoland 
was significantly lower. The population's reduced genetic diversity 
can be partly explained by genetic isolation due to habitat discon-
tinuity as Helgoland is a rocky substrate surrounded by continu-
ous sandy seafloor (Reichert, Buchholz, & Giménez,  2008). This 
may rather suggest maladaptation due to less effective selection 
(such as in Fucus serratus; Pearson et al., 2009). However, samples 
from Helgoland presented the weakest heat stress response in 
this study. Therefore, we can hypothesize either that historically 
greater diversity/connectivity was reduced via isolation and drift 

after resilience to local conditions was established, or that strong 
selective forces toward the upper thermal limit of L. digitata have 
counterbalanced the effect of genetic drift.

Significant departures from random mating were only observed 
for the populations of Bodø and Roscoff (FIS; Table 4) and match the 
magnitude of recent descriptions for L. digitata populations (King 
et al., 2020; Neiva et al., 2020). The higher FIS values in Roscoff L. 
digitata in our study compared to the nearby population of Santec 
(Robuchon et al., 2014) might be explained by the distance of >1 km 
between sites, which may already cause substantial variation in FIS 
(Billot, Engel, Rousvoal, Kloareg, & Valero,  2003). In contrast, the 
higher FIS values of Quiberon L. digitata in our study compared to 
Oppliger et al. (2014) who sampled at the same location (Pointe de 
Conguel North) may be an artifact of differing microsatellite mark-
ers or might indicate a change in the reproductive system over time 
(Oppliger et al., 2014; Valero et al., 2011). In all cases, in the absence 
of data on reproductive ecology, the underlying causes remain 
speculative.

4.4 | Outlook

The mechanistic temperature treatments applied in this study do not 
represent realistic temperature scenarios for all tested populations, 
especially not for the northern clade. However, during our sampling 
period in August 2018, acute heat spikes surpassed 20°C on twelve 
days on Helgoland, and on nine days in Quiberon in the shallow sub-
littoral (in situ data; Bartsch, unpubl.; Valero, unpubl.). Also in South 
England, L. digitata already encounters marine heatwaves reach-
ing 20°C (Burdett, Wright, & Smale,  2019; Joint & Smale,  2017). 
According to predictions of ocean warming (Müller et al., 2009) and 
marine heatwaves (Oliver et  al.,  2018), L. digitata will possibly en-
counter prolonged summer periods of 21°C–23°C at its warm distri-
bution limit until the end of the century.

As a low intertidal to shallow sublittoral species, L. digitata is not 
only threatened by increasing summer SST and marine heatwaves 
(Bartsch et al., 2013; Hargrave et al., 2017), but also by other stress-
ors during emersion such as desiccation and warm air temperature 
(Hereward, King, & Smale,  2020; King, Wilcockson, et al., 2018), 
high irradiance, and UV radiation (Gruber, Roleda, Bartsch, Hanelt, 
& Wiencke,  2011; Roleda, Hanelt, & Wiencke,  2006). These mul-
tiple stressors are most likely responsible for the die-off event of 
Helgoland L. digitata sporophytes after exposure to SST > 19°C over 
a prolonged period of 11  days (Bartsch et  al.,  2013). Additionally, 
rising temperatures may negatively affect sporophyte and ga-
metophyte reproduction (sporogenesis: Bartsch et  al.,  2013; ga-
metogenesis: Lüning,  1980; Martins, Tanttu, Pearson, Serrão, & 
Bartsch, 2017) which might contribute to range contractions of L. 
digitata. Therefore, despite the slight physiological advantages we 
identified in the southern populations, L. digitata is threatened by a 
substantial loss of genetic diversity at its current southern distribu-
tion limit (King et al., 2020; Neiva et al., 2020; Oppliger et al., 2014; 
Robuchon et al., 2014).
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Models have predicted a northward shift of the entire dis-
tribution range of L. digitata until 2100 in the RCP 8.5 emission 
scenario, implying possible extinction of southern populations, 
including Roscoff and Quiberon (Assis et  al.,  2018; Raybaud 
et  al.,  2013). A potential loss of more heat-tolerant populations 
at the trailing edge and a simultaneous expansion of northern, 
slightly less heat-tolerant L. digitata phenotypes implies that global 
warming might drive a decrease in the overall adaptive capacity 
to warming in the kelp Laminaria digitata. Neutral genetic diver-
sity was recently described as an indicator for heat resilience of 
kelp populations by indicating physiological versatility among in-
dividuals (Wernberg et  al.,  2018). Conversely, marine heatwaves 
can deplete the genetic diversity of kelp populations in strong se-
lective bottleneck events (Gurgel, Camacho, Minne, Wernberg, & 
Coleman, 2020). Therefore, response variability among individuals 
shapes the adaptive capacity of populations to withstand bottle-
neck events and to allow directional selection (Chevin, Lande, & 
Mace,  2010; Kelly,  2019; King, McKeown, et al., 2018). This im-
plies that genetically depleted populations (e.g., marginal popula-
tions) are at even higher risk of extinction. A recent study showed 
high phenotypic variation among five genotypes of Helgoland L. 
digitata (Liesner et al., 2020), but studies correlating inter-individ-
ual response variation to genetic diversity across populations are 
necessary to investigate the implications of genetic diversity for 
population resilience during climate change.
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Troisième partie

Variation spatio-temporelle des

populations de L. digitata
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L’étude de la connectivité des populations de L. digitata le long de la côte bretonne

représente un enjeu intéressant dans le cadre de ma thèse. En effet, il existe une mosäıque

de température (maximum, minimum et amplitude) à l’échelle de cette péninsule (Gallon

et al., 2014) qui peut être mise en parallèle avec l’étude d’adaptation locale effectuée à

plus grande échelle (cf. Chapitre 2). De plus, pour les organismes marins la Bretagne est

considérée comme une zone de transition biogéographique entre les provinces tempérées

chaudes et froides (cf. Chapitre 1) et représente la limite d’aire de répartition Sud de L.

digitata. Outre les aspects évolutifs, les forêts de laminaires sont particulièrement convoi-

tées dans cette région. Une connaissance plus approfondie de la connectivité pourrait être

utile pour des aspects de conservation futurs. Les différentes approches empruntées dans

cette partie nous permettront de mieux comprendre la connectivité entre les populations

bretonnes (Chapitre 3), d’identifier des populations isolées et de voir comment évoluent

les paramètres génétiques de ces populations dans le temps (Chapitre 4). Ces études

ont été faites à partir de données génétiques obtenues à partir de 7 à 11 marqueurs

microsatellites. Bien que ces données soient suffisantes pour estimer la connectivité et la

diversité génétique, elles peuvent être insuffisantes dans le cas où nous voulons assigner

les individus à des échelles spatiales plus fines. Afin de surmonter cette difficulté, nous

avons développé 20 nouveaux marqueurs microsatellites (Chapitre 5), doublant ainsi le

nombre de marqueurs microsatellites disponibles pour cette espèce. Ces nouveaux mar-

queurs ont notamment été utilisés pour analyser les données de suivis démographiques

effectués dans deux populations bretonnes de L. digitata : une population située en limite

Sud de l’aire de distribution (Quiberon) et une population située au centre de l’aire de

distribution (Roscoff, Annexe S6).



Chapitre 3

Étude sur la contribution de la

distance géographique, de la

connectivité et de la discontinuité de

l’habitat chez L. digitata

L’objectif de ce chapitre est de quantifier (au moyen d’une db-RDA) la contribu-

tion relative de la distance géographique, des courants marins et de la discontinuité de

l’habitat sur la structure génétique neutre de L. digitata. La structure génétique a été me-

surée à l’aide de données obtenues avec 11 marqueurs microsatellites chez 38 populations

réparties depuis le Sud de la Bretagne jusqu’au Nord-Pas-de-Calais.
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INTRODUCTION 

 

The persistence of populations living in heterogeneous environments crucially depends on the interaction between 

changes of the environment in space and time, and the way individuals or propagules move between locations. The intensity 

of gene flow occurring between populations is generally inferred indirectly from the spatial genetic structure, that is, study how 

much populations are differentiated, which in turn is commonly inferred on the basis of allele frequencies (F-statistics, Wright 

1951). Population structure, or the similarity between allele frequencies in different populations, therefore depends on the rate 

of gene flow, but also on the strength of local genetic drift linked to demographic and other populations’ characteristics. If 

dispersal is restricted in space, one expects that genetic similarity will be larger between closer populations, which is the 

assumption of the well-known isolation-by-distance (IBD) model (Slatkin 1993). Nonetheless, dispersal of natural populations 

may be much more complex due, for instance, to variation in dispersal rate (in space and time), occasional long distance 

dispersal or the presence of barriers to gene flow (mountains, wind, currents etc.). The interaction between environmental 

heterogeneity and dispersal is also of interest when considering the emergence of local adaptation (Kawecki and Ebert 2004). 

Classically, gene flow has been considered as an opposing force to local adaptation (Wright 1986; Slatkin 1987), which may 

be especially true for sink populations that would go extinct without recurrent immigration (Holt and Gomulkiewicz 1997). 

Nonetheless, while gene flow tends to oppose the effects of directional selection in some cases, it does also replenish the local 

genetic variation (Lenormand 2002). Indeed, by bringing new genotypes, gene flow can prevent populations from inbreeding 

and bring more material upon which selection can act (Henry et al. 2015). This effect can be of particular importance at the 

edges of species’ range distribution where populations can be more fragmented and are less dense (Haag and Ebert 2004; Henry 

et al. 2015), or more generally for populations isolated from gene flow (Molofsky and Ferdy 2005). Therefore, clarifying 

populations’ connectivity represents a first step for the understanding of populations’ adaptation and persistence.  

Marine organisms have been historically viewed as open populations due to the apparent lack of barriers to gene flow 

(Sanford and Kelly 2011). Nowadays, this view is abandoned due to the growing amount of evidence showing the presence of 

genetic structure in different marine species, despite their high dispersal potential and dispersal strategies (Kelly and Palumbi 

2010; Selkoe et al. 2016; Benestan et al. 2016; Xuereb et al. 2018; Coscia et al. 2020). In fact, theoretical and empirical works 

have shown that ocean currents play a major role in the establishment of range limits (Gaylord and Gaines 2000), connectivity 

pattern (Ayata et al. 2010) and populations’ genetic structure (White et al. 2010). This could be especially true for species 

occurring along the coast, as nearshore circulation patterns are considered as particularly complex (Gaylord et al. 2002; 

Coleman et al. 2011). In this context, the field of seascape genetics has emerged in order to understand how seascape impacts 

the realized dispersal, genetic variation and spatial structure using a large variety of models and methods (Selkoe et al. 2016). 

In fact, the early investigations of seascape genetics focused on the role of ocean currents in generating spatial genetic patterns 

(Liggins et al. 2013). For that purpose, tools and techniques from oceanography were used to describe the dynamic nature of 

the marine environment in order to properly incorporate its effect on statistical models. The promising performance of such 

statistical frameworks has allowed to clarify the relative contribution of ocean currents on the genetic structure of populations 

across a wide range of case studies (e.g. White et al. 2010; Alberto et al. 2011; Benestan et al. 2016, 2021; Xuereb et al. 2018; 

Coscia et al. 2020). Nevertheless, these approaches are still underrepresented among putatively low dispersal marine species 

such as kelp and Fucales (but see Alberto et al. 2011; Brennan et al. 2014; Assis et al. 2018; Durrant et al. 2018; Reynes et al. 

2021). 

Kelp forests are the dominant feature of many temperate coastlines and are considered as foundation species of 

valuable conservation status as they provide habitat and food for a large number of species (Jayathilake and Costello 2020; 

Coleman and Veenhof 2021). Nonetheless, they are nowadays threatened worldwide due to intense exploitation or other human 

activities such as habitat loss, reduction of water quality and global warming (Smale 2020, but see Krumhansl et al. 2016). In 

particular, kelp species are considered as cold-water species and sea surface temperature (SST) is considered as the main abiotic 

factor shaping their distribution and survival (Lüning 1990; Bartsch et al. 2008). Many recent studies have shown the harmful 

consequences of the gradual increase in SST as well as the increase in frequency of marine heatwaves on kelp forests (Wernberg 



et al. 2016; Filbee-Dexter et al. 2016; Starko et al. 2019; Cavanaugh et al. 2019; Rogers-Bennett and Catton 2019; Coleman et 

al. 2020), especially in populations at the warm edges (Fernández 2011; Starko et al. 2019; Arafeh-Dalmau et al. 2019; Filbee-

Dexter et al. 2020). This could be due to the fact that peripheral populations are generally facing the greatest consequences of 

global warming, but also because their adaptive capacity is reduced due to their lower genetic diversity. In this context, dispersal 

that allows colonization of new and eventually more favourable habitat can be seen as a bet-hedging strategy (Ronce 2007), 

nonetheless whether this can be applied for marine species is unclear. Within kelp species, dispersal is considered to be mainly 

mediated by meiospores and as drifting plants or fertile plant fragments that are both known to be dependent on currents 

(Gaylord et al. 2002). Although female and male gametes are released in the water column by microscopic gametophytes, 

dispersal of gametes is generally considered to be negligible (Fraser et al. 2009).   

Laminaria digitata is a species of kelp occurring in the Northern Hemisphere on both Eastern and Western Atlantic 

coasts, with its geographic distribution ranging from the South of Brittany until Spitzberg in the North-East Atlantic (Kain 

1979; Lüning 1990). This species of kelp is usually distributed in a narrow, linear band along the coast spanning the lower 

intertidal and upper subtidal zones (Robuchon et al. 2014) and thus represents an interesting model organism to test the effect 

of oceanographic currents on genetic structure. In addition, mean SST has been shown to vary with the latitude along the North-

East distribution of L. digitata, and several studies were therefore able to show signs of local adaptation (King et al. 2019; 

Liesner et al. 2020), with different thermal adaptation between populations from Northern and Southern Brittany (Liesner et 

al. 2020). This latter result is in agreement with the fine scale changes in SST occurring along Brittany, with the Western and 

North-Western regions being cooler and less affected by climate change than Southern and North-Eastern regions (Gallon et 

al. 2014). In fact, Liesner et al. (2020) showed that the Southernmost population was the most tolerant to heat stress, on the 

basis of growth rate and photosynthetic performance. Nonetheless, this population is associated with poor genetic diversity 

(Oppliger et al. 2014), which could hamper further adaptation to an increase in SST. This concern is also applied to populations 

that are isolated from gene flow due to habitat discontinuity and ocean currents as suggested by Billot et al. (2003). Therefore, 

a quantitative evaluation of the importance of environmental factors on the connectivity at the scale of Brittany will be a 

valuable work in order to estimate the influence of connectivity in adaptation to SST, as well as the persistence of populations 

per se.  

 

By using a dataset constituted of genetic samples from 38 populations ranging from the Southern range limit of L. digitata until 

the Northernmost population of the French coast situated in the Eastern part of the English Channel; we investigated how much 

dispersal is mediated by geographic distances, ocean currents, habitat discontinuities, sea water temperature and sampling year. 

A multivariate analytical method (db-RDA) was used to capture the contribution of each environmental factor as well as the 

sampling year in the neutral genetic differentiation. In addition, we investigated the directionality of gene flow using the 

connectivity matrix obtained from a Lagrangian simulation, as well as the results from the detection of first generation migrants. 

Finally, we tested the importance of populations’ positions (mainland or island) on their connectivity and genetic diversity. 

 

MATERIAL AND METHODS 

Samples  

Populations of L. digitata were sampled between 2003 to 2015 in 38 sites ranging from the Southern limit of its NE Atlantic 

distribution (Southern Brittany, 47° latitude), until the Strait of Dover, at the entrance of the North Sea (50° latitude, Table 1, 

Figure 1). Among these populations, 13 are located on islands while 25 along the coastline (Table 1, Figure 1). Some of these 

populations were sampled and genotyped in previously published studies as indicated in Table 1. At each site, blade tissue was 

collected from 30 to 50 randomly chosen sporophytes. Tissue samples were then wiped, cleaned from epiphytes and stored in 

silica-gel crystals until DNA extraction. 

  



Microsatellite genotyping 

DNA extraction 

DNA was extracted from 8–12 mg of dried tissue using the NucleoSpin 96 Plant II kit (Macherey-Nagel GmbH & Co. KG) 

following the manufacturer's instructions. The lysis, microsatellite amplification and scoring was performed for 12 polymorphic 

loci following Robuchon et al. (2014). Multiplex PCRs were modified using 5X GoTaq Flexi colorless reaction buffer 

(Promega Corp., Madison, USA) instead of 1X and performed using a T100™ Thermal Cycler (Bio-Rad Laboratories Inc.). 

Microsatellite amplification, scoring, and correction 

Among the markers used, six were previously developed for L. digitata (Ld148, Ld158, Ld167, Ld371, Ld531, and Ld704; 

Billot et al. 1998) and five for L. ochroleuca (Lo4-24, Lo454-17, Lo454-23, Lo454-24, and Lo454-28; Coelho et al., 2014). 

Alleles were sized using the SM594 size standard (Mauger et al. 2012) and scored manually using GeneMapper 4.0 (Applied 

Biosystems). Individuals for which more than one locus did not amplify were removed from the dataset, giving a total of 1078 

individuals used in our study (Table 1).  

Genetic diversity 

Prior to genetic analysis, null allele frequencies were estimated on the raw microsatellites datasets using MICROCHECKER  

(Van Oosterhout et al. 2006). As we expect the frequency of null alleles to increase with the mutation rate (i.e. polymorphism), 

we also tested the occurrence of null alleles for each marker by looking at the correlation between the mean number of observed 

alleles (Na) and the number of individuals for which there was no amplification. In order to test the independence of each 

marker, genotypic linkage disequilibrium was calculated for all pairs of markers among each of the populations using FSTAT 

2.9.3 (Goudet 2001) and the significance was tested with 1000 permutations using the same software. Single and multilocus 

estimates of genetic diversity were calculated for each population as the expected heterozygosity (He, sensu Nei 1978), 

observed heterozygosity (Ho), and number of private alleles (Pa) using GenAlEx 6.5 (Peakall and Smouse 2006). For the 

private alleles, we took into account the mean private alleles, as well as the sum of private alleles observed across markers. In 

addition, standardized allelic richness (Ar) was computed using the rarefaction method of FSTAT. The standard error is 

obtained by taking the standard deviation of one of the estimators of genetic diversity divided by the square root of the number 

of markers (i.e. σ/√11). The estimate of deviation from random mating (FIS) was calculated according to Weir and Cockerham 

(1984), and statistical significance was computed using GENETIX 4.02 (Belkhir et al. 2004) based on 1000 permutations. 

Population structure 

Population structure was first investigated by the analysis of the pairwise estimates of FST (Weir and Cockerham 1984) and 

their significance was computed with 1000 permutations on FSTAT. Population structure was additionally assessed with two 

multivariate methods: a Principal Component Analysis (PCA), using the R (R Core Team 2017) package “adegenet” (Jombart 

2008) and a sparse non-negative matrix factorization (sNMf), using the R package “LEA” (Frichot and François 2015). While 

the PCA describes the global diversity, the approach used in the program sNMF aims to characterize population structure by 

estimating individual ancestry coefficients that represent the proportion of an individual genome that originates from different 

ancestral gene pools (Frichot et al. 2014). This method has been shown to produce results that are comparable to programs such 

as ADMIXTURE (Alexander et al. 2009) and STRUCTURE (Pritchard et al. 2000), but have the advantage of avoiding Hardy–

Weinberg equilibrium assumptions (Frichot et al. 2014). We calculated ancestry coefficients for 1–38 ancestral populations 

(K) using 200 replicates for each K with 100,000 numbers of iteration. Different values for the regularization parameter α were 

used (1, 10 and 100); the preferred number of K was chosen using the cross-entropy criterion.  

Population and parentage assignment.  

In order to identify contemporary immigration events among the studied populations, all the individuals have been affected to 

one of the populations using a partial Bayesian classification method (Rannala and Mountain 1997) in GENECLASS 2 together 

with a Monte Carlo resampling method (Paetkau et al. 2004). This approach can be powerful to explore the role of marine 

currents in the genetic differentiation among populations and the direction of migration by determining the likelihood of 

drawing a particular multilocus genotype from a resident and from a potential source site. Therefore, these assignment methods 

provide important demographic information (source/sink population). This method is based on the assumption that loci are 

independent (i.e. no linkage disequilibrium) and computes for each individual the probability of belonging to the population 

where it was sampled (10,000 genotypes have been simulated for the Monte Carlo algorithm with a type 1 error fixed at 0.01, 

Cornuet et al. 1999; Paetkau et al. 2004). Moreover, since we did not sample all potential source sites, we used L = L home as 

the statistical criterion for the likelihood computation (Piry et al. 2004).  



Model of connectivity  

Hydrodynamic Modelling 

Flow fields were provided by a 3D regional configuration (MANGA2500) of a hydrodynamic model (MARS3D, Lazure and 

Dumas 2008). The hydrodynamic configuration covers an area ranging from 41°N until 55°N, and from 18°W until 9°30′E, 

with a regular grid of 2.5km for the horizontal resolution and 40 sigma levels for the vertical resolution. This grid encompasses 

all populations of the current study, from south Brittany until the English Channel. This regional configuration also integrates 

six zooms (AGRIF 2 ways, Debreu et al. 2008) with a higher horizontal resolution along the coast (500m). The model was 

forced by meteorological data obtained from the Météo-France ARPEGE model and AROME for the nested zooms. At the 

boundaries of the global 3D domain, the forcing by tides was provided by a larger 2D model, which covers the northwest 

Atlantic Ocean, forced with 14 tidal constituents (Lyard et al. 2006).  

Lagrangian Modelling 

The Lagrangian trajectory of particles (meiospores or fertile parts of the thallus) was modelled using ICHTHYOP v.3.3.6 (Lett 

et al. 2008), which employed the hourly 3D flow fields as input data. Lagrangian simulations were performed from June to 

October, which is considered the highest peak of the fertility period of L. digitata (Bartsch et al. 2008). To simulate the dispersal 

stage of meiospore in natural populations, particles were released within a radius of 2 km at the depth (± 1 m) of the studied 

populations. Among the 38 populations used in the study, 6 populations were sampled at a distance lower than the spatial 

resolution of the hydrodynamic model. Therefore, the Lagrangian simulations were performed using 32 out of the 38 localities, 

by excluding sites S13, S14, S16, S17, S22 and S23 (Table 1, Figure 1). The particles were allowed to drift close to the surface 

for a maximum time limit of 15 days. This duration was taken in order to account the possibility of dispersal by fertile thallus 

and meiospores, while reducing the computational time of simulations. Indeed, the average time of dispersal between pairs of 

populations would indicate whether dispersal occurs via meiospores, or by fertile thallus when exceeding the lifespan of 

meiospores. The computational time step (dt) of the Lagrangian model was set to 300s and particle position was recorded every 

20min. For each simulation, 5000 particles were released every two hours from each location. Thanks to the support of the 

high-performance computing (HPC) cluster of the OSU Pythéas Institute (Marseille), this configuration was subsequently 

applied for each of the 32 locations and repeated for 8 days per month using the hydrodynamic outputs corresponding to the 

years 2014 and 2015. At the end of this step, 960 dispersal events per locality were simulated over two years; pairwise 

oceanographic connectivity (Pij) was estimated using the MATLAB scripts from Reynes et al. (2021), and is defined as the 

following equation: Pij = Ni-j/Ni, with Ni corresponding to the total number of released particles from site i and Ni-j the total 

number of released particles from site i arriving in site j within the 15 days of dispersal time. Finally, Pij was averaged over the 

full period of the simulation, in order to obtain the mean connectivity matrix. This connectivity matrix therefore reflects the 

influence of a wide range of oceanographic processes, such as differences in wind speeds and tides intensity, on the dispersal 

processes. 

Geographic distance and Habitat Continuity 

Using the GIS database, we generated a matrix of geographic distance between all pairs of sites. When both populations were 

at the coast, the distance was calculated following the coastline. To calculate the geographical distances between an island 

population (X) and a coastal population (Y), we first calculated the shortest distance from the island site (X) to the nearest point 

at the coast (Z), then we calculated the distance from point Z to the site Y following the coastline. We used the same logic to 

calculate the distances between two island sites (A and B): shortest distances of A and B to the coast (respectively C and D), 

then the distance between C and D following the coastline. Using IFREMER database on rocky substratum, we generated a 

matrix of habitat discontinuity between all pairs of sites. Habitat discontinuity was estimated as the proportion of non-rocky 

habitat between pairs of sites (i.e.: habitat discontinuity between sites U and T = 1 - ((geographical distance between U and T) 

- (distance of rocky habitat between U and T))/geographical distance between U and T. We then took the average in terms of 

habitat discontinuity associated with each population in order to have a measure of their isolation.  

  



Temperature data  

To represent the current temperature ranges experienced by each population, satellite-obtained daily mean sea-surface 

temperature data with a resolution of 0.05° × 0.05° were generated representatively for 2016 and 2017 using E.U. Copernicus 

Marine Service Information (E.U. Copernicus Marine Service, 2019). From this data, the minimum, maximum and average of 

the annual temperature was kept for each population.  

Linking environmental predictors to genetic structure  

We conducted a Distance Based Redundancy Analysis (db-RDA, Legendre and Andersson 1999) to investigate the relative 

contribution of geographic distance, dispersal mediated by ocean currents, sampling year, temperature and habitat discontinuity 

on the response variable. The response variable is the population’s coordinates on a principal coordinate analysis (PCoA) 

obtained from the FST matrix. These analyses were done at two spatial scales: within a local regional area, including 25 semi-

continuous populations from the south Brittany (S1) to the north-western Brittany (S31) and a second scale which included all 

the populations considered in the Lagrangian simulations (cf. subsection Hydrodynamic Modelling). This distinction was done 

in order to consider the effect of the strong discontinuity between the north-western Brittany populations and the ones within 

the Bay of Saint-Malo and further north up to the north of France (S38). The environmental predictors accounting for 

geographic distance and ocean currents were transformed as distance-based Moran’s eigenvector maps or dbMEM (Dray et al. 

2006) and Asymmetric Eigenvector Maps or AEM (Blanchet et al. 2008), respectively. Considering AEM predictors, the mean 

oceanographic connectivity matrix was transformed into a nodes-to-edges matrix. From this matrix, 154 connectivity links (i.e. 

edge) were identified among the 32 populations considered (i.e. node). The edges were finally weighted by the probability of 

dispersal before calculating AEM predictors with the “adespatial” v.0.3.8 R package. Considering dbMEM predictors, the 

resulting geographic distance matrix was used as input data for computing dbMEM eigenvectors with the “adespatial” package. 

We kept the default settings for truncations. To facilitate the identification of irrelevant predictors and the ones that are highly 

correlated an elastic net regularized regression was performed using the “glmnet” package in R (Friedman et al. 2010).  This 

type of method is considered to be successful when the number of predictors exceed the sample size (Ogutu et al. 2012) which 

was our case at both local and global scale. The remaining variables were selected in the db-RDA models through a stepwise 

forward procedure using the ordiR2step function in the “vegan” R package. The ordiR2step function selects variables to build 

the ‘optimal’ model, defined as the model with the highest adjusted coefficient of determination (R2
adj). Analysis of variance 

(ANOVAs; 1000 permutations) was performed to assess the significance of the model and axis. 

Statistical analysis  

Genetic diversity estimators, FIS and FST  

To test the null hypothesis that isolated populations and the ones from continuous stands did not differ in genetic diversity, a 

one-way ANOVA was performed for each of the estimators of genetic diversity, as well as for FIS in R. The homoscedasticity 

and the normality of residuals was checked using, respectively, a Bartlett and a Shapiro test prior to the analyses. If at least one 

of the tests was significant, thus rejecting the hypothesis that allows the use of the ANOVA, a Wilcoxon test (wilcox.test 

function available in the “stats” package) was used to infer the effect of geographical status on genetic diversity. We used the 

same type of analysis to test whether populations sampled in islands differ in genetic diversity compared to coastline 

populations. 

Mantel tests 

Mantel tests were used to test the correlation between pairwise genetic distance (FST) and geographic distances. Correlations 

were tested using the mantel.test function available in the “ncf” R package with 10,000 permutations.  

  



RESULTS 

 

Genetic diversity & Null alleles 

The results obtained from MICROCHECKER as well as the correlation between the number of alleles and the number of 

genotypes with missing data (p-value = 0.272) suggest that the presence of null alleles was negligible. In addition, no significant 

genotypic linkage disequilibrium was obtained, therefore the whole dataset was conserved for genetic diversity analyses. A 

PCA was run on the whole dataset in order to identify potential outliers (data not shown). This method allowed us to identify 

12 individuals of L. hyperborea, a sister species with overlapping range distribution with L. digitata. Their identities were 

additionally confirmed based on the size of the alleles at markers Ld148, Ld158, Ld704, Lo4-24 and Lo454-23 (Mauger et al. 

accepted). These individuals were sampled in S6 (2 ind.), S9 (1 ind.), S27 (3 ind.), S28 (3 individuals), S31 (1 ind.), S34 (1 

ind.) and S36 (1 ind.) and were removed from our dataset, giving a total of 1066 individuals.  

Values of genetic diversity averaged over the 11 markers are provided in Table 2. Most quantities varied by a factor two to 

three among study populations: the lowest value was always associated to S38 (Dover Strait), whereas the highest was 

associated with populations from the Western/Northern coastline of Brittany (S11-S13, S19 and S29, Table 2). Variation in 

terms of genetic diversity was the highest for allelic richness, with a minimum value of 2.515 and a maximum of 6.053. 

Departure from HW equilibrium (FIS) showed a significant deficit of heterozygotes for several populations (Table 2). One of 

the individuals from S32 appeared to be homozygous for all markers, although this population does not show any significant 

departure from HW equilibrium. Repeated Multilocus genotypes (MLG hereafter) were detected in S4 (1 MLG shared in 2 

individuals), S22 (2 MLG were detected, and each MLG is shared between 2 individuals) and S34 (1 MLG shared in 2 

individuals). 

Population Structure  

Pairwise mean FST values among loci and their significance based on permutation tests are given in Table S1. Some populations 

showed a higher mean FST compared to other populations (Table 3). In particular, populations from the Southern range limit 

(S1-S4); Locquirec (S27); populations from the Bay of Saint-Malo (S32-S35) and the population from Dover Strait (S38) are 

associated with the highest average of FST values (Table 3). This last population (S38) is characterized by specific changes in 

allele frequencies compared to the rest of the sites: at the locus Ld148, two alleles (189 and 198) present in all populations are 

absent in S38 (only the alleles 186 and 195 are present in this population, Figure S1). At the locus Ld371 two alleles are 

especially abundant in S38 (126 and 132, Figure S1); and finally, all individuals are homozygous at locus Lo454-17 (allele 180 

is fixed), while this locus is polymorphic in the rest of the populations (results not shown). The results from the admixture 

analysis using sNMF program were run with different values for the regularization parameter α which controls the regularity 

of ancestry estimates over geographic space. In other words, large values of α imply that ancestry coefficients have similar 

values for nearby individuals, whereas small values of α ignore spatial autocorrelation in allele frequencies. The cross-entropy 

criterion was used in order to choose the best number of genetic clusters across the three different values of α (1, 10, 100). This 

criterion suggests that the number of clusters associated with one of the lowest cross-entropy, while giving the clearest result, 

was K = 5, obtained for α = 100 (cross-entropy value = 0.228, Figure S2). These five clusters correspond to the five populations 

from the Southern range limit; the other Southern populations and all populations from Western Brittany; populations from the 

North-Western Brittany; populations from North-Eastern Brittany and the last cluster includes populations from the Bay of 

Saint-Malo and Northward (Figure 2A).  

 

 

  



Table 1. N°: Number as figured in Figure 1; Geographical locations (Longitude, Latitude); Code: Populations’ name used in previous studies; 

year of sampling; Position: Island versus Coastal characteristic of the sites used in this study; Nb Ind: number of individuals used in our 

analysis. The last column indicates the source of the data, when not produced for this study. 

N° Lat. Long. Code Locality Year Position Nb. Ind. Source 

S1 47.339 -2.892 HOE Hoedic 2011 Island 30 Robuchon et al. (2014) 

S2 47.394 -2.958 HO2 Houat 2011 Island 30 Robuchon et al. (2014) 

S3 47.328 -3.124 SB0X Belle-île 2006 Island 30 This study 

S4 47.470 -3.091 SB0B Quiberon 2008 Coastline 28 This study 

S5 47.762 -3.549 SB1 Lorient 2006 Coastline 24 Valero et al. (2011) 

S6 47.791 -3.761 SB2 Pont Aven 2006 Coastline 28 Valero et al. (2011) 

S7 47.700 -3.983 GLE Glénan 2008 Island 30 This study 

S8 47.786 -4.152 LOC Loctudy 2006 Coastline 29 This study 

S9 47.799 -4.383 SB3 Penmarc'h 2008 Coastline 20 Valero et al. (2011) 

S10 48.032 -4.835 SEIN Ile de Sein 2009 Island 24 This study 

S11 48.284 -4.601 OB2Y Crozon 2011 Coastline 30 This study 

S12 48.326 -4.764 ROS Le Conquet 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S13 48.330 -4.774 OB1X Le Conquet 2006 Coastline 30 This study 

S14 48.397 -4.934 OB1 Molène 2006 Island 29 This study 

S15 48.381 -4.919 KLO Le Conquet 2011 Island 30 Robuchon et al. (2014) 

S16 48.386 -4.932 MEN Le Conquet 2011 Island 30 Robuchon et al. (2014) 

S17 48.493 -4.804 LIN Porspoder 2003 Island 25 This study 

S18 48.519 -4.779 NB1 Porspoder 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S19 48.673 -4.216 NB2 Plouescat 2005 Coastline 30 Valero et al. (2011) 

S20 48.700 -4.152 AMI Téven-Meur 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S21 48.711 -4.060 NB3 Ile de Sieck 2005 Coastline 30 Valero et al. (2011) 

S22 48.726 -4.023 SA2 Santec 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S23 48.712 -3.958 NB3X Roscoff 2006 Coastline 21 This study 

S24 48.725 -3.919 DUE Roscoff 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S25 48.721 -3.803 PRI Plougasnou 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S26 48.775 -3.777 MEL Plateau de la Méloine 2015 Island 26 This study 

S27 48.687 -3.613 NB4B Locquirec 2006 Coastline 27 Valero et al. (2011) 

S28 48.871 -3.643 TRIA Triagoz 2012 Island 27 This study 

S29 48.878 -3.513 NB5B Trégastel 2006 Island 27 This study 

S30 48.881 -3.099 NB5 Tréguier 2006 Coastline 20 This study 

S31 49.118 -2.821 RD Roche Douvres 2012 Island 26 This study 

S32 48.688 -2.325 AMABIS Plévenon 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S33 48.651 -2.118 MOU Saint-Lunaire 2011 Coastline 30 Robuchon et al. (2014) 

S34 48.694 -1.984 BIG Saint-Malo 2011 Coastline 29 Robuchon et al. (2014) 

S35 48.697 -1.919 SM1 Saint-Malo 2006 Coastline 27 This study 

S36 49.729 -1.919 NO1 Omonville 2006 Coastline 29 This study 

S37 49.653 -1.234 NO2 Barfleur 2006 Coastline 30 This study 

S38 50.912 1.677 NP1 Wissant 2006 Coastline 30 This study 



 

 

 

 

Figure 1. Location of the sites used in our study. The number next to each dot corresponds to the number indicated in Table 1.
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Table 2. Genetic diversity of the study sites (Ho: observed heterozygosity, He: expected heterozygosity, Ar: Allelic Richness calculated with 

a minimum of 18 diploid individuals, Pa: Mean Private alleles; ∑ Pa:  sum of private alleles observed across markers), FIS: deviation from 

HW equilibrium, * when inferior to p-value: 0.001 (1000 permutations, GENETIX).  

N° Position Ho He Ar Pa ∑ Pa FIS 

S1 Island 0.552 ± 0.065 0.541 ± 0.055 3.689 ± 0.399 0 ± 0 0 -0.002 

S2 Island 0.49 ± 0.051 0.51 ± 0.051 3.509 ± 0.304 0 ± 0 0 0.057 

S3 Island 0.43 ± 0.068 0.425 ± 0.067 3.595 ± 0.339 0 ± 0 0 0.003 

S4 Coastline 0.432 ± 0.072 0.426 ± 0.063 3.693 ± 0.444 0.091 ± 0.091 1 0.003 

S5 Coastline 0.547 ± 0.066 0.555 ± 0.053 4.978 ± 0.67 0 ± 0 0 0.035 

S6 Coastline 0.551 ± 0.066 0.539 ± 0.05 4.599 ± 0.568 0.091 ± 0.091 0 -0.004 

S7 Island 0.539 ± 0.062 0.565 ± 0.051 5.132 ± 0.665 0.091 ± 0.091 1 0.083 * 

S8 Coastline 0.586 ± 0.052 0.579 ± 0.05 5.469 ± 0.982 0.091 ± 0.091 1 0.013 

S9 Coastline 0.513 ± 0.055 0.549 ± 0.05 5.355 ± 0.75 0.091 ± 0.091 2 0.063 

S10 Island 0.561 ± 0.054 0.596 ± 0.05 5.826 ± 0.836 0 ± 0 0 0.08 * 

S11 Coastline 0.555 ± 0.067 0.62 ± 0.065 5.476 ± 0.973 0.091 ± 0.091 1 0.122 * 

S12 Coastline 0.561 ± 0.051 0.609 ± 0.055 6.053 ± 0.853 0.091 ± 0.091 3 0.097 * 

S13 Coastline 0.604 ± 0.065 0.601 ± 0.057 5.588 ± 0.954 0.182 ± 0.122 3 0.011 

S14 Island 0.582 ± 0.061 0.588 ± 0.061 5.742 ± 0.757 0 ± 0 0 0.029 

S15 Island 0.552 ± 0.06 0.576 ± 0.062 5.537 ± 0.849 0 ± 0 0 0.06 * 

S16 Island 0.585 ± 0.047 0.606 ± 0.054 5.79 ± 0.809 0.091 ± 0.091 1 0.052 * 

S17 Island 0.547 ± 0.065 0.56 ± 0.061 4.905 ± 0.579 0 ± 0 0 0.014 

S18 Coastline 0.585 ± 0.063 0.582 ± 0.054 5.898 ± 0.792 0.182 ± 0.122 2 0.04 

S19 Coastline 0.617 ± 0.063 0.584 ± 0.059 5.274 ± 0.966 0 ± 0 0 -0.038 

S20 Coastline 0.526 ± 0.06 0.555 ± 0.062 5.321 ± 0.879 0 ± 0 0 0.07 * 

S21 Coastline 0.561 ± 0.073 0.543 ± 0.07 5.387 ± 0.966 0.091 ± 0.091 1 -0.015 

S22 Coastline 0.55 ± 0.072 0.532 ± 0.072 5.34 ± 1.053 0 ± 0 1 -0.017 

S23 Coastline 0.536 ± 0.074 0.556 ± 0.063 5.089 ± 0.852 0 ± 0 0 0.062 

S24 Coastline 0.495 ± 0.073 0.508 ± 0.078 4.75 ± 0.796 0.091 ± 0.091 1 0.043 

S25 Coastline 0.445 ± 0.081 0.488 ± 0.074 4.4 ± 0.69 0.091 ± 0.091 1 0.103 * 

S26 Island 0.418 ± 0.077 0.426 ± 0.076 3.898 ± 0.722 0 ± 0 0 0.04 

S27 Coastline 0.387 ± 0.072 0.376 ± 0.066 3.124 ± 0.449 0.182 ± 0.182 0 -0.01 

S28 Island 0.461 ± 0.087 0.471 ± 0.09 4.436 ± 1.064 0.818 ± 0.296 0 0.04 

S29 Island 0.465 ± 0.095 0.452 ± 0.09 4.42 ± 0.91 0.273 ± 0.141 3 -0.01 

S30 Coastline 0.496 ± 0.086 0.486 ± 0.078 4.465 ± 0.818 0.091 ± 0.091 1 0.006 

S31 Island 0.457 ± 0.08 0.485 ± 0.078 3.723 ± 0.616 0.182 ± 0.182 0 0.078 * 

S32 Coastline 0.33 ± 0.083 0.347 ± 0.082 3.318 ± 0.666 0.091 ± 0.091 1 0.064 

S33 Coastline 0.45 ± 0.08 0.403 ± 0.07 2.926 ± 0.524 0 ± 0 0 -0.1 

S34 Coastline 0.426 ± 0.078 0.382 ± 0.062 3.185 ± 0.425 0.455 ± 0.247 1 0.017 

S35 Coastline 0.424 ± 0.078 0.423 ± 0.068 3.238 ± 0.571 0.091 ± 0.091 1 -0.098 

S36 Coastline 0.455 ± 0.087 0.475 ± 0.07 4.306 ± 0.828 0.091 ± 0.091 0 -0.003 

S37 Coastline 0.487 ± 0.091 0.477 ± 0.078 4.355 ± 0.796 0 ± 0 0 0.03 

S38 Coastline 0.448 ± 0.086 0.454 ± 0.076 2.512 ± 0.398 0 ± 0 0 -0.046 

 

  



Table 3. Average FST values over all pairwise comparisons are given for the group of populations that appeared to be particularly isolated from 

other populations. S1-S4 corresponds to the Southernmost populations; S27 to Locquirec; S32-S35 to populations from the Bay of Saint-Malo 

and S38 to the population from Dover Strait. Minimum and maximum FST values between pairs of sites are also indicated. 
 
 

Populations Mean FST FST min FST max 

S1-S4 0.178 0.093 0.395 

S27 0.162 0.107 0.317 

S32-S35 0.141 0.019 0.395 

S38 0.221 0.159 0.356 

Others  0.074 0.009 0.225 

 

Habitat discontinuity 

Habitat discontinuity, estimated by the proportion of the geographic distance occupied by rocky substrata between a pair of 

populations, is given in Table S2. Contrasted patterns of habitat discontinuity are observed. On one hand, a remarkable 

continuity of rocky habitat over more than hundreds of kilometres is revealed between sites in North-West Brittany (from S10 

to S26). On the other hand, the continuity in rocky substrata is restricted to a few patches of geographically close populations 

(separated by less than 50 km) in South Brittany (S1-S2; S5-S6; S7-S9); in the Bay of Saint-Malo (S33-S35) and in Normandy 

(S36-S37). In North Brittany, the population S27 (Locquirec) is the limit at which habitat discontinuity becomes more 

important, while the population from Dover Strait (S38) is showing the highest values of habitat discontinuity. 

 

Oceanographic connectivity 

The matrix of connectivity probabilities given by the Lagrangian simulation model is given in Table S3. Connectivity 

probabilities appear to be restricted to the closest neighbouring populations for the Southernmost populations (S1 to S4); for 

the populations from the Bay of Saint-Malo (S32 to S35) and the ones from Normandy (S36 and S37, Table S3). The probability 

of connectivity of the population from Dover Strait (S38) with any other population appear to be null (Table S3), highlighting 

its strong isolation. On the contrary, island populations seem to be generally well connected: spores released from islands (as 

indicated in Table 1) reach an average of 8.5 populations when all directions are included, compared to 6.6 for coastal 

populations. In addition, spores that recruit in islands originate from an average of 9.2 populations, compared to 6.5 for coastal 

populations (Table S3). This is in line with the results of the Mantel tests: the coefficient of correlation between geographic 

distance and FST is higher when considering pairs of islands (r = 0.828, p < 0.001) than when considering pairs of coastline 

populations (r = 0.554, p < 0.001) or when all populations are included (r = 0.631, Figure 3). The duration of dispersal/ 

connectivity between population pairs is given in Table S4.  

Self-recruitment probability varies from 0.005 (S8) to 0.476 (S31, Table S3). The mean self-recruitment probability is very 

similar between island and coastal populations (0.194 and 0.185 respectively). We did not find any correlation between the FIS 

values and self-recruitment probabilities (linear model, p = 0.305). In terms of directionality, we can observe that dispersal 

goes towards the Northern/Eastern direction from S10 (Western Brittany) to S19 (Northern Brittany, Table S3): a spore released 

from S10 reaches S11 to S18 with a higher probability than in the other direction (S7-S9), and this seems to apply for most 

populations from S10 to S19. Unexpectedly, the mean time of dispersal does not seem to be well correlated to their connectivity 

probabilities. For example, a spore released from S1 (Hoedic) reaches S8 (Loctudy) in about 14H with almost no probability 

of connectivity; compared to 99H of dispersal time to self-recruit although the probability is high (0.20, Tables S3 and S4).  

 

 

 



  

Hierarchical effects of environmental factors on genetic structure 

At a global scale 

In the first spatial configuration (i.e. the global scale with 32 populations), the elastic net linear regression identified 11 

significant predictors out of the 42 initial ones. Among the 11 remaining variables, one accounted for the discontinuity in terms 

of habitat; five for the geographic distance (dbMEM-2, dbMEM-3, dbMEM-4, dbMEM-7 and dbMEM-9) and five for 

oceanographic connectivity (AEM-7, AEM-18, AEM-21, AEM-23 and AEM-26). At this step, the sampling year, the 

minimum, maximum, mean temperature and part of the dbMEM and AEM variables were excluded. Following the variable 

selection process implemented in ordiR2step, six variables among which four are geographic vectors (dbMEM-2, dbMEM-3, 

dbMEM-4 and dbMEM-9) and two accounting for oceanographic connectivity (AEM-23 and AEM-26, Table 4) appeared to 

be significant in the db-RDA model. The model and the two first RDA axes were significant (p < 0.001) with an adjusted 

coefficient of determination (R2
adj) of 0.559 (Table 4). The first axis, accounting for 72% of the variance, clearly separates the 

populations of Southern Brittany from the ones of the Bay of Saint-Malo. The second axis, accounting for 18% of the variation, 

separates the population from Dover-Strait (S38) as well as the population from Locquirec (S27) from the rest (Figure 2B). At 

this scale, geographic distance was the main driver of genetic structure as the first and second axis of the RDA were mostly 

explained by db-MEMs predictors (db-MEM3; db-MEM2 and db-MEM9, Table 4, Figure 2B). In addition, the three genetic 

clusters formed by the populations from the West, North-West and North of Brittany were poorly differentiated in this 

configuration. Therefore, in order to investigate the environmental contributions at a finer scale, we removed the populations 

from S31 to S38 giving a total of 24 populations. 

At a regional scale 

In the second spatial configuration (i.e. the regional scale with the 25 semi-continuous populations), the elastic net linear 

regression identified only two significant predictors, consisting of one variable related to oceanographic connectivity (AEM-

1) and one to geographic position (db-MEM-2). The db-MEM2 predictor was finally excluded by the ordiR2step ordination in 

the db-RDA model, therefore the oceanographic connectivity (AEM1) was the only relevant driver of the regional genetic 

structure of this species. The model and the first db-RDA axis were significant (p < 0.001) with an adjusted coefficient of 

determination of 0.439 (Table 4). A notable result is that the genetic clusters, as identified by the LEA analyses, were clearly 

discriminated by the first axis of the db-RDA which is strictly explained by AEM-1 (Figures 2A and 2C).  

 

 

 

Table 4. Results of the distance based RDA. The table on the left illustrates the results obtained at a global scale, when taking into account the 

32 populations, the table on the right accounts for the 24 populations when removing S31 to S38 populations. The table on the left illustrates 
the contribution of each variable selected by the stepwise forward selection method (the six first rows). The p-value and R2

adj of the first row 

correspond to the model which only accounts for the dbMEM-3 variable, each variable then adds up into the previous model. For instance, the 

p-value and R2
adj of the second row correspond to the model accounting for dbMEM-3 and db-MEM2 etc. The table on the right only account 

for the AEM-1 predictor, which was the unique predictor remaining after the ordiR2step ordination.  
 

Global scale  

(i.e. 32 populations) 

Regional scale  

(i.e. 24 semi-continuous populations) 

Significant variables R2
adj p-value Significant variables R2

adj p-value 

dbMEM-3 0.268 0.001 AEM-1 0.439 0.001 

dbMEM-2 0.357 0.001    

dbMEM-9 0.431 0.019    

AEM-26 0.488 0.008    

dbMEM-4 0.528 0.006    

AEM-23 0.559 0.029    

 

 

 



 

Figure 2. A. According to the cross-entropy results obtained in the LEA analyses, using α = 100, the number of genetic clusters that minimize the cross-entropy criterion is K = 5. This figure illustrates the ancestry 

proportion for each individual when considering five genetic clusters. B. Results of the global scale db-RDA when considering the first (explaining 72% of the variation) and second axis (18% of the variation). C. Results 

of the regional scale db-RDA, only the first axis is significant. For both db-RDA, the black arrows illustrate the significant environmental factors and the colour of the populations correspond to the genetic clusters 

assigned by the LEA analyses (Figure A). 

  



Individual assignation  

This method allowed us to identify 30 individuals considered as first generation migrants within our dataset with a probability 

inferior to 0.01. For each of these individuals, the population of origin was assigned by looking at the lowest likelihood value. 

Among the 30 individuals, two of them were identified as coming from the population assigned initially (from S33 and S38) 

and were therefore removed and are not indicated in Table 5. 57.14% of the first generation migrants tend to migrate towards 

North-Northwest (when leaving from Southern Brittany / Atlantic Ocean); North (when leaving from Western Brittany/Ushant 

Sea); East-Northeast (when leaving from Northern Brittany / English Channel). Although this represents approximately half of 

the number of first generation migrants, it is interesting to observe that migrants going in these directions tend to disperse 

further than the ones going in this other direction (Table 5). Populations associated with the highest number of emigrants or 

immigrants are the ones situated on the Western/Northern part of Brittany (S10-S19 for emigrants and S10 to S25 for 

immigrants Table 5). When considering the genetic clusters obtained from LEA (Figure 2A), dispersal occurring within genetic 

clusters represents 50% of the migrants (Table 5). 

 

Figure 3. Figure illustrating the relationship between geographic distance and 

genetic differentiation (FST). In blue when considering pairs of coastal 

populations from the mainland, in orange when considering island populations 

and in green when considering a pair constituted of island-coastal populations.  

 

Isolated stands vs. continuous stands   

According to the one-way ANOVA, populations associated with the 

highest mean value of genetic differentiation (Southernmost populations: 

S1-S4, Locquirec: S27, Saint-Malo Bay: S32-S35, Dover Strait: S38) are 

the ones characterised by the strongest habitat discontinuity (Table S2) 

and are associated with the lowest level of genetic diversity (He). However, we did not observe the same tendency for the mean 

number of private alleles nor for the sum of private alleles. These populations also appear to have significantly lower FIS values 

compared to other populations (sign test, p-value = 0.004). In contrast, populations from continuous stands are generally 

associated with a significant positive FIS value (p-value of the sign test is 0.004).  

Most populations sampled in islands harbour high genetic diversity, except populations from Plateau de la Méloine (S26) and 

Roche-Douvres (S31) that are sensitively less diverse (Table 2). Nonetheless, we did not find any statistical support on the 

differences in diversity and genetic structure between island and coastal populations. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4. Mapping of environmental data: (A) Map view of the values of the third distance-based Moran’s eigenvector (dbMEM-3) attributed to each site at a 

global scale. (B) Map view of the values of AEM-1 attributed to each site at a regional scale. Colour similarity represents similarity in dbMEM-3 (figure A) and 

AEM-1 (figure B) values. 
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Table 5.  Detection of first generation migrants obtained using GeneCLASS, for an assignment threshold fixed at 0.01. This allowed us to identify 28 migrants which were not assigned to their population of origin. 

 



Discussion 

In this study we investigated the neutral genetic structure of Laminaria digitata’s populations from the Armorican Peninsula 

until the Strait of Dover (Figure 1), along with several environmental factors that have been previously suggested to shape the 

genetic structure of this species (Billot et al. 2003; Valero et al. 2011; Robuchon et al. 2014). By using a distance-based 

redundancy analysis (db-RDA) at different spatial scales, we highlighted the relative contribution of geographic distance and 

oceanographic connectivity on the patterns of genetic structure. Results from the db-RDA suggest that neutral genetic 

differentiation is mainly governed by the combination of geographic distance and oceanographic connectivity, but the 

contribution of each factor depends on the spatial scales. 

At a large geographic scale, the discrepancy between the North and South Brittany as well as the population from Dover Strait 

was highlighted by Moran’s eigenvector maps which account for populations’ geographic positions. Patterns of genetic 

differentiation between Southern and Northern Brittany were also reported in several studies (see below) and were explained 

by different non-exclusive factors. Firstly, this region corresponds to a biogeographical transition zone between the Northern 

European Seas and Lusitanian provinces (Spalding et al. 2007). Therefore, phylogeographic studies have reported the 

occurrence of different Glacial refugia, contributing to the differentiation between Southern and Northern Brittany for species 

of invertebrates (Jolly et al. 2006); fish (Finnegan et al. 2013) and seaweeds (for L. digitata: Neiva et al. 2020; for Fucus 

ceranoides: Neiva et al. 2016). Secondly, this region corresponds to an oceanographic front: while the main ocean current in 

South Brittany corresponds to the shelf residual current which has a North-Westward direction; the Northern Coast is governed 

by the English Channel residual circulation which has a North-Eastward direction (Pingree and Le Cann 1989; Ayata et al. 

2010). Using a combination of biophysical modelling and populations genetics, several studies have reported that contemporary 

oceanographic barriers to dispersal could strongly restrict the connectivity of isolated genetic lineages, thus contributing to the 

maintenance of historical genetic signature between North and South Brittany in Fucus ceranoides (Nicastro et al. 2020) as 

well as in Laminaria ochroleuca at a larger geographic scale (Assis et al. 2018). This second hypothesis is in agreement with 

the fact that ocean currents appear to be the only relevant driver of the regional genetic structure in L. digitata.  

Our results suggest that the contribution of geographical distance is more relevant at a global scale while oceanic currents are 

the main drivers of genetic structure in a regional configuration when considering semi-continuous populations. Indeed, the 

first db-RDA ran on 32 populations mainly separated populations from the Bay of Saint-Malo and the ones sampled further 

North (Figure 2B). This latter result do not validate the assumptions of Billot et al. (2003) and Robuchon et al. (2014) on the 

fact that the genetic differentiation of L. digitata’s populations from the Bay of Saint-Malo is mainly driven by tidal gyre 

occurring in this region, as predicted by the hydrodynamic model of Salomon and Breton (1993) (see also Fievet et al. 2007). 

Nonetheless, the matrix of probability connectivity resulting from the Lagrangian simulations shows that populations from the 

Bay of Saint-Malo are not connected to any other populations, therefore suggesting the importance of oceanic currents on their 

genetic isolation. Moreover, our model shows that habitat discontinuity is a poor predictor of spatial genetic structuring, in 

comparison to what was previously predicted (Billot et al. 2003; Valero et al. 2011; Robuchon et al. 2014). However, habitat 

discontinuity has been measured in this study as the average in the proportion of rocky substrates between all pairs of 

populations although dispersal is mostly significant with surrounding populations (as can be seen from the connectivity matrix, 

Table S2). Taking into account the average between surrounding populations rather than all pairs of populations might have 

changed our conclusions.  

Previous results in L. digitata have shown significant population differentiation from 1km to 10km in this species 

(Robuchon et al. 2014), which is also supported by the commonly reported short dispersal distance in kelps (Dayton 1985; 

Norton 1992). In addition, localized effects of oceanic currents on population structure were reported at scales of a few 

kilometres in seaweed characterized by very low dispersal abilities (Buonomo et al. 2017; Reynes et al. 2021). In spite of these 

results, genetic differentiation is not significant between several pairs of populations separated for more than 50km, particularly 

in the West and North-West Brittany (Table 3). This result seems to be highly linked to ocean currents that not only facilitate 



dispersal on a larger scale than that previously proposed for this species, but also determine the direction of dispersal as 

observed from the simulations results (Table S2). This result is in line with what has already been reported for L. digitata. 

Indeed, Brennan and al., 2014 used a combination of population genetic analyses and high-resolution hydrodynamic modelling 

to investigate potential connectivity between populations of L. digitata in the Strangford Narrows, a narrow channel 

characterized by strong currents linking the large semi-enclosed sea lough, Strangford Lough, to the Irish Sea. They also found 

that the complex hydrodynamic environment at the entrance to Strangford Lough could facilitate dispersal. Such effects of the 

currents might also explain the unexpected results revealing no difference in terms of genetic differentiation nor genetic 

diversity between coastal and island populations (similar results were also reported in a species of whelk: White et al. 2010; 

and in the coastal plant B. maritima: Fievet et al. 2007). 

Population differentiation was significant between the four Southernmost populations (Table S1), which could be 

linked to the unexpectedly high duration of dispersal needed to connect these populations (Table S3, although the probability 

of connectivity is high, cf. Table S2). Indeed, the time of dispersal between these 4 Southernmost populations always exceed 

the commonly reported longevity of meiospores, which is about 72H (Billot et al. 2003), although some spores seem to be able 

to remain in suspension for some days undergoing the first stage of development while still planktonic (Kain 1964). The fact 

that populations occurring at the rear edge are highly differentiated is usually expected as they are commonly more fragmented 

(Hampe and Petit 2005; Kawecki 2008). Genetic diversities in these populations are neither high nor unique as expected from 

the rear-edge hypothesis (Hampe and Petit 2005), which could be due to the fact that this model is based on a larger geographical 

scale. Another factor that has to be taken into account is that these populations are facing the highest sea surface temperature 

across Brittany, with temperatures reaching 21°C in summer (Gallon et al. 2014), yet sporulation in this species has been shown 

to be severely impacted at a temperature higher than 17°C (Bartsch et al. 2013). Although these populations could be locally 

adapted to higher temperature (as shown by Liesner et al. 2020 using a common garden experiment), Oppliger et al. (2014) 

have shown that the mean number of released meiospores is much lower in Quiberon (S4) compared to populations in Northern 

Brittany, therefore increasing the genetic differentiation between these populations. This stresses the importance of taking into 

account sea surface temperature (SST) as a factor shaping population structure using population genomic approach (see for 

example Benestan et al. 2016 and Reynes et al. 2021). Another interesting approach would be to consider the differences in 

SST between pairs of populations as an environmental factor that could be included in distance-based redundancy analysis. 
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Chapitre 4

Analyse temporelle de la diversité

génétique

1 Introduction

La diversité génétique est souvent utilisée comme un outil pour estimer l’état de

“santé” d’une population et sa capacité à s’adapter à un nouvel environnement (Fran-

kel, 1970; Pennington et al., 2021). Ceci provient en outre des résultats expérimentaux

et théoriques montrant la corrélation positive entre la diversité (ou variance) génétique

d’une population et sa capacité à maintenir sa valeur sélective face à un changement

environnemental (Fisher, 1930; Lande et Shannon, 1996; Loreau et Hector, 2001; Ehlers

et al., 2008). Cette mesure est notamment utilisée dans la biologie de la conservation,

discipline qui a été fondée dans le but de protéger les espèces, leurs habitats et de ma-

nière plus générale, les écosystèmes (Soulé, 1985). Dans ce cadre, le suivi temporel de

la diversité des populations est considéré comme un apport primordial pour permettre

une meilleure conservation (Luikart et al., 1999). Par exemple, chez la Saxifrage à fleur

jaune - espèce en voie d’extinction - Beatty et al. (2014) ont mené une approche rétros-

pective en analysant les échantillons d’herbiers récoltés entre 1886 à 1957 sur deux sites

aujourd’hui éteints et deux sites encore occupés, pour lesquels la diversité génétique a
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été comparée avec les échantillons récoltés en 2011. Leurs résultats prouvent que la di-

versité génétique des populations actuellement en voie d’extinction était non seulement

plus faible que les populations de plus grande taille, mais qu’elle avait fortement diminué

dans le temps. Une particularité de leurs travaux est que par l’intermédiaire d’analyses

de structure génétique (type STRUCTURE, Pritchard et al., 2000) qui assignent les in-

dividus dans un nombre de cluster génétique donné, les auteurs parviennent à avoir une

idée sur la ressemblance génétique des populations éteintes avec les populations toujours

existantes. Cette analyse a été effectuée conjointement avec un modèle de niche dans le

but de pouvoir réintroduire cette espèce dans les environnements occupés par le passé

et encore adéquats pour l’espèce. Ainsi, comme nous pouvons le voir à partir de seule-

ment une étude, les analyses temporelles offrent de nombreuses possibilités d’analyse

qui peuvent être utilisées à des fins de conservation et de réintroduction. Néanmoins,

les études temporelles restent encore rares, comme discuté dans Tessier et Bernatchez

(1999); Toonen et Grosberg (2011); Reynolds et al. (2017), ce qui est souvent lié à la

contrainte qu’amène le suivi des populations.

Comme nous l’avons mentionné dans l’introduction, les espèces sont généralement di-

visées en différentes unités (dits sous-populations ou dèmes) qui peuvent être connectées

entre elles par des flux de gènes. Cette structure génétique à l’échelle spatiale a originel-

lement été étudiée par Wright dans le but de comprendre la mise en place de complexes

de gènes distincts entre dèmes (modèle de “shifting-balance”, Wright, 1931). Ce modèle

repose néanmoins sur l’hypothèse d’une faible connectivité entre dèmes, et des tailles ef-

ficaces faibles et uniformes parmi les dèmes (Wade et McCauley, 1988). Comme souvent,

les phénomènes qui existent dans la nature sont bien plus complexes que celles appro-

chées par les modèles théoriques. En outre, la structure génétique dépend de facteurs

relevant des processus démographiques (Wade et McCauley, 1988; Bohonak, 1999), de

même que les facteurs liés aux étapes de la dispersion (Ronce, 2007). Bien que les suivis

sur le terrain permettent d’identifier certains phénomènes démographiques, l’estimation

des flux de gènes reste empiriquement compliquée (Bohonak, 1999 et pour les espèces

marines, Toonen et Grosberg, 2011). Ainsi, la structure génétique des populations est
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alors elle-même utilisée pour en déduire le taux de connectivité entre les populations (cf.

Introduction, Rousset, 2004). Finalement, les suivis temporels à l’échelle de la métapo-

pulation apportent des indicateurs utiles sur le statut écologique d’une espèce, puisque

la stabilité temporelle de la structure génétique implique que les forces qui interviennent

dans sa mise en place persistent dans le temps.

Selon le paradigme du modèle dit “abundant-center”, la densité d’une espèce diminue

du centre de l’aire de distribution jusqu’en périphérie (Brown, 1984), ce qui se traduit par

une diminution de la diversité génétique vers les extrémités dû à un plus grand effet de la

dérive génétique (Eckert et al., 2008, et voir Pironon et al., 2017). Cependant ces attendus

peuvent être erronés dans le cas où les limites d’aire correspondent aux zones refuges

de la dernière période glaciaire, généralement situées dans la limite d’aire Sud dans le

cas des organismes présents en hémisphère Nord (Hewitt, 2000). Ainsi, comme nous

l’avons vu dans l’introduction, il est attendu que les populations situées dans ces limites

basses (“rear edge”) aient conservé une partie de la diversité génétique ancestrale et

donc être associées à une diversité génétique unique (Hampe et Petit, 2005). Néanmoins,

il est attendu (tout comme le modèle “abundant-center”) que ces populations soient

fragmentées et de faible taille dû à environnement peu stable : on s’attend alors à une

diversité génétique amoindrie au sein des populations et une plus grande différentiation

entre populations (Hampe et Petit, 2005). De l’autre côté de l’aire de distribution, là où

se situe le front de colonisation (“leading edge”), il est attendu que les populations soient

associées à une faible diversité génétique dû à la fixation des allèles par le phénomène de

“gene surfing” (Hallatschek et Nelson, 2008; Peischl et al., 2013). Ainsi, tout comme les

populations en “rear edge”, il est attendu que la diversité génétique soit faible au sein

des populations avec une forte différenciation génétique entre populations. Cependant,

à la différence des populations en “rear edge”, la diversité génétique y serait faible même

à l’échelle de la métapopulation constituant le front d’expansion.

Jusqu’ici nous avons seulement parlé des populations situées dans les limites d’aire de

distribution. Or une diversité génétique réduite due à un fort effet de la dérive génétique

peut également s’appliquer au cas des populations dites isolées, c’est-à-dire situées au
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sein de l’aire de distribution mais isolées des autres dèmes par des barrières aux flux géné-

tiques (comme par exemple la discontinuité de l’habitat rocheux et les courants marins,

cf. Chapitre 3). Dans le cas des populations isolées, si la migration représentait originel-

lement un apport constant en nouveaux génotypes, leur taille efficace va inévitablement

diminuer dès lors qu’elles deviennent isolées.

Afin de comprendre comment évoluent les populations isolées et marginales dans le

temps, nous pouvons revenir aux bases de la génétique des populations. Dans un modèle

de Wright-Fisher (population panmictique et haplöıde de taille N , pas de migration, de

mutation ni de sélection, cf. Encadré 2), il est possible de montrer que la fréquence d’un

allèle présent à un locus biallélique parmi les descendants (p′) suit une loi binomiale

de variance pq/N , avec p la fréquence du même allèle dans la génération parentale et

q = (1 − p) (Gale, 1990). Bien que provenant d’un modèle théorique avec des hypo-

thèses peu réalistes, cet attendu est généralement appliqué sur les données empiriques

(Waples, 1990; Waples et Teel, 1990). Ainsi, nous nous attendons à ce que plus la taille

efficace d’une population est faible, plus la fluctuation des fréquences alléliques entre

deux générations soit grande. Autrement dit, la probabilité qu’un allèle se fixe due à la

variation aléatoire des fréquences alléliques est plus grande dans une population de faible

taille : les populations isolées et marginales devraient être associées à une diminution de

la diversité génétique dans le temps ainsi qu’à une diminution du taux d’hétérozygotie

(Gillespie, 2004).

En présence de sélection, ces allèles peuvent représenter des mutations bénéfiques,

mais ces dernières sont considérées comme plus rares que les mutations délétères (Char-

lesworth et Charlesworth, 1998). Une fois fixées, la sélection peut être plus efficace pour

éliminer ces mutations délétères (“purge par dérive”, Glémin, 2003), comme observée

sur les fronts d’expansion (Kirkpatrick et Jarne, 2000; Pujol et al., 2009). Néanmoins,

les conditions - à savoir le coefficient de dominance, l’effet sur la valeur sélective, la fré-

quence initiale de la mutation et la taille de population - dans lesquelles cette élimination

s’applique restent restreintes (Glémin, 2003). En effet, de nombreuses études témoignent

que le fardeau de mutation reste plus élevé dans les populations marginales (que ce
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soit les populations en “rear” ou “leading-edge”) par rapport aux populations centrales

(Zhang et al., 2016; González-Mart́ınez et al., 2017; Willi et al., 2018; Perrier et al.,

2020). L’augmentation du fardeau de mutation, ayant pour conséquence de diminuer la

valeur sélective moyenne, peut se traduire par un renouvellement plus rapide des popula-

tions (ou turnover). Ceci peut notamment être la conséquence d’une longévité écourtée

ou à une plus grande mortalité (Haag et Ebert, 2004; Kawecki, 2008). Finalement, les

attendus tirés de la génétique des populations indiquent que les populations isolées et

marginales sont plus susceptibles à l’extinction. D’où l’importance d’y apporter un suivi

plus soutenu.

L’étude temporelle de la diversité et de la structure génétique reste rare dans la litté-

rature. Les travaux de Toonen et Grosberg (2011) montrent que seulement 7% des études

portant sur l’analyse de la structure génétique publiées entre 1985 et 2000 comprenait le

mot “temporel” et 5% parmi celles publiées entre 2000 et 2009. Parmi les études portant

sur l’analyse temporelle de la diversité et de la structure génétique, la plupart des études

portent sur des espèces terrestres (voir références dans Toonen et Grosberg, 2011) et les

quelques études portant sur les espèces marines (Tessier et Bernatchez, 1999; Barcia et

al., 2005; Florin et Höglund, 2006; Palstra et al., 2007; Shen et Tzeng, 2007; Je Lee et

Boulding, 2009; Reynolds et al., 2017) dont seulement 4 portant sur des espèces d’algues

brunes (L. digitata : Valero et al., 2011, Fucus serratus : Coyer et al., 2008; Jueterbock et

al., 2018 et Ecklonia radiata : Coleman et al., 2020) ont des conclusions contrastées sur

la stabilité de la diversité et la structure génétique. L’objectif de ce chapitre est d’évaluer

la stabilité temporelle (entre 1 à 4 générations) de la diversité génétique, de la consan-

guinité et de la structure génétique chez L. digitata en Bretagne ainsi que sur les côtes

de la Manche et de la Mer du Nord. Pour cela, nous avons à disposition des données

temporelles pour 19 populations, parmi lesquelles certaines ont été identifiées comme

“isolées”; en limite d’aire de distribution (“marginales”) ; ou situées en centre de l’aire de

distribution et bien connectées (“centrales”). Ces échantillons nous permettent d’étudier

l’effet de l’origine de la population (isolées, marginales ou centrales) sur l’évolution tem-

porelle de la diversité génétique ainsi que des fréquences alléliques. En particulier, sous
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l’hypothèse que les populations isolées et marginales ont des tailles efficaces plus faibles

que les populations centrales, nous avons examiné la validité de plusieurs attendus :

1. Les populations isolées et marginales sont associées à une diversité génétique plus

faible que les populations centrales quelles que soient la période d’échantillon-

nage. Les populations marginales peuvent être associées à une diversité génétique

unique, traduite par un d’allèles privés plus élevé.

2. Les populations isolées et marginales sont associées à une diminution temporelle

de la diversité génétique par rapport aux populations centrales dû à un plus grand

effet de la dérive génétique

3. L’amplitude de la variation des fréquences alléliques est plus importante dans les

populations isolées et marginales

4. La différenciation génétique entre deux pas de temps - qui illustre l’échange de

gènes entre générations - devrait être plus importante au sein des populations

isolées et marginales dans le cas où les allèles qui y ségrègent ne sont pas fixés

(correspondant à un renouvellement plus rapide).

5. Le coefficient de consanguinité augmente dans le temps dans les populations iso-

lées et marginales

2 Matériel et Méthodes

2.1 Échantillonnage

20 à 30 individus ont été échantillonnés dans 19 populations, dont 15 situées en

Bretagne, 2 en Normandie, 1 dans le détroit du Nord-Pas-de-Calais (Wissant) et 1 en

Mer du Nord (Helgoland, Tableau 4.1). Bien qu’éloignées, les populations de Wissant

et de Helgoland ont été prises en compte dans cette étude temporelle car isolées des

autres populations de L. digitata par des étendues sableuses de plusieurs centaines de

kilomètres (Valero M. communication personnelle). Parmi les 19 populations, 11 ont été

échantillonnées entre 1997 et 1998 (période T1), 19 entre 2003 et 2008 (période T2) et 13
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entre 2011 et 2018 (période T3, Tableau 4.1). La longévité de L. digitata étant considérée

comme étant de 4 à 6 ans (cf. Introduction), l’intervalle entre T1 et T2 et entre T2 et

T3 équivaut à au moins une génération, entre T1 et T3 à au moins 2 générations.

2.2 Classification des populations selon leur degré de connectivité

Les populations ont été réparties dans les groupes correspondant d’une part à leur

période d’échantillonnage (T1, T2 ou T3, Tableau 4.1) et d’autre part à leur degré de

connectivité génétique (Tableau 4.2). Ce dernier critère a été déterminé selon le modèle

“abundant-center” (Eckert et al., 2008) et à partir d’études précédentes portant sur la

connectivité et la structure spatiale de L. digitata incluant les populations utilisées dans

cette étude (Billot et al., 2003; Valero et al., 2011; Robuchon et al., 2014b; Couceiro et

al., 2013; Oppliger et al., 2014; Liesner et al., 2020 et cf. Chapitre 3). D’après les études

précédentes, certaines populations ont été classifiées comme “isolées” par des barrières

aux flux géniques (comme les courants marins ou à la discontinuité de l’habitat), telles

que NB4, NB4B, SM1 (Billot et al., 2003; Robuchon et al., 2014b; Couceiro et al., 2013

et cf. Chapitre 3) et HEL (Liesner et al., 2020) ; ou “ marginales” parce qu’elles sont

situées en limite d’aire de distribution de l’espèce, telles que SB0X et SB0B (Robuchon

et al., 2014b; Oppliger et al., 2014; Liesner et al., 2020 et cf. Chapitre 3). Les autres

populations, bien connectées entre elles et situées en centre d’aire de distribution, ont

été classifiées comme “centrales”.

2.3 Populations utilisées pour les comparaisons temporelles

Parmi l’ensemble des populations, nous avons à disposition les données sur les trois

pas de temps pour cinq populations, six pour les deux premiers (T1 et T2) et huit

pour les deux derniers (T2 et T3, Tableaux 4.1 et 4.2). Dans le cas des populations

échantillonnées aux trois périodes d’échantillonnage, les mêmes individus de T2 ont été

utilisés pour la comparaison T1-T2 et T2-T3.
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2.4 Extraction ADN

Les échantillons des périodes T1 et T2 ayant déjà été extraits, seuls les échantillons de

la période T3 ont été nouvellement extraits. Les méthodes d’extraction, d’amplification

des microsatellites, de lecture et de correction sont identiques au Chapitre 3 (“DNA

extraction”; “Microsatellite amplification, scoring, and correction”). Tous les individus

ont été génotypés avec six marqueurs microsatellites développés pour L. digitata (Ld148,

Ld158, Ld167, Ld371, Ld531, Ld704 ; Billot et al., 1998). Nous n’étions pas en mesure

d’utiliser les nouveaux marqueurs microsatellites développés depuis l’étude de Billot et

al. (2003) due à la dégradation de l’ADN des échantillons d’algues datant de T1 et T2.

2.5 Diversité génétique et structure de population

Avant toutes analyses, nous avons analysé la présence d’allèles nuls à l’aide du lo-

giciel MICROCHECKER (Van Oosterhout et al., 2004), puis un test d’indépendance

entre marqueurs microsatellites (“linkage disequilibrium test”) a été réalisé à l’aide de

1000 permutations sur le logiciel GENETIX (Belkhir et al., 2004). Ensuite, divers indices

de diversité génétique ont été calculés : l’hétérozygotie attendue (He) et le nombre d’al-

lèles privés (Pa) ont été obtenus à l’aide du logiciel GenAlex (Peakall et Smouse, 2006) ;

la richesse alléliques (Ar, nombre d’allèles moyen pondérés par le nombre d’individus

de la population) à l’aide du package “HIERFSTAT” (Goudet, 2005) développé pour le

logiciel R (R Core Team, 2017). La proportion des locus à l’état hétérozygote (ou MLH,

le nombre de locus présent à l’état hétérozygote divisé par le nombre total de locus)

a été calculée à l’aide du package “inbreedR” (Stoffel et al., 2016) et le coefficient de

consanguinité FIS a été calculé selon la méthode de Weir et Cockerham (Weir et Cocke-

rham, 1984) sur GENETIX. La significativité des valeurs de FIS a été testée à l’aide de

1000 permutations sur le même logiciel. La différenciation génétique entre populations a

été estimée par l’indice FST , calculé à l’aide de GENETIX selon la méthode de Weir et

Cockerham pour chaque paire de populations et chaque période d’échantillonnage. Pour

chaque population, nous avons ensuite calculé la moyenne des FST , tel que ¯FST,i,Tj qui
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correspond à la moyenne des FST associée à la population i à la période d’échantillon-

nage Tj . Le FST a également été utilisé pour étudier l’échange de gènes au sein d’une

même population entre deux périodes d’échantillonnage. Pour cela, nous avons calculé

la différenciation génétique pour une population donnée entre T1-T2 et/ou entre T2-

T3. La significativité des valeurs de FST a été testée à l’aide de 1000 permutations sur

GENETIX.

2.6 Analyses statistiques

Le test de rang de Wilcoxon (test non paramétrique sur la médiane) a été utilisé

pour évaluer si les populations isolées/marginales ont une diversité génétique, un taux

de consanguinité et une différenciation génétique significativement différente des popu-

lations centrales. Ce même test a été utilisé pour évaluer la variation temporelle au sein

de chaque population pour l’ensemble des paramètres (He, Ar, Pa, FIS , MLH et FST )

utilisés dans ce chapitre. Nous avons également étudié la corrélation entre les indices

He, Ar, MLH, FST et les variations de fréquences alléliques entre T1-T2 et T2-T3, à

l’aide d’un test de corrélation de Spearman. Un test z a été utilisé pour tester l’effet de

la classe de population sur la proportion des populations associées à des allèles privés.

L’ensemble de ces analyses a été effectué sur R.

3 Résultats

3.1 Étude de la diversité génétique et de la différenciation génétique pour un

temps donné

Le nombre d’individus génotypés varie de 19 à 30 (Tableau 4.2). Les résultats ob-

tenus à partir de MICROCHECKER suggèrent qu’aucun marqueur n’est associé à une

fréquence significative d’allèles nuls. De plus, aucun déséquilibre de liaison significatif

n’a été observé. Le nombre minimum d’haplotypes utilisé pour le calcul de la richesse

allélique est de 40 pour T1, 38 pour T2 et 36 pour T3. Comme attendu d’après notre

classification, les populations isolées/marginales montrent globalement une diversité gé-
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Table 4.2 – Classement des populations étudiées aux trois intervalles de temps : en bleu
foncé les populations centrales ; en bleu clair les populations isolées (NB4B, NB4, NP1,
HEL) ou situées en limite sud de l’aire de distribution (SB0X, SB0B). Nb. ind. : nombre
d’individus génotypés pour chaque temps.

Classe Population Nb. ind. (T1) Nb. ind. (T2) Nb. ind. (T3) 
centrale NO2 29 30 / 
centrale NO1 30 30 / 
centrale NB5 29 26 / 
centrale NB3X / 30 28 
centrale NB3 26 30 29 
centrale NB2 30 30 / 
centrale NB1 25 28 30 
centrale ROS / 30 19 
centrale SB3 28 30 30 
centrale LOC / 21 27 
centrale SB2 / 30 26 
centrale SB1 26 25 24 
isolée HEL / 21 30 
isolée NP1 / 30 28 
isolée SM1 29 27 / 
isolée NB4 24 21 / 
isolée NB4B 28 30 29 

marginale SB0B / 30 30 
marginale SB0X / 30 30 

 

nétique plus faible (Tableau 4.3) et une différenciation génétique plus forte (Figure 4.1)

que les populations centrales. Cependant, les différences sont plus ou moins fortes selon

les années et les indices utilisés (Figure S4.1). Les plus fortes variations de diversité sont

observées pour la période T3 avec He, Ar et MLH variant du simple au double entre

les populations isolées/marginales et les populations centrales (respectivement de 0.357

(NP1) à 0.689 (ROS) ; de 3.089 (NP1) à 6.678 (SB1) et de 0.317 (NP1) à 0.67 (SB3),

Tableau 4.3). Pour les trois périodes, les valeurs de He, Ar et MLH sont significative-

ment plus faibles dans les populations isolées et marginales par rapport aux populations

centrales (test de rang de Wilcoxon, p < 0.05), et ce malgré la grande richesse allélique

associée à SB0X (Tableau 4.3, Figure S4.1). Quelle que soient la période considérée, Pa

ne diffère pas selon la classe de populations (Tableau 4.3, test de rang de Wilcoxon,

pour T1 : p = 0.573 ; T2 : p = 0.803 ; T3 : p = 0.15). De même pour la proportion de

populations centrales et isolées/marginales avec au moins un allèle privé (test z, Tableau

S4.1).

D’après les tests de permutations effectués sur GENETIX, aucune valeur de FIS

ne montre d’écart significatif à la panmixie pour la période T2 contrairement à T1 et
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T3 (Tableau 4.3). Pour la période T1, la valeur moyenne de FIS est deux fois plus

élevée dans les populations isolées et marginales que dans les centrales (0.108 et 0.051

respectivement, Tableau 4.3). Néanmoins, la médiane des valeurs de FIS ne diffère pas

significativement selon la classe de population (test de rang de Wilcoxon, pour T1 : p

= 0.279 ; T2 : p = 0.227 ; T3 : p = 0.823). En termes de différenciation génétique, le

FST moyen est significativement plus élevé dans les populations isolées et marginales que

dans les populations centrales, et ce, quelle que soit la période d’échantillonnage (test

de rang de Wilcoxon, pour T1 : p = 0.012 ; T2 : p = 0.00004 ; T3 : p = 0.002, Figure

4.1). Les plus fortes différenciations entre populations sont observées en T3, avec un FST

de 0.362 entre NP1 et HEL, tandis que les plus fortes valeurs sont de 0.159 entre NB4

et NO2 en T1, et de 0.316 entre SB0X et HEL en T2 (Tableau 4.4). De même, la plus

forte différence de FST moyen entre classe de populations est observée en T3, avec un

FST moyen de 0.086 parmi les populations centrales et de 0.194 parmi les populations

isolées/marginales (Figure 4.1).

3.2 Étude temporelle de la diversité génétique et de la différenciation génétique

Diversité génétique et indice de consanguinité

Les résultats des tests de rang de Wilcoxon suggèrent une diversité génétique stable

dans le temps pour chacune des populations (p > 0.05), à l’exception de Belle-̂ıle (SB0X)

pour laquelle Ar augmente significativement entre T2 et T3 (4.188 à 6.109, p = 0.026,

Tableau 4.3), de NB2 pour laquelle MLH augmente significativement entre T1 et T2 (p

= 0.049, Tableau 4.3), et de NP1 et SB2 pour lesquelles MLH diminue significativement

entre T2 et T3 (NP1 : p = 0.045, SB2 : p = 0.013, Tableau 4.3). La corrélation signi-

ficative entre les valeurs de He, Ar et MLH entre T1 et T2 (r = 0.88, 0.808 et 0.773

respectivement, Figure 4.2A, C et E) ainsi qu’entre T2 et T3 (r = 0.914, 0.798 et 0.896

respectivement, Figure 4.2B, D, F), suggèrent également une stabilité de la diversité

génétique. Lorsque nous distinguons les classes de population, la corrélation pour He

est légèrement plus élevée parmi les populations centrales (r = 0.891 entre T1 et T2,
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Chapitre 4. Analyse temporelle de la diversité génétique
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alléliq

u
e

(A
r
)

a
in

si
q
u
e

la
p
rop

ortion
d
es

lo
cu

s
à
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et r = 0.927 entre T2 et T3, Figures 4.2A et 4.2B) que pour les populations isolées et

marginales (r = 0.796 entre T1 et T2, et r = 0.825 entre T2 et T3, Figures 4.2A et

4.2B). Pour Ar, la corrélation est également plus forte parmi les populations centrales

(T1-T2 : r = 0.816 ; T2-T3 : r = 0.822, Figures 4.2C et 4.2D) que pour les populations

isolées et marginales (T1-T2 : r = 0.637, T2-T3 : r = 0.683, Figures 4.2C et 4.2D).

Pour MLH, nous n’étions pas en mesure d’évaluer l’effet de la classe de population dû à

un manque de puissance, qui découle du fait que cet indice est calculé pour l’ensemble

des marqueurs confondus, comparativement à He et Ar qui sont calculés pour chaque

marqueur. L’indice FIS est stable dans le temps pour l’ensemble des populations (test

de rang de Wilcoxon, p > 0.05, Tableau 4.3), à l’exception de SB0X pour laquelle le

FIS augmente significativement entre T2 et T3 (p = 0.041, Tableau 4.3). Les indices de

corrélations de Spearman ne sont cependant pas significatifs, que ce soit pour l’ensemble

des populations ou pour chaque classe de population (Figure 4.3).

L’analyse de la variation des fréquences alléliques suggère une stabilité temporelle.

Néanmoins, pour la période T1 et T2, l’amplitude des variations de fréquences alléliques

semble plus faible dans les populations centrales. En effet, les corrélations entre années

sont plus élevées parmi les populations centrales entre T1 et T2 (r = 0.747, Figure 4.4A)

et la variance dans le changement des fréquences alléliques est plus faible (Figures 4.5A

et 4.5B). Entre T2 et T3, la corrélation des fréquences alléliques est très semblable entre

populations isolées/marginales (r = 0.750) et populations centrales (r = 0.778, Figure

4.4B), de même que pour la variance des différences temporelles des fréquences alléliques

(Figures 4.5C et 4.5D).

Structure génétique

Les valeurs de FST calculées entre paires de populations sont fortement corrélées entre

période d’échantillonnages (r = 0.876 entre T1 et T2 ; r = 0.906 entre T2 et T3, Figures

4.6A et 4.6B), ce qui indique que la différenciation entre populations est globalement

stable dans le temps. Dû à un nombre trop faible de populations isolées ou marginales,

nous n’étions pas en mesure de calculer la corrélation des valeurs de FST entre paires
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Figure 4.2 – Estimation des indices He, Ar et MLH à T1, T2 et T3. Les deux premiers
indices sont calculés pour chaque locus à l’échelle de la population, tandis que le MLH
est calculé pour chaque individu, tous locus confondus. A. He entre T1 et T2 ; B. He
entre T2 et T3 ; C. Ar entre T1 et T2 ; D. Ar entre T2 et T3 ; E. MLH entre T1 et T2 ;
F. MLH entre T2 et T3. Le code couleur des points est identique à celui utilisé dans le
Tableau 4.2. Les lignes illustrent la relation 1 : 1 et les indices correspondent à l’indice
de corrélation de Spearman : en noir lorsque toutes les populations sont confondues, en
bleu foncé pour les populations centrales uniquement, en bleu clair pour les populations
isolées/marginales uniquement.
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3. Résultats

Figure 4.3 – Estimation des indices de consanguinité à T1, T2 et T3. Le FIS est calculé
pour chaque locus à l’échelle de la population. A. FIS entre T1 et T2 ; B. FIS entre T2 et
T3. Les indices de corrélations de Spearman ne sont pas significatifs toutes populations
confondues (p = 0.458 pour T1-T2 et p = 0.21 pour T2-T3) et n’ont pas été calculés
selon les classes de populations. Même code couleur que dans la Figure 4.2.

Figure 4.4 – Corrélation entre les fréquences alléliques calculées entre T1 et en T2 (A)
et entre T2 et T3 (B). Même code couleur que dans la Figure 4.2.
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Chapitre 4. Analyse temporelle de la diversité génétique

Figure 4.5 – Différence entre les fréquences alléliques calculées en T2 et en T1 (Figures A
et B), et entre T3 et T3 (Figures C et D). Les figures A et C illustrent la différence pour
chaque population, et les figures B et D en fonction des classes de population. Même
code couleur que dans la Figure 4.2.

de populations isolées/marginales. Néanmoins les analyses de corrélations suggèrent que

quelle que soit les périodes considérées (T1-T2 ; T2-T3), le coefficient de corrélation de

Spearman est plus élevé lorsqu’il est calculé entre une paire de populations constituée

d’une population centrale et d’une population isolée ou marginale (T1-T2 : p = 0.0004,

r = 0.701, Figure 4.6A ; T2-T3 : p = 0.00005, r = 0.603, Figure 4.6B), qu’entre paire de

populations centrales (T1-T2 : p = 0.001, r = 0.574, Figure 4.6A ; T2-T3 : p = 0.034,

r = 0.404, Figure 4.6B). Les plus fortes variations du FST entre populations centrales

sont observées entre les populations SB1 et NB1 entre T2 et T3 (Tableau 4.4B : 0.018 à

0.071).

Différenciation génétique temporelle au sein de chacune des populations (turn-over)

Les valeurs de FST pour les comparaisons temporelles et spatiales sont données dans

le Tableau 4.4 (A et B pour les périodes T1-T2 et T2-T3, respectivement). Pour la pé-

riode T1-T2, le FST temporel est en moyenne plus élevé (test de rang de Wilcoxon, p

= 0.019) dans les populations isolées/marginales (FST moyen : 0.077) par rapport aux

populations centrales (FST moyen : 0.008), avec les plus fortes valeurs de FST associées
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3. Résultats

Figure 4.6 – Corrélation entre les valeurs de FST calculées en T1 et T2 (A) et entre
T2 et T3 (B). En bleu les valeurs de FST calculées entre deux populations centrales, en
vert entre une population isolées/marginale et centre et en rouge entre deux populations
isolées/marginales. Pour les indices de corrélation de Spearman : en noir pour toutes
les populations confondues, en vert entre une population marginale/isolée et centrale,
en bleu entre deux populations centrales. L’indice de corrélation n’a pas pu être calculé
pour les valeurs de FST calculées entre les populations isolées et ou marginales dû à un
manque de points.

aux trois populations isolées : SM1 (FST = 0.073), NB4 (FST = 0.083) et NB4B (FST =

0.075, Tableau 4.4A). Seulement 2 des 8 populations centrales (NO2 et NB2) montrent

des valeurs significativement différentes de 0, mais ces valeurs restent plus faibles que

celles obtenues pour les populations isolées (NO2 : FST = 0.019 et NB2 : FST = 0.023,

Tableau 4.4A). Ainsi, pour T1-T2 la différenciation génétique temporelle est donc systé-

matiquement significative dans les populations isolées alors qu’elle est généralement non

significative dans les populations centrales (test exact de Fisher : p = 0.03). Pour la pé-

riode T2-T3, la même tendance est observée mais les valeurs de FST temporel ne diffèrent

pas significativement entre classe de populations (moyenne centrale 0.003 versus isolée

0.033, test de rang de Wilcoxon : p = 0.606). En effet, nous observons des FST faibles

et non significatifs pour 3 des 5 populations marginales/isolées (NP1, NB4B et SB0B,

Tableau 4.4B) et toutes les valeurs sont faibles et non significatives pour les populations

centrales à l’exception de SB1 (Tableau 4.4B). De plus, le test de Fisher ne montre plus

de différence systématique entre la significativité des FST selon la classe de population
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(p = 0.51). Finalement, lorsque les comparaisons T1-T2 et T2-T3 sont confondues, que

ce soit pour les populations centrales ou marginales/isolées, la différenciation génétique

temporelle est plus faible ou du même ordre de grandeur que la différenciation spatiale

observée à l’échelle la plus fine (Tableau 4.5). Le FST temporel reste en moyenne plus

élevé parmi les populations isolées/marginales par rapport aux populations centrales

(moyenne parmi les populations centrales : 0.006 ; parmi les populations isolées et mar-

ginales : 0.049, Tableau 4.5), mais la différence n’est pas significative (test de rang de

Wilcoxon : p = 0.08). Pour les populations centrales, la différenciation temporelle est

deux fois plus faible que la différenciation spatiale mesurée à moins de 15km tandis qu’il

est du même ordre de grandeur pour les populations isolées (Tableau 4.5).

4 Discussion

Les forêt d’algues brunes formées par Laminaria digitata et les autres espèces de

l’ordre des Laminariales et Fucales forment de denses forêts sous-marine, fournissant

protection et nourritures à un grand éventail d’organismes marins (Dayton, 1985; Smale

et al., 2013). Ces forêts sont référencées au niveau européen comme habitat à fort enjeu

de conservation dans le cadre du réseau européen de Natura 2000. Néanmoins, ces éco-

systèmes sont aujourd’hui menacées d’extinction dans de nombreuses régions du globe

notamment suite au réchauffement climatique (voir pour revue Smale, 2020). Ainsi, une

compréhension approfondie de la connectivité ainsi que la distribution de la diversité

génétique permettrait non seulement une meilleure conservation de ces forêts, par l’inter-

médiaire d’actions spécifiques sur certaines populations (Clinchy, 1997; Palumbi, 2004),

mais aurait également une répercussion positive sur les écosystèmes du milieu intertidal

dans sa globalité.

Dans ce but, nous avons étudié dans ce chapitre la structure génétique spatio-

temporelle des populations de L. digitata avec un regard particulier sur l’état des popula-

tions que nous considérions comme plus vulnérables car isolées génétiquement ou situées

en limite d’aire de distribution. Tout d’abord, les résultats de notre étude confirment que,
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Table 4.5 – Comparaison de la différenciation (FST ) temporelle et spatiale aux différentes
échelles géographiques. Les moyennes de FST ont été calculées sur les deux intervalles
de temps.

T1-T2 et T2-T3  𝐹!"temporel 
𝐹!"  spatial  

< 15km 

𝐹!"	spatial  

20 à 50km 

𝐹!"  spatial  

50 à 300km 

𝐹!"  spatial  

> 300km 

Centrale 0.006 0.013 0.024 0.037 0.063 

Isolée/marginales 0.049 0.058  0.181 0.273 

Centrale – 
isolées/marginales   0.097 0.128 0.185 

 

quelle que soit la période considérée, les populations précédemment classifiées comme iso-

lées et marginales (Billot et al., 2003; Valero et al., 2011; Robuchon et al., 2014b et voir

Chapitre 3) sont associées à une diversité génétique plus faible ainsi qu’une différen-

tiation génétique plus importante par rapport aux populations centrales. Néanmoins,

la réduction de diversité génétique est moins marquée pour les populations marginales

de Quiberon et Belle-̂ıle (SB0B et SB0X) par rapport aux populations isolées, et ce en

particulier pour le nombre d’allèles privés (Tableau 4.3). Ainsi, les barrières aux flux

géniques semblent avoir des conséquences plus importantes, et ce notamment pour les

deux populations situées en Mer du Nord (dans le détroit du Nord-Pas-de-Calais et l’̂ıle

d’Helgoland) qui représentent des cas extrêmes d’isolement par la discontinuité de l’ha-

bitat. Néanmoins, de par notre échantillonnage, l’effet de la discontinuité de l’habitat

est confondu avec l’effet de la distance géographique pour ces deux populations. Dans le

chapitre 3, les résultats montrent qu’à une large échelle géographique, la différenciation

génétique entre populations est essentiellement expliquée par la distance géographique ;

alors que les courants océaniques jouent un rôle essentiel à plus une échelle plus fine.

La discontinuité de l’habitat n’étant pas retenue comme une variable explicative. Néan-

moins, puisqu’il n’existe aucune population relais (ou substrat colonisable) entre ces deux

populations, la distance géographique joue un rôle d’autant plus essentiel dans l’isole-

ment de ces populations qu’il n’existe aucune continuité d’habitat. Le très fort isolement

géographique et génétique de ces populations s’accompagne d’une diversité génétique

beaucoup plus faible que celle observée dans les populations en limite d’aire de distri-

bution. Les effets de la dérive génétique y sont donc potentiellement plus importants, et
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pourraient se traduire par une diminution de leur potentiel adaptatif et, à terme, leur

disparition. La forte vulnérabilité de ces deux populations a été effectivement confir-

mée par des suivis de biomasse révélant leur régression démographique (Araújo et al.,

2016). Dans ce contexte, il semble particulièrement intéressant d’étudier l’importance

des changements temporels au sein de ces populations.

Les études temporelles de la diversité génétique restent encore relativement rares

dans la littérature par rapport aux nombreuses analyses de la structure spatiale des po-

pulations, et particulièrement celles qui prennent en compte un pas de temps supérieur à

une génération (Tessier et Bernatchez, 1999). Pourtant les analyses temporelles ont long-

temps été considérées comme un moyen d’obtenir de meilleures estimations de la taille

efficace des populations (Luikart et al., 1999; Waples et Yokota, 2007). Néanmoins les

méthodes d’estimation de la taille efficace basées sur les fréquences alléliques dépendent

fortement des scénarios de migration (Gilbert et Whitlock, 2015), or ces derniers sont

difficiles à identifier et ce en particulier chez les organismes marins (Liggins et al., 2016).

La plupart des approches temporelles sont menées dans le but de répondre à des

problématiques de gestion des pêches (Waples et Teel, 1990; Tessier et Bernatchez, 1999;

Jónsdóttir et al., 2001; Hutchinson et al., 2003; Larsson et al., 2010) ; ou de la chasse

(Kollars et al., 2004), A l’exception de l’étude de Hutchinson et al. (2003) qui a pu

mettre en évidence des changements de diversité génétique par des échantillonnages ré-

guliers entre 1954 et 1998 d’une population en déclin de morue (Gadus morhua) située

à la pointe de Flamborough (Angleterre), les autres études ne mettent pas en évidence

l’effet des perturbation humaines sur l’intégrité génétique des populations. Cette ob-

servation illustre que les changements temporels de la diversité génétique au sein des

populations ne sont pas faciles à mettre en évidence, hormis les cas où les changements

démographiques sont extrêmes ; les tailles de populations très petites ou que la diversité

génétique a été suivie sur un nombre conséquent de générations (Tessier et Bernatchez,

1999). Chez les algues et les plantes marines, ce type de données est encore plus rare

que chez les animaux et montrent également une stabilité temporelle par rapport à la

structure spatiale (Reynolds et al., 2017; Jueterbock et al., 2018). Par exemple, chez
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Fucus serratus, Jueterbock et al. (2018) ont échantillonné 7 populations (réparties sur

l’ensemble de l’aire de distribution) sur deux périodes d’échantillonnage séparées de 10

ans (soit 5 à 10 générations de cette espèce). Les auteurs observent une stabilité de la

diversité génétique parmi toutes les populations, à l’exception de la population située à

la limite Sud de l’aire de distribution. Or cette population fait face aux températures

les plus chaudes, à l’origine de stress thermiques causant son déclin démographique.

Néanmoins la diminution de l’hétérozygotie multilocus (MLH) entre les deux périodes

de temps au sein de cette population n’était que légèrement significative, alors que les

indices He et FIS ne montraient aucune variation significative. Pour ce dernier résultat,

les auteurs le relie au fait que ces deux indices soient très peu sensibles aux effets des

goulots d’étranglement. Plus récemment, Coleman et al. (2020) ont étudié la diversité

génétique des populations de la laminaire Ecklonia radiata, avant et après une vague

de chaleur extrême conduisant à la disparition des populations situées dans les eaux

les plus chaudes (limite Nord de l’aire de distribution de cette espèce qui est présente

dans l’hémisphère Sud). Leurs données montrent une baisse de la diversité génétique, des

changements dans les fréquences alléliques et une augmentation du FIS dans seulement

une des trois populations situées dans la zone impactée. Afin d’expliquer la stabilité

temporelle des deux autres populations, les auteurs émettent l’hypothèse selon laquelle

les populations impactées ont rapidement été recolonisées à partir de la banque de gamé-

tophytes (qui sont plus résistants à une hausse de température, cf. Introduction dans le

cas de L. digitata). En effet, d’autres études suggèrent que les gamétophytes pourraient

jouer un rôle crucial dans le rétablissement des populations (Ladah et al., 1999; Barradas

et al., 2011; Pereira et al., 2011).

Chez L. digitata, une étude temporelle de la diversité génétique a été menée par Va-

lero et al. (2011), dont l’étude correspond à notre comparaison T1-T2 et portait sur une

partie des populations étudiées dans ce chapitre. Leurs résultats montrent en outre que la

diversité génétique (He et nombre moyen d’allèles A) était stable dans le temps, et que la

différenciation génétique temporelle était significative au sein des populations isolées de

Locquirec (NB4, NB4B) et de St Malo (SM1). Ces résultats suggéraient donc l’existence
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d’un plus grand turn-over dans les populations isolées. Néanmoins, cette étude n’incluait

pas les populations situées en limite d’aire et ne portait que sur un intervalle de temps.

Les résultats de notre étude confirment que la diversité génétique est globalement stable

dans le temps pour la plupart des populations et ce pour les deux intervalles de temps.

Cette stabilité semble plus forte dans les populations centrales, bien que les différences

ne soient pas significatives. Certaines font néanmoins exception, notamment la popula-

tion de Belle-̂ıle (SB0X) située en limite d’aire de distribution, pour laquelle nous avons

observée une augmentation significative de la richesse allélique et du FIS (Tableau 4.3).

Un tel résultat pourrait notamment s’expliquer par une arrivée de migrants provenant

d’autres populations, ce qui pourrait expliquer l’augmentation de la richesse allélique

et du FIS par un effet Wahlund. Une situation similaire a été décrite dans l’étude de

Hutchinson et al. (2003) dont le suivi temporel de la population de morue montre que

celle-ci a subi deux déclins démographiques et génétiques liés à la surexploitation. Néan-

moins les auteurs ont pu observer une récupération de la diversité génétique à travers

une augmentation de la migration efficace. Ainsi, il est possible que suite à un déclin, un

phénomène d’immigration se soit produit dans la population de Belle-̂ıle, à l’origine du

fort FST temporel observé dans cette population .

Les populations isolées sont généralement associées à une plus grande amplitude de

variation des fréquences alléliques (Figures 4.4 et 4.5) ainsi qu’à un plus fort turn-over

(en particulier pour T1-T2, comme observé dans Valero et al., 2011, Tableaux 4.4 et 4.5).

Cependant pour l’intervalle T2-T3, le fort turn-over n’est retrouvé que pour 2 des 5 popu-

lations marginales/isolées (Belle-̂ıle et Wissant, NP1) (Tableau 4.4B). Cette stabilité des

fréquences alléliques intra-population pourrait s’expliquer par l’existence d’une banque

de gamétophytes comme discuté précédemment. Néanmoins, des suivis expérimentaux

de recolonisation après éradication seraient nécessaires pour tester cette hypothèse. Il

est également possible que la stabilité temporelle mise en évidence dans cette étude soit

en partie expliqué par la faible puissance de nos analyses statistiques. Néanmoins, due à

la dégradation de leur ADN, nous avons rencontrés beaucoup de difficulté à amplifier les

anciens échantillons. Ainsi, il nous semble plus intéressant d’effectuer des suivis tempo-
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rels plus réguliers pour parfaire les études temporelles. Finalement, la forte corrélation

des valeurs de FST entre les différentes périodes d’échantillonnage suggère une struc-

ture spatiale constante dans le temps, rejoignant les conclusions obtenues par Tessier et

Bernatchez (1999); Reynolds et al. (2017); Jueterbock et al. (2018). La différenciation gé-

nétique apparâıt comme particulièrement stable entre les populations isolées/marginales

et les populations centrales (indiqué par un coefficient de corrélation plus élevé, Figure

4.6), suggérant que les facteurs à l’origine de l’isolement de ces populations soient plus

stables que celles influençant la dispersion entre les populations centrales.
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Chapitre 5

Marqueurs microsatellites et méthode

d’identification des espèces

Article associé : Mauger S., Fouqueau L., Avia K., Reynes L., Serrao E. A., Neiva J.,

Valero M. Development of tools to rapidly identify cryptic species and characterize their

genetic diversity in different European kelp species. Accepté dans Journal of Applied

Phycology

L’objectif de ce chapitre était de développer des nouveaux marqueurs microsatellites

chez L. digitata afin d’obtenir des données plus précises sur la diversité génétique, la

structuration des populations et d’être en mesure de mieux identifier, par exemple, les

migrants de première génération. En effet, les études de génétique des populations sur L.

digitata se faisaient jusqu’aujourd’hui à l’aide de 6 à 12 marqueurs microsatellites (Billot

et al., 2003; Brennan et al., 2014; Robuchon et al., 2014b; King et al., 2019; Liesner et

al., 2020). Outre cet objectif, nous avons également testé la transférabilité de chaque

marqueur (ou “cross-amplification”) chez quatre espèces appartenant au même clade (L.

hyperborea, L. ochroleuca, L. rodriguezii et L. pallida, Rothman et al., 2017). Cette étape

nous a permis de comparer la gamme des allèles ainsi que la diversité génétique obtenues

parmi les cinq espèces. La gamme des allèles représente en outre une donnée importante

puisqu’elle permet dans certains cas de distinguer les espèces, ce qui est particulièrement
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important dans le genre Laminaria puisque les espèces sont morphologiquement proches

et présentent des aires de distributions qui se chevauchent en partie (notamment pour

L. digitata et L. hyperborea, ainsi que L. hyperborea et L. ochroleuca). Cette étape nous

a également permis d’étudier la validité de l’hypothèse de biais de détermination (ou

“ascertainment bias”), qui suggère que la taille des allèles et la diversité sont plus grandes

chez l’espèce à partir de laquelle les marqueurs ont été développés (Ellegren et al., 1995;

Hutter et al., 1998).

Nos résultats montrent que le taux de succès de la transférabilité est bien corrélé

avec la distance génétique entre L. digitata et l’espèce sœur, avec un taux de succès

inversement proportionnel à la distance génétique. Parmi les 27 marqueurs ainsi testés

(20 nouveaux marqueurs et 7 marqueurs anciennement développés pour L. digitata, Billot

et al., 1998), le taux de transférabilité varie de 47 à 67%. Cette étude nous a ainsi

permis de mettre en évidence 19 locus polymorphiques chez L. rodriguezii et 12 chez

L. pallida, deux espèces chez qui aucun marqueur microsatellite n’avait été développé à

ce jour. Nos résultats ne confirment pas le fait que la taille des allèles est plus grande

dans l’espèce focale (ici L. digitata), contrairement aux attendus de l’hypothèse de biais

de détermination. Nous avons cependant observé une légère diminution de la diversité

génétique avec une augmentation de la distance génétique.

Outre le développement des marqueurs microsatellites, nous avons également déve-

loppé une méthode rapide pour distinguer L. digitata, L. hyperborea, L. ochroleuca et

Hedophyllum nigripes, une espèce très fréquemment confondue avec les espèces du genre

Laminaria. Cette méthode est fondée sur l’utilisation d’amorces spécifiques du gène mi-

tochondrial COI, permettant d’obtenir des fragments de tailles différentes entre les 4

espèces. Cette méthode ne nécessite pas de séquençage et représente ainsi un moyen

rapide et accessible pour distinguer les espèces.
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Abstract 

Marine ecosystems formed by kelp forests are severely threatened by global change and local coastline 

disturbances in many regions. In order to take appropriate conservation, mitigation and restoration actions, it is 

crucial to identify the most diverse populations which could serve as a “reservoir” of genetic diversity. This 

requires the development of specific tools, such as microsatellite markers to investigate the level and spatial 

distribution of genetic diversity.  Here, we tested new polymorphic microsatellite loci from the genome of the kelp, 

Laminaria digitata, and tested them for cross-amplification and polymorphism in four closely related congeneric 

species (Laminaria hyperborea, Laminaria ochroleuca, Laminaria rodriguezii and Laminaria pallida). Adding 

these 20 new microsatellite loci to the ten L. digitata loci previously developed by Billot et al. (1998) and Brenan 

et al. (2014) and to the ten L. ochroleuca loci previously developed by Coelho et al. (2014), we retained a total of 

30 polymorphic loci for L. digitata, 21 for L. hyperborea, 16 for L ochroleuca, 18 for L. rodriguezii and 12 for L. 

pallida. These markers have been tested for the first time in the last two species. As predicted, the proportion of 

markers that cross-amplified between species decreased with increasing genetic distance. In addition, as problems 

of species identification were reported in this family, mainly between L. digitata and Hedophyllum nigripes, but 

also between L. digitata, L. hyperborea and L. ochroleuca in areas where their range distributions overlap, we 

report a rapid PCR identification method based on species-specific COI mitochondrial primers that allows these 

four species of kelp to be rapidly distinguished. 

 

Keywords: genetic diversity, microsatellite markers, cross-amplification, species identification, brown seaweed. 

  



 3 

Introduction 

Kelp forests are mainly formed by large brown algae of the order Laminariales, present along rocky shores of 

temperate to polar regions and occupy approximately 36% of the world’s coastlines (Jayathilake and Costello 

2021). They build major biogenic habitats that are one of the most diverse and productive ecosystems (Steneck et 

al. 2002; Bolton 2010; Krumhansl et al. 2016; Teagle et al. 2017) but are increasingly prone to decline due to 

climate change (e.g., Wernberg et al. 2012; Smale 2020) and anthropogenic pressures, including sedimentation 

and turbidity, as well as direct exploitation, such as for alginate (Teagle et al. 2017). A wealth of studies has 

revealed that kelp populations can be extremely structured in space and that genetic diversity is not evenly 

distributed across the species ranges. Instead, populations can be considerably differentiated, and genetic diversity 

concentrated in refugial areas of disproportionate conservation value, e.g. where species were able to persist across 

past glacial cycles (Assis et al. 2018; Neiva et al. 2020). In the context of the management of genetic resources, it 

is crucial to identify the most diverse populations which could serve as a “reservoir” of genetic diversity in order 

to inform appropriate conservation and restoration actions (Valero et al. 2011; Wernberg et al. 2018). 

Within the order Laminariales, species of the Laminaria genus occur mainly in the northern Hemisphere on both 

Atlantic and Pacific coasts (Bartsch et al. 2008). The recent phylogeny of Rothman et al. (2017) grouped the six 

Atlantic and the Mediterranean species of this genus within the same clade. Some of these species are distributed 

in the northern Hemisphere with three of them (L. digitata (Hudson) J.V.Lamouroux 1813, L. hyperborea 

(Gunnerus) Foslie 1885 and L. ochroleuca Bachelot Pylaie 1824) being partially sympatric along the NE Atlantic 

coast (Bartsch et al. 2008; Araújo et al. 2016); while the other one (L. rodriguezii Bornet 1888) is a deep-water 

Mediterranean-endemic (Ballesteros 2006; Araújo et al. 2016). L. ochroleuca has also been observed in deep 

waters in some parts of its distribution (Araújo et al. 2016; Assis et al. 2018). The other part of the clade is 

constituted by two species occurring in Southern Atlantic, along a restricted part of the Brazilian coast (the deep 

water L. abyssalis AB Joly & EC Oliveira 1967, Marins et al. 2014) and the Namibian and South African coasts 

(L. pallida Greville 1848, Rothman et al. 2017). Molecular tools can be useful to estimate the conservation status 

of a species (Soulé and Mills 1992; Allendorf and Ryman 2002), in addition to the demographic history and the 

evolutionary and conservation value of distinct populations. In the genus Laminaria, ten microsatellite markers 

have been specifically developed for L. digitata (Billot et al. 1998; Brennan et al. 2014) and an additional ten for 

L. ochroleuca (Coelho et al. 2014). These genetic markers cross-amplified across these two species as well as for 

L. hyperborea and were used for phylogeography and connectivity studies (Billot et al. 2003; Valero et al. 2011; 

Couceiro et al. 2013; Robuchon et al. 2014; Assis et al. 2018; King et al. 2019; Evankow et al. 2019; Liesner et 
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al. 2020; Neiva et al. 2020; Schoenrock et al. 2020), but no microsatellite markers have been developed for the 

other species of the same genus. 

Another challenge in Laminaria genus that can be overcome by the use of molecular tools is field misidentification 

of cryptic species (species that are problematic to identify based on morphological criteria), which can lead to 

inaccurate estimation of population connectivity and dynamics, and therefore can have deleterious consequences 

on their conservation (Saunders 2005; Longtin and Saunders 2015). Taxonomic confusions based on 

morphological traits were reported between species of this family with overlapping range distributions (e.g., 

between L. digitata and L. hyperborea, Schoenrock K. M., Krueger-Hadfield S. A., Robuchon M., pers. comm.), 

especially between L. digitata and Hedophyllum nigripes (J.Agardh) Starko, S.C.Lindstrom & Martone 2019 (as 

Saccharina groenlandica, Longtin and Saunders 2015; as Saccharina nigripes, Longtin and Saunders 2016; as 

Hedophyllum nigripes, Neiva et al. 2020). These problems are also frequent when dealing with juvenile stages. In 

these situations, DNA-based methods, such as DNA barcoding of the mitochondrial cytochrome c oxidase subunit 

I gene (COI hereafter), have been proven especially useful to uncover and/or confirm the identity of cryptic species 

where classical taxonomy were reported problematic (McDevit and Saunders 2009). Indeed, molecular barcoding 

was reported to be the only way to distinguish L. digitata from H. nigripes in the European Arctic where both 

species share the same habitat (Fredriksen in al. 2019). However, a faster and cheaper method is still needed, 

particularly when the ID of a large number of samples needs to be quickly confirmed, such as when selecting 

individuals for physiological experiments. 

 

In this study, we developed new microsatellite markers based on the genome of L. digitata, and tested them for 

transferability (cross-amplification and polymorphism) in four other Laminaria species (L. hyperborea, L. 

ochroleuca, L. rodriguezii and L. pallida).  In parallel, we developed a cheap and rapid PCR species identification 

method based on species-specific primers for the COI gene to avoid misidentification between sister species and 

with H. nigripes, a species which is frequently mistaken for Laminaria species. 

 

Materials and methods 

Sample collection and DNA extraction 

Two types of sampling were used in this paper: (1) “wide scale sampling” for which we used one to several 

individuals sampled from different populations over the entire range distribution of the different species; (2) 

“single population sampling” for which we used individuals coming from a unique population. The wide scale 
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sampling was designed to capture the extent of variability over the entire range of the species, in order to 

characterize new microsatellite markers in L. digitata and study their transferability in four sister species. When 

possible, a minimum of ten localities per species was retained, from which a single individual per locality was 

used (giving a total of 11 to 15 individuals for L. digitata, L. hyperborea and L. ochroleuca). We had access to 

only four localities for L. rodriguezii, therefore, two individuals were analyzed from each locality (giving a total 

of eight individuals). For L. pallida as we had only access to samples from a single locality, 11 individuals were 

used, giving a total of 58 individuals across the species (Supp. Table 1). The single population sampling was used 

to assess the polymorphism within a population with a minimum of 11 to 32 individuals for each species (giving 

a total of 107 individuals, Supp. Table 1). 

The molecular tool developed to identify species (called “species identification molecular tool” hereafter), is based 

on mtDNA, and has been developed from the wide scale sampling dataset for L. digitata, L. hyperborea and L. 

ochroleuca to which we have added H. nigripes (eight individuals from four localities, Supp. Table 1), a species 

that is morphologically difficult to distinguish from L digitata. 

For all samples, genomic DNA was extracted from 5 to 10 mg of dry tissue using the Nucleospin 96 plant kit 

(Macherey-Nagel, Germany). The extraction was performed according to the manufacturer’s instructions except 

that samples were left in the PL1 lysis buffer at 65°C for 15 min rather than 30 min. The extracted DNA was eluted 

in 200 µl of the supplied elution buffer. 

Microsatellite loci screening and primer design 

A total of 81,223 L. digitata unique contigs obtained from the draft assembled genome of a male gametophyte 

(Lami-Digitata_Contigs_V1.fa) of the Phaeoexplorer project (unpublished, M. Cock pers. comm.) were screened 

to identify and remove contigs containing microsatellite markers that had been previously published (Supp. Table 

2). These represented a total of 23 contigs associated with previously developed microsatellite loci for L. digitata 

(Billot et al. 1998; Brennan et al. 2014) and L. ochroleuca (Coelho et al. 2014). A total of 81,200 unique contigs 

were screened for di-, tri-, tetra- and pentanucleotide microsatellite motifs using the SPUTNIK program 

(http://abajian.net/sputnik/), which uses a recursive algorithm to identify repeated patterns of nucleotides with a 

length ranging between two and five. PCR amplification primers were designed using Primer3 (Rozen and 

Skaletsky 2000) for regions with a flanking sequence of sufficient length on either side of the repeated motif. In-

house scripts were used to specify the primer selection conditions, which used default values for all parameters 

except the optimum melting temperature, which was set to 60°C (range 57 – 62°C), and the expected product size 

which was set at 400bp. 
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In order to cost-effectively test these primers for amplification, we reduced the number of selected microsatellite 

regions to 96 (the capacity of a microtiter plate), by employing the following criteria: we first eliminated duplicate 

regions and all regions containing an unknown base (N) within the repeated motifs (56,034 microsatellites regions 

remaining); then, the number of microsatellite regions was further reduced to 96 by selecting the ones with the 

highest number of repeats for each of the four motif categories (see Supp. Table 3 for details). 

 

Amplification trials of microsatellite loci 

The 96 primer pairs were tested for amplification using DNA from 15 L. digitata individuals (Supp. Table 1). 

Amplifications were carried out in 10 µL reaction volume with 2 µL of DNA template diluted to 1:100 and 

following the instructions from Guzinski et al. (2016). The PCR products labeled with the four different colors 

were pooled (24 pools in total) and diluted 1:10 with water. Next, 2 μL of the diluted PCR product pool was added 

to 10 μL of loading buffer made up of 0.5 μL of the SM594 size standard (Mauger et al. 2012) and 9.5 μL of Hi-

Di formamide, denatured at 95°C for 3 min, and run in an ABI 3130 XL capillary sequencer (Applied Biosystems, 

USA). Genotypes were scored manually in Genemapper version 4.0 (Applied Biosystems). No product amplified 

from 59 of the initial 96 primer pairs for any of the 15 individuals despite several amplification attempts (Supp. 

Table 3). In addition, 17 other primer pairs were monomorphic and therefore further analyses were conducted on 

the remaining 20 polymorphic markers (Supp. Tables 3 and 4). 

Transferability of microsatellite loci and investigation of the levels of polymorphism  

Samples from the wide scale sampling dataset (15 L. digitata; 13 L. hyperborea; 11 L. ochroleuca; 8 L. rodriguezii 

and 11 L. pallida, Supp. Table 1) were genotyped for the 20 retained polymorphic primers to assess polymorphism 

and cross-amplification. Each of the 20 loci were amplified with labelled primers in the same manner as described 

for the amplification trials, except the addition of 0.3 µM of forward fluorescently labeled primer (Eurofins 

Genomic, Germany) and 0.3 µM of reverse primer (see Table 1 for primer information). Amplifications were 

carried out in the following conditions: initial denaturation at 95°C for 5 min, 10 cycles of denaturation at 95°C 

for 30s, annealing at 68°C for 30s (-1°C per cycle - touchdown to 58°C), extension at 72°C for 30s, 30 cycles of 

denaturation at 95°C for 30s, annealing at 58°C for 30s, extension at 72°C for 30s, followed by a final extension 

of 72°C for 10 min. Genotyping were carried out in the same manner as described for the amplification trials.  

In addition to these 20 newly developed polymorphic microsatellite loci, we also screened all samples for the 

microsatellites previously developed for L. digitata from a nuclear library (Ld1_124, Ld2_148, Ld2_158, 

Ld2_167, Ld2_371, Ld2_531, Ld2_704, Billot et al. 1998), from an Expressed Sequence Tag (EST) library 
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(AW401303, CN466672, CN467658, Brennan et al. 2014) and the ones developed for L. ochroleuca from a 

nuclear library (Lo4-24, LoIVVIV-10, LoIVVIV-13, LoIVVIV-15, LoIVVIV-16, LoIVVIV-17, LoIVVIV-23, 

LoIVVIV-24, LoIVVIV-27, LoIVVIV-28, Coelho et al. 2014), giving a total of 40 microsatellite markers. 

Exceptionally, a new reverse primer Ld1_124_R2 (5’-CACTCTGCCCGCTGACC-3’) was designed for the locus 

Ld1_124 (using the contig n°10005) to increase the size of the amplification products (+ 185 bp) compared to the 

ones obtained with the primer pairs described in Billot et al. 1998. The purpose of this increase was to facilitate 

scoring in GENEMAPPER v4.0 (Applied Biosystems). Genotyping was conducted using the same protocol as 

described in the section “Amplification trials of microsatellite loci”. 

Genetic analyses 

In order to compare the levels of polymorphism between the set of markers, the 40 markers were amplified in each 

species using the single population sampling dataset (11 to 32 individuals per populations, Supp. Table 1). Prior 

to the genetic analysis, we tested for null alleles using MICRO-CHECKER (Van Oosterhout et al. 2004). 

GENEPOP v4.7.5 (Rousset 2008) was used to test for linkage disequilibrium (global test employing Fisher’s 

method, the following Markov chain parameters were used: 100,000 for dememorization, 1000 batches and 50,000 

iterations per batch). The same software was used to obtain the number of observed alleles per locus (Na), observed 

heterozygosity (Ho), expected heterozygosity (He), the within-population deviation from Hardy-Weinberg 

equilibrium (FIS) and its significance. The Polymorphic information content (PIC) was calculated with CERVUS 

(Marshall et al. 1998). 

Development of a rapid species identification molecular tool  

A fragment of the mitochondrial COI gene (COI-5P) was obtained for L. digitata, L. hyperborea, L. ochroleuca 

and H. nigripes using the primers GAZ_F2 and GAZ_R2 (Lane et al. 2007). 99 individuals (53 L. digitata, 13 L. 

hyperborea, 11 L. ochroleuca and 22 H. nigripes, Supp. Table 1) were sequenced and four consensus sequences 

(one per species) were generated using CODONCODEALIGNER (https://www.codoncode.com/). New species-

specific primers were designed to amplify shorter fragments using the AMPLIFX program (https://inp.univ-

amu.fr/en/amplifx-manage-test-and-design-your-primers-for-pcr/). These primers were Ld_F2 and Ld_R for L. 

digitata, Lh_F2 and Lh_R for L. hyperborea, Hn_R for H. nigripes and PC_F for positive control of PCR (Table 

2 and Fig. 1).  

In order to test whether the primers could be used to distinguish the four species, two multiplex PCRs containing 

four primers each were generated PCR1 and PCR2 (Table 2) and the expected sizes for each species were obtained 

using AMPLIFX. PCR were carried out in 10 µL reaction volumes containing 2 µL of DNA template diluted 
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1:100, 1X Green GoTaq® Flexi Buffer (Promega; Madison, USA), 0.5 µM of each primer (Table 2), 2 mM MgCl2, 

150 µM dNTPs (Thermo Fisher Scientific Inc., USA), 0.35 U GoTaq® Flexi Polymerase (Promega; Madison, 

USA). DNA amplifications were carried out in a BioRad DNA Engine Peltier Thermal Cycler under the following 

conditions: initial denaturation phase at 95°C for 5 min, followed by 30 cycles of denaturation at 95°C for 30s, 

annealing at 50°C for 1 min, extension at 72°C for 1 min and a final extension at 72°C for 10 min. For each sample, 

the two multiplex PCRs were pooled and amplified fragments were visualized under UV light after electrophoresis 

on 3% (p/w) agarose gels stained with ethidium bromide (Fig. 2). 

 

Results 

Development of microsatellites 

In the genome of L. digitata, 305,646 microsatellite motifs were found among the 81,200 unique contigs. The 

microsatellites contained 33,861 (11.1%) di-, 151,588 (49.6%) tri-, 54,408 (17.8%) tetra- and 65,798 (21.5%) 

pentanucleotide motifs (Supp. Table 3). After choosing regions with flanking sequences of sufficient length and 

giving a product size of 400 bp, we obtained 273,231 primer pairs corresponding to 30,900 (11.3%) di-, 138,604 

(50.7%) tri-, 49,062 (18%) tetra- and 52,665 (20%) pentanucleotide repeated motifs (Primer3 output, Supp. Table 

3). Among the 96 primer pairs tested, 37 amplified (including 4 di-, 13 tri-, 12 tetra- and 8 pentanucleotide repeats, 

Supp. Table 3) and were retained for further analyses. 20 out of these 37 putative loci (including 7 tri-, 6 tetra-, 4 

penta- and 3 dinucleotide repeats, Supp. Table 3) produced PCR products of the expected size and were 

polymorphic. Therefore, the rate of success for each of the four motif categories in the acquisition of polymorphic 

microsatellites was 18.8% for di-, 21.9% for tri-, 18.8% for tetra- and 25.0% for pentanucleotide repeats (Supp. 

Table 3). 

Transferability assessment 

All the loci analyzed in this study (20 microsatellites markers developed in this study, in addition to the 20 

previously published ones, see Materials and Methods section) were selected for their amplification success and 

their polymorphism (in the case of the new microsatellites markers) in the focal species (L. digitata). Twenty nine 

of these 40 markers successfully amplified in L. hyperborea, 28 in L. ochroleuca, 29 in L. rodriguezii and 22 in L. 

pallida and 18 markers amplified across all species (Table 1). The proportion of microsatellite markers that cross-

amplified decreased with increasing phylogenetic distance from L. digitata (Table 3A, ranked according to 

Rothman et al. 2017 phylogeny when considering the 30 markers developed from L. digitata genome). In addition, 
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we tested the ascertainment bias hypothesis which stipulates that the median allele length of microsatellites is 

longer in the species from which the markers were derived (Ellegren et al. 1995). For this purpose, we computed 

the proportion of markers associated with a higher allelic size in the focal species compared to each sister species 

taken individually and when taken altogether (Table 3B). The percentage of markers which showed a higher allelic 

size in L. digitata never exceeded 50%, as expected under the ascertainment bias hypothesis, and ranged from 15 

to 30% (corresponding to L. rodriguezii and L. ochroleuca, respectively, Table 3B) and dropped to 0% when 

considering all sister species (Table 3B). Therefore, our results do not seem to support this hypothesis. 

Genetic diversity across species  

Null allele frequency, genetic diversity indices and estimates of departure from random mating (FIS) are given in 

Table 4 for each of the 40 loci and species. However, among the loci that correctly amplified, several markers (10 

in L. digitata, 8 in L. hyperborea, 12 in L. ochroleuca, 11 in L. rodriguezii and 10 in L. pallida, Table 4) were 

discarded because they appeared to be either monomorphic within populations; amplified in less than 80% of the 

individuals; showed a significant frequency of null alleles, or showed an extreme departure from random mating 

in L. digitata suggesting non-Mendelian inheritance (FIS = - 0.83, Table 4). Overall, from our study, 30 markers 

appear to be useful for L. digitata, 21 for L. hyperborea, 16 for L. ochroleuca, 18 for L. rodriguezii and 12 for L. 

pallida (corresponds to the markers highlighted in light grey in Table 4). Therefore, the number of polymorphic 

loci at least doubled in the three first species (17 more polymorphic loci for L. digitata, 11 for L. hyperborea, 9 

for L. ochroleuca) compared to previous studies. In addition, a minimum of 12 new polymorphic loci was 

developed for L. rodriguezii and L. pallida, for which no microsatellite markers were available before this study. 

For L. digitata, the within-population genetic diversity indices of newly developed markers (Table 4) were on 

average similar to those previously developed from the L. digitata genome (markers from Billot et al. 1998 and 

Brennan et al. 2014) and were one and a half to two times higher than the ones developed from L. ochroleuca 

genome (markers from Coelho et al. 2014). It should be noted that seven out of the 10 markers developed from L 

ochroleuca could not be used in our L. digitata population, either because of the significant frequency of null 

alleles, the highly significant deviation from random mating (locus LOIVVIV_10, LOIVVIV_16, LOIVVIV_24, 

LOIVVIV_28), or because they were monomorphic in the studied population (Lo4_24, LOIVVIV_13, 

LOIVVIV_27). The level of polymorphism was highly variable among the 30 retained loci for L. digitata, with 

the number of alleles (Na) ranging from 2 to 16 with a mean value of 5.89, the expected heterozygosity (He) from 

0.092 to 0.910 with a mean value of 0.581 and PIC from 0.089 to 0.868 with a mean value of 0.537, while the 
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departure from random mating (FIS) was less variable among loci ranging from -0.264 to 0.305 with a mean value 

of 0.048. 

For all sister species, we observed a slight decrease in genetic diversity with increasing genetic distance from L. 

digitata (whichever the diversity index and the set of markers, Table 4). However, a non-negligible number of 

markers remained informative as illustrated by the PIC values being higher than 0.5, as well as the expected and 

observed heterozygosity. 

Rapid species identification 

Amplification of COI using the two sets of species-specific multiplex PCR primers provided direct identification 

of the four species of North-Atlantic kelps (L. digitata, L. hyperborea, L. ochroleuca and H. nigripes) with 100% 

accuracy (Fig. 2). All the combination of primers (GAZ_F2 / Ld_R / Lh_R / Hn_R and GAZ_R2 / Ld_F2 / Lh_F2 

/ PC_F) showed positive internal control amplification products (601 bp). Multiplex PCR amplification produced 

the expected sizes and number of fragments for each species: two fragments for L. digitata (345 bp and 386 bp) 

and for L. hyperborea (574 bp and 166 bp), one fragment for H. nigripes (144 bp) and none for L. ochroleuca (Fig. 

2 and Supp. Table 5). 

 

Discussion 

In this study, we developed highly informative microsatellite markers for five closely related species of the genus 

Laminaria, in addition to a molecular tool for rapid identification of morphologically similar species. We will first 

discuss the technical aspects and possible phylogenetic bias of microsatellite development and then focus on the 

potential use of the new markers. 

Characteristics of microsatellites and transferability between species 

With the increasing number of sequenced genomes, in silico mining of Simple Sequence Repeats (SSR) from 

genome sequence databases has been widely used for microsatellite detection in plants and animals (see references 

in Wang et al. 2019). This method is less time-consuming and more effective than earlier methods based on the 

construction and screening of microsatellite enriched library (Zane et al. 2002). The occurrence and the frequency 

of different types of motifs among microsatellites seem to be characteristic to species, which could be among 

distantly or closely related species (see for review in Wang et al. 2019; Zhu et al. 2021). In the present study, 

trinucleotide repeats were found to be the most abundant motif (49.6%), but the low number of sequenced genomes 

in brown seaweed is still not sufficient to characterize the distribution and motif across species (Zhu et al. 2021), 
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or even to explore their putative biological functions. The most common class of polymorphic marker contained 

trinucleotide motifs for each sister species (33-50% of the polymorphic markers), except for L. pallida for which 

polymorphic markers with tetranucleotide motifs were the most abundant (44% of the polymorphic markers). 

Dinucleotide and pentanucleotide repeats were the least abundant type of polymorphic marker for all sister species 

(0-17% for dinucleotide and 0-22% for pentanucleotide). However, microsatellite loci constituted by three to five 

repeated motifs are easier to score than markers with dinucleotide repeats, because the latter show ‘stutter’ bands 

(multiple PCR products from the same fragment that are typically shorter by one or a few repeats than the full-

length product, Chambers and MacAvoy 2000), possibly leading to technical bias. 

The ability to effectively transfer microsatellite markers across taxa has been successfully demonstrated in many 

species (see for review in plants: Ellis and Burke 2007; in animals: Hutter et al. 1998 and in kelps: Liu et al. 2012; 

Coelho et al. 2014; Zhang et al. 2015). The results of many studies have clearly indicated that EST-derived 

microsatellite markers have a higher transfer rate compared to those developed from anonymous nuclear DNA 

regions, due to greater DNA sequence conservation in transcribed versus non-coding regions. Cross-amplification 

success rate is correlated with phylogenetic distance and is, predictably, highest among closely related congeners, 

but it has been exceptionally reported across multiple genera within a family (see for review Kalia et al. 2011). In 

our study, we mostly tested cross-amplification for anonymous nuclear-derived microsatellites (27 loci) since only 

three EST-derived markers were available. The level of transferability within Laminaria was quite high, ranging 

from 47% to 67% and, as expected, decreased proportionally to the genetic distance between L. digitata and the 

other Laminaria species. Consequently, the use of microsatellites developed by cross-amplification from other 

taxa can possibly lead to various types of bias. Moreover, several studies using cross-species amplification 

techniques have demonstrated that microsatellite alleles are longer and more variable in the species from which 

they were derived (see references in Hutter et al. 1998). This observation could result from an ascertainment bias 

in the selection of clones when sequencing because the screening conditions in the focus species favor the 

identification of clones with long repeat units (Ellegren et al. 1995) and the presence of polymorphism. This bias 

in allele size was not confirmed in this study but we did find a slight decrease in genetic diversity with an increase 

in the genetic distance with L. digitata. 

Potential uses of the new developed microsatellites and species identification markers 

Microsatellites are among the most frequently used markers to study intraspecific genetic diversity in population 

genetics, conservation genetics and evolutionary studies. They also represent a molecular tool of great interest for 
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applied seaweed research (see for review Brakel et al. 2021), such as when identifying genetic resources in wild 

populations, or assessing the level of connectivity between populations for seaweed aquaculture. 

In this study, for the first time, we defined 12 polymorphic loci for the South African L. pallida and 18 for the rare 

Mediterranean-endemic L. rodriguezii. This could be particularly interesting for L. pallida, which has not been 

investigated so far despite its ecological importance and biogeographical significance. For  L. rodriguezii, genetic 

diversity within  populations was until now only investigated using more than 4000 SNPs (Reynes et al. 2021). 

These technological advances in next-generation sequencing (NGS), are becoming available for studying 

population genetics in non-model organisms including kelps, such as reduced-representation sequencing (RRS) 

(Rad-seq SNPs: Guzinski et al. 2018, 2020; Vranken et al. 2021; Reynes et al., 2021) and whole genome 

sequencing (WGS, Graf et al.  2021). In contrast with microsatellite loci that inform about patterns of genetic 

variation that result from neutral or stochastic processes; these new population genomic approaches characterized 

by a better covering of the genome allow to search for loci associated with coding regions and can be used to 

quantify adaptive variation, and inform about functional deterministic processes such as selection. In addition, 

RRS and WGS were shown to increase power and allow, in principe, for clearer detection and higher resolution 

of neutral genetic structure by increasing the number of markers compared to microsatellites. In particular cases, 

a limited number of highly polymorphic microsatellites (10) can perform as well as thousands of SNPs (10615) to 

investigative neutral genetic structure of the kelp species Undaria pinatifida (Guzinski et al. 2018), though with 

some advantages including, rapid genotyping without the need to introduce strong bioinformatic background. 

In L. rodriguezii,  Reynes et al. 2021 demonstrated that SNPs markers were indeed highly efficient to investigate 

partial clonality under a population genomic approach, and identified a particularly high level of genetic 

differentiation in comparison to other kelps. Nevertheless, the use of SNPs from RRS is far more expensive 

compared to microsatellite genotyping and their study was restricted to a rather small number of individuals (N = 

43). Therefore, the 18 newly developed microsatellite loci in this species can still be seen as a good alternative to 

extend genetic structure analysis to a larger sampling size but also to perform comparative analyses between the 

five kelp species, as the same loci can be used across species. 

In the three North Atlantic kelps, seven to 15 microsatellites were already available and mainly used to reconstruct 

their phylogeography and to analyze the level of connectivity in relation to life history traits and environmental 

factors (Billot et al. 2003; Valero et al. 2011; Couceiro et al. 2013; Robuchon et al. 2014; Assis et al. 2018; King 

et al. 2019; Evankow et al. 2019; Liesner et al. 2020; Neiva et al. 2020; Schoenrock et al. 2020). The number of 

polymorphic loci at least doubled in these species (17 new polymorphic loci out of 30 for L. digitata, 11 out of 21 
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for L. hyperborea and 9 out of 16 for L. ochroleuca), significantly improving the power of detection of genetic 

diversity and differentiation. These new markers should lead to a better estimation of the pattern of intraspecific 

genetic diversity, and may also open up the possibility of carrying out studies that require higher individual 

discrimination power, such as parentage assignment studies. Consequently, the new markers  will not only help to 

further elucidate the origins and demographic history of the NW Atlantic populations (e.g. Neiva et al. 2020) but 

also the species’ adaptation potential, which is an increasingly important factor for sustainable conservation, 

exploitation of wild resources and to implement cultivation. In this context, the newly developed markers can be 

seen as a step towards expanding the repertoire of genetic toolsets, while we wait for higher resolution options to 

become more accessible. 

Finally, we have presented species specific primers based on the mitochondrial COI gene in order to discriminate 

L. digitata, L. hyperborea, L. ochroleuca and H. nigripes based on the rapid species identification method 

developed in Brachionus (Seudre et al 2019) and Agarophyton (Huanel et al. 2020). The multiplex PCR 

amplification of the specific primers produced fragments of different sizes for each species and the specific primers 

were tested in a small panel of other co-occurring and potentially confounding kelp species (Saccharina, 

Saccorhiza), confirming the sensitivity of the approach and they never produced band patterns similar to L. 

digitata, L. hyperborea, and H.nigripes. This method does not require Sanger sequencing and therefore is much 

faster and cheaper. This method should avoid taxonomic confusions and could be particularly helpful when 

sampling in areas where species range distributions overlap, particularly along the Arctic and the NW Atlantic 

where L. digitata and H. nigripes often occur in mixed stands. This rapid method of correctly assigning individuals 

to species is essential for the design of appropriate management and conservation of these kelp species. As many 

cryptic species are constantly discovered in algae (Leliaert and Leclerc 2017), the ability of conservation and 

management programs to correctly distinguish species is an issue that can be easily addressed with the rapid 

identification method proposed here. In the field of speciation and biogeography, the correct identification of 

sympatric morphologically similar species may change our understanding of the history of algal lineage 

diversification and also allow the identification of recent introductions. Another useful application includes pre-

screening of samples for non-genetic studies, such as physiological experiments dealing with species-specific 

responses to thermal stress, where fast and cheap identification of dozens of samples may be a necessity. The 

identification of juvenile stages can also be problematic but critical in the context of ecologic and monitoring 

studies. Another challenging question in the ecology of kelp, is to better understand the role of the microscopic 

gametophytes in the field. Recently, Bringloe et al. (2018) have successfully used a PCR identification method 
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based on species-specific nuclear ITS of the ribosomal cistron primers of Alaria esculenta and L. digitata to detect 

the presence of gametophotypes of these two kelps species on different red algae hosts. We did not test if the rapid 

identification method developed in our paper could also be used to detect the occurrence of gametophytes but we 

suppose that this method should be very efficient when gametophyte detection is done on phylogenetically distant 

host species as in Bringloe et al. (2018). On the other hand, in order to detect the presence of gametophytes on a 

sporophyte of these four kelp species, it would be necessary to modify the method in order not to mix the primers 

of the four species. Indeed, our method shows that we never identify more than a single species even if the target 

sporophytes were sampled in sites where the different species co-occurred in sympatry (see for example the two 

Norway sites: Stubhallet and Hansneset, in which 52 individuals where sampled, 18 and 34 respectively in each 

site, resulting in the identification of 38 L. digitata and 14 H. nigripes sporophytes, Supp. Table 1). Even though 

the gametophytes of the two sympatric species were potentially present on sporophytes, only the primers of the 

target sporophyte amplified, probably because the amount of DNA present in the gametophytes was negligible 

compared to those of the sporophyte. 
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Fig. 1 Annealing sites and expected fragment sizes for the five Laminaria species using the rapid identification 

method. PCR products were pooled from PCR 1 and PCR 2 and include the positive internal control 

amplification product (601 bp), two fragments for L. digitata (345 bp and 386 bp) and L. hyperborea (574 bp 

and 166 bp), one fragment for H. nigripes (144 bp) and none for L. ochroleuca. 

 

Fig. 2 Gel electrophoresis of PCR amplicons were pooled from PCR 1 and PCR 2 using the rapid species 

identification tool. (1 – 4) L. digitata samples; (5 – 8) L. hyperborea samples; (9 – 12) H. nigripes samples and 

(13 – 16) L. ochroleuca samples. (17) pooled negative control and (M) 100 bp Ladder. 
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Table 1 Technical information concerning the 40 microsatellite primers selected for this study (Primer sequence, Repeat motif, Dye, Annealing temperature) and characteristics 
of the amplicons (Na and observed size range) for each of the five Laminaria species. 
 
        L. digitata  L. hyperborea  L. ochroleuca  L. rodriguezii  L. pallida 
  Contigs  Repeat    MgCl2   Size    Size    Size    Size    Size  

Locus Source no. Primers sequences (5'-3') motif Dye Ta (°C) (mM) Na range (bp)  Na range (bp)  Na range (bp)  Na range (bp)  Na range (bp) 
                      
Ld19_003 This study 1453 F: ATTCCGTGGTTGTGAGAGAGA (GA)30 VIC 68 ↓ 58 2.0 5 141 - 165  6 147 - 163  3 153 - 210  3 146 - 202  1 153 
   R: CCGATACGAGAGACAGCACTT                   
Ld19_004 This study 28527 F: TGGGTGGTGTGTTGGATGT (AC)30 PET 68 ↓ 58 2.0 12 97 - 185  NA   NA   NA   NA  
   R: GGCAGTCGTAGGTATCGGTT                   
Ld19_005 This study 5613 F: GGCTGATAGACGGAGACAGAG (GA)47 NED 68 ↓ 58 2.0 16 243 - 379  NA   NA   6 262 - 302  NA  
   R: GCAGTAGAAGGAGTGGACGAA                   
Ld19_021 This study 17056 F: CGTCAATGTGGTATGGTATGG (TATGG)24 VIC 68 ↓ 58 2.0 7 235 - 300  4 205 - 220  NA   NA   NA  
   R: ACTCGTAACCTGGGCGATTT                   
Ld19_025 This study 52036 F: ATTCCACCATTCCATTCCATC (ATCCC)46 FAM 68 ↓ 58 2.0 9 282 - 387  NA   NA   5 185 - 240  3 98 - 138 
   R: GGAGGTTGTGACGCCTTTC                   
Ld19_027 This study 2628 F: ACGGCACAGGTTAGCAGTT (TACCA)42 PET 68 ↓ 58 2.0 5 271 - 311  NA   NA   NA   NA  
   R: ATAGTCTTCCGCCTTTCGCT                   
Ld19_032 This study 1519 F: TTTGCTTTGATGATACTGCGA (TACTT)3 NED 68 ↓ 58 2.0 3 387 - 397  5 390 - 415  NA   4 370 - 395  2 390 - 405 
   R: GTGGGTGAGTGGGTTGGTT                   
Ld19_033 This study 8512 F: ACGAGGACGAAGGTAGACTGG (GCAG)17 NED 68 ↓ 58 1.0 16 103 - 179  9 147 - 171  1 129  8 137 - 169  NA  
   R: GACGGAAGGTAGGCTCTGG                   
Ld19_034 This study 3470 F: CCCAGTCAAGAAATCAACCAA (TCAA)17 VIC 68 ↓ 58 2.0 4 128 - 172  1 144  1 102  1 118  3 94 - 110 
   R: GCTTTGCTCCGTGCCTCT                   
Ld19_038 This study 16041 F: TTGTTGGTTTGTTTGTCTGTTTG (TGTT)15 FAM 68 ↓ 58 2.0 7 123 - 159  7 124 - 144  8 100 - 184  6 112 - 184  7 109 - 167 
   R: GAATCCTCGCTTTCGTTGTTC                   
Ld19_047 This study 13132 F: CTATCTGTCTGTCCGTCCGTC (TCTG)23 VIC 68 ↓ 58 2.0 4 172 - 186  3 174 - 182  9 86 - 130  8 106 - 126  6 145 - 197 
   R: CGTAAGGCTCTCGCAATCA                   
Ld19_052 This study 13699 F: ATCAACCACAGACGGACAGAC (ACAG)47 NED 68 ↓ 58 1.0 7 269 - 309  7 118 - 190  3 250 - 288  6 259 - 287  NA  
   R: CTGCTGACACCCTTACCCTC                   
Ld19_053 This study 25504 F: CCAACCTACTACGACGAACCA (CTGT)47 PET 68 ↓ 58 2.0 6 271 - 291  9 192 - 264  7 283 - 315  NA   6 205 - 237 
   R: GATAGACAGATAGACAGCCAGCC                   
Ld19_067 This study 8496 F: CGCAGTAGGATAGCAGAGGAG (CTG)26 FAM 68 ↓ 58 2.0 4 145 - 187  6 151 - 178  2 136 - 178  2 173 - 197  5 132 - 225 
   R: CAGCAGCAGTAGAAACAGCAC                   
Ld19_069 This study 16361 F: CGGAGATGAGGGTATGTGAGA (CAT)25 NED 68 ↓ 58 1.0 12 103 - 163  4 112 - 127  3 94 - 109  4 120 - 129  NA  
   R: ATTTCTTGGTGGTTACAGCGA                   
Ld19_071 This study 70523 F: ACTCTCCTCACCACCACCATC (CCA)25 PET 68 ↓ 58 2.0 8 120 - 147  NA   NA   NA   NA  
   R: CCCTAAGCCTCAAACACTAA                   
Ld19_074 This study 28415 F: CTGTCCTCTTTGCCATCGT (GTG)42 NED 68 ↓ 58 2.0 2 199 - 214  7 130 - 190  5 156 - 207  5 169 - 220  2 204 - 216 
   R: CGCTTCATTGCTGTTCCTTT                   
Ld19_076 This study 4142 F: CGAAACAGCAACAACAGCAA (AAC)40 FAM 68 ↓ 58 2.0 7 274 - 358  NA   3 252 - 279  4 265 - 286  NA  
   R: GTCGTGGTCGTCGTGGTC                   
Ld19_080 This study 29473 F: GCTGCTACTGCTCCTACTGCT (CTA)37 PET 68 ↓ 58 2.0 11 144 - 231  NA   NA   NA   NA  
   R: GTGGGTCCTGATTACTATGCC                   
Ld19_082 This study 28987 F: ACACCAACAACACCAACAACA (CAC)71 FAM 68 ↓ 58 1.0 4 271 - 289  7 254 - 278  4 203 - 266  NA   3 204 - 243 
   R: CGGACGAAATGAAATGAAAGA                   
CN466672 Brennan 2014 12546 F: CTCCAACGATCCGCCTTG (AAC)18 FAM 58 2.5 9 81 - 114  3 98 - 107  2 87 - 90  5 83 - 101  2 87 - 90 
   R: GGTCGCTTTCTTTCGTTGC                   
CN467658 Brennan 2014 5588 F: CTCTTCCGTCGACCTTGTTC (AGC)11 PET 58 2.5 10 197 - 248  2 212 - 215  1 204  1 219  1 204 
   R: GGTCGAGGCGATTTTTCATA                   
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AW401303 Brennan 2014 59231 F: TTCGAACCCAGTATCTACCTCGT complex  NED 58 2.5 10 252 - 303  NA   NA   NA   NA  
   R: CCGAGTACAGGCGGCAAC (TGC)                  
Ld1_124 Billot 1998 10005 F: ATCTACATTACTGAATGCTCTTCGG (TAG)9 VIC 60 2.5 6 109 - 130  NA   NA   2 124 - 127  NA  
   R: CACTCTGCCCGCTGACC                   
Ld2_148 Billot 1998 7906 F: TGGCGTGTTCCCTGATATG (CAA)18 PET 60 2.5 9 168 - 204  6 206 - 248  2 174 - 192  6 196 - 228  4 170 - 190 
   R: TTTCTTGTCTAGGCCTCTCTGG                   
Ld2_158 Billot 1998 4964 F: CGACTAGAAGGGAGCGAGAA (AC)11 NED 60 2.5 7 199 - 244  2 221 - 228  NA   2 199 - 215  NA  
   R: CGTTTTTGCGCCTAACGTAT                   
Ld2_167 Billot 1998 506 F: CGGACTCGATTTTAGCGATGGG (CAA)11 VIC 60 2.5 8 152 - 191  8 146 - 167  1 90  NA   NA  
   R: TCGGAAGCACGTGTTCTGTAT                   
Ld2_371 Billot 1998 74542 F: TACATGCCTCGTGTCTTTTGTGCG (TTG)16 NED 60 2.5 10 117 - 180  NA   1 90  2 199 - 215  NA  
   R: AGGAAAAAGCGGTGCAGTATTA                   
Ld2_531 Billot 1998 22811 F: TACTAACCCATTGTTTGTTGTGC (ATT)8 FAM 60 2.5 5 200 - 242  1 200  NA   NA   NA  
   R: CGACGTGGTCCTTGTTCTCATC                   
Ld2_704 Billot 1998 6665 F: GTCACAAGTAGGTGTTAAAAG (TC)23 PET 60 2.5 5 274 - 294  10 320 - 426  1 306  1 286  3 308 - 312 
   R: CTGTGGTGTCTTTCGTCTCC                   
Lo4_24 Coelho 2014 8468 F: AACGCTGTGGGTACAT (TC)9 PET 50 2.0 2 222 - 224  3 212 - 218  3 220 - 230  1 210  1 206 
   R: CATTTTCTTTACCGCTATC                   
LoIVVIV_10 Coelho 2014 4477 F: TTCAACAGCGGAGGTTTAGG (GCT)15 VIC 60 1.5 4 137 - 218  NA   10 184 - 232  3 140 - 165  NA  
   R: GTGGTGGGTGGAGGTAGTGT                   
LoIVVIV_13 Coelho 2014 2387 F: ACACAATTTGCCGTCCTTTC (AAT)20 VIC 60 1.5 3 153 - 162  1 160  7 184 - 229  NA   NA  
   R: AGCTCATGCTGCACATTGTC                   
LoIVVIV_15 Coelho 2014 52998 F: AGAATCAGGACGGACACTGG (AAC)21 FAM 60 1.5 6 152 - 197  6 152 - 173  5 188 - 215  4 170 - 182  4 179 - 210 
   R: TCCGCGACTTATTCCCTCTA                   
LoIVVIV_16 Coelho 2014 10622 F: TTGTCAGATGGCAAATGGAA (AAC)17 PET 60 1.5 3 192 - 219  7 205 - 238  5 211 - 235  3 201 - 213  3 210 - 222 
   R: TGGAGTGGATAAGGGAGCAC                   
LoIVVIV_17 Coelho 2014 6887 F: ATACTCCTGGGCCGGTTACT (ACC)16 VIC 60 2.0 6 159 - 195  5 156 - 180  3 197 - 203  1 180  1 180 
   R: CGAGGGTGGGAGTAGTGGT                   
LoIVVIV_23 Coelho 2014 4727 F: AGAAAAAGCCTGCCGTGAC (AAC)14 NED 60 2.0 5 304 - 316  6 196 - 223  7 134 - 158  3 129 - 140  5 364 - 376 
   R: CAGCCTGGAGCTTTCGAT                   
LoIVVIV_24 Coelho 2014 19992 F: AAGTTTCGTCTCCGTTTCCTC (GTT)17 FAM 60 2.0 5 307 - 328  6 198 - 289  7 327 - 363  1 295  5 292 - 323 
   R: TTAACGTTCGTGCACCGTAG                   
LoIVVIV_27 Coelho 2014 56090 F: GACTGCCCCTTTGATTTTGA (CTGT)11 PET 60 2.0 2 201 - 205  2 201 - 205  2 235 - 239  2 206 - 210  4 206 - 236 
   R: AATGGTGTCTGACTTGGGTTG                   
LoIVVIV_28 Coelho 2014 51886 F: CACCAAGCTTGATTGGTTGA (ATCCC)16 NED 60 2.0 5 198 - 242  7 223 - 259  3 226 - 234  1 187  2 194 - 210 

   R: TCGTGAGGTTATCGTGGTGA                   
                      

F, forward primer (labeled with fluorescent dye); R, reverse primer; Ta, annealing temperature (start T (°C) ↓ final T (°C)) and MgCl2 concentration used for PCR (mM). 
Na number of alleles, observed size range in base pairs (bp). NA = No Amplification. 
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Table 2  Primers sequence (5'-3') and multiplex composition of PCR 1 and PCR 2 used for rapid identification molecular tool. 
 
PCR 1 PCR 2  
GAZ_F2: CCAACCAYAAAGATATWGGTAC GAZ_R2: GGATGACCAAARAACCAAAA 
Ld_R: CTGAATACCACTAAGGGGG Ld_F2: GACGGTCTACCCCCCCC 
Lh_R: AGCGATAACAGTAACAAGAAAG Lh_F2: GGTCTGTCTTAATCACAGCTTTC 
Hn_R: CATTGTATAACTGGTGATTACCTCC PC_F: GTCCTGGAAATCAATTTTTAGGAGG 

 
 
 
Table 3A  Percentage of primers defined based  
on the L. digitata genome that amplified in each 
 of the sister Laminaria species. 
 
Compared species Ratio  % 
Lh/Ld 20/30 67% 
Lo/Ld 18/30 67% 
Lr/Ld 20/30 60% 
Lp/Ld 14/30 47% 
 
 
 
Table 3B  Percentage of microsatellite markers 
 with a higher allelic size in the focal species  
compared to the sister species. 
 
Compared species Ratio % 
Lh/Ld 4/19 21% 
Lo/Ld 5/18 30% 
Lr/Ld 3/20 15% 
Lp/Ld 4/14 28.57% 
(Lh+Lo+Lr+Lp)/Ld * 0/10 0% 
 
Ld: L. digitata, Lh: L. hyperborea, Lo: L. ochroleuca, 
Lr: L. rodriguezii and Lp: L. pallida. 
*In this comparison, we took into account only  
the markers that amplified in all sister species. 
 
 
  



 4 

Table 4  Genetic diversity at each polymorphic microsatellite locus in the five Laminaria species. 
 L.digitata  L.hyperborea  L.ochroleuca 
Locus  Nf n Na Ho He FIS PIC  Nf n Na Ho He FIS PIC  Nf n Na Ho He FIS PIC 
                        
Ld19_003 0.088 32 7 0.625 0.757 0.177 0.708  0.098 32 10 0.719 0.888 0.193 0.861  0.097 16 9 0.688 0.863 0.209 0.817 
Ld19_004 0.199* 32 7 0.500 0.761 0.347$ 0.713                 
Ld19_005 0.225* 30 28 0.600 0.965 0.382$ 0.947                 
Ld19_021 0 32 11 0.844 0.847 0.004 0.818  0.037 27 7 0.593 0.651 0.091 0.595         
Ld19_025 0.021 32 12 0.844 0.894 0.057 0.868                 
Ld19_027 0 32 4 0.594 0.472 -0.264 0.423                 
Ld19_032 0 32 3 0.969 0.536 -0.830$ 0.418  0.053 31 5 0.516 0.583 0.116 0.521         
Ld19_033 0.015 32 13 0.844 0.883 0.045 0.857  0.072 28 11 0.750 0.882 0.152 0.852   16 1     
Ld19_034 0 32 3 0.125 0.121 -0.033 0.116   32 1       16 1     
Ld19_038 0 32 7 0.844 0.790 -0.070 0.742  0.055 32 9 0.688 0.779 0.119 0.741  0 14 5 0.571 0.524 -0.095 0.473 
Ld19_047 0 32 6 0.719 0.719 0.001 0.665  0.239* 31 5 0.161 0.267 0.400$ 0.253  0 16 2 0.063 0.063 0.000 0.059 
Ld19_052 0.045 32 7 0.656 0.729 0.101 0.672  0.001 31 6 0.613 0.625 0.019 0.538  0.031 15 8 0.733 0.807 0.094 0.753 
Ld19_053 0 32 3 0.281 0.255 -0.103 0.237  0.067 32 16 0.719 0.835 0.141 0.807  0.127* 15 11 0.667 0.890 0.257$ 0.845 
Ld19_067 0 32 6 0.469 0.398 -0.182 0.365  0.168 32 4 0.125 0.178 0.301 0.170  0 16 4 0.375 0.333 -0.132 0.299 
Ld19_069 0 32 16 0.938 0.870 -0.080 0.845  0 31 7 0.710 0.638 -0.114 0.592  0 16 7 0.688 0.633 -0.089 0.588 
Ld19_071 0 32 7 0.438 0.394 -0.111 0.358                 
Ld19_074 0 32 4 0.094 0.092 -0.016 0.089  0.102 32 5 0.188 0.234 0.200 0.223  0 16 5 0.250 0.238 -0.053 0.224 
Ld19_076 0.065 31 10 0.677 0.785 0.139 0.742          0.157 13 2 0.154 0.271 0.442 0.226 
Ld19_080 0.012 30 10 0.667 0.694 0.040 0.632                 
Ld19_082 0.101 32 9 0.313 0.388 0.198 0.373  0.030 32 7 0.656 0.707 0.073 0.662  0 16 7 0.750 0.752 0.003 0.689 
Mean 0.020 31.8 7.94 0.587 0.593 -0.006 0.559  0.062 30.9 7.91 0.571 0.636 0.117 0.597  0.032 15.3 5.44 0.475 0.498 0.042 0.459 
CN466672 0.077 32 8 0.656 0.778 0.158 0.734  0.132 32 5 0.156 0.207 0.248 0.199  0.329* 16 4 0.313 0.639 0.519$ 0.559 
CN467658 0.066 32 5 0.531 0.616 0.140 0.555  0 32 2 0.063 0.062 -0.016 0.059   16 1     
AW401303 0.170 30 4 0.333 0.477 0.305 0.429                 
Mean 0.104 31.3 5.67 0.507 0.624 0.201 0.573  0.066 32.0 3.50 0.110 0.135 0.116 0.129         
Ld1_124 0.080 28 6 0.500 0.597 0.166 0.553                 
Ld2_148 0.060 32 7 0.688 0.788 0.129 0.747  0.085 29 5 0.655 0.790 0.173 0.740   16 1     
Ld2_158 0.037 28 4 0.571 0.626 0.089 0.556  0.124 29 4 0.172 0.225 0.237 0.212         
Ld2_167 0 32 7 0.750 0.752 0.003 0.702  0.099 29 7 0.655 0.813 0.197 0.771   16 1     
Ld2_371 0.044 32 13 0.813 0.901 0.099 0.877           12£ 1     
Ld2_531 0.004 32 4 0.688 0.704 0.024 0.637   29 1             
Ld2_704 0.088 32 3 0.375 0.454 0.177 0.371  0.308* 29 13 0.414 0.796 0.485$ 0.765   15 1     
Mean 0.045 30.9 6.29 0.626 0.689 0.098 0.634  0.103 29.0 5.33 0.494 0.609 0.202 0.574         
Lo4_24  32 1       -0.038 29 3 0.172 0.163 -0.061 0.151  0 16 2 0.125 0.121 -0.034 0.110 
LoIVVIV_10 0.741* 18£ 5 0.111 0.768 0.859$ 0.709          0.399* 16 10 0.375 0.901 0.592$ 0.860 
LoIVVIV_13  32 1       30 1      0.093 16 5 0.563 0.700 0.201 0.638 
LoIVVIV_15 0 30 2 0.267 0.235 -0.137 0.204  0.280* 29 6 0.310 0.561 0.451$ 0.516  0 16 4 0.688 0.603 -0.146 0.496 
LoIVVIV_16 0 32 2 1.000 0.508 -1.000$ 0.375  0.293* 28 7 0.429 0.797 0.467$ 0.755  0 16 5 0.375 0.341 -0.104 0.317 
LoIVVIV_17 0 32 2 0.313 0.268 -0.170 0.229  0 29 5 0.690 0.673 -0.026 0.608  0 16 2 0.125 0.121 -0.034 0.110 
LoIVVIV_23 0 32 7 0.750 0.756 0.008 0.710  0.060 29 4 0.621 0.712 0.130 0.645  0.182 16 2 0.313 0.466 0.336 0.349 
LoIVVIV_24 0.349* 32 3 0.188 0.395 0.529$ 0.334  0.031 29 7 0.655 0.710 0.078 0.641  0 15 4 0.600 0.561 -0.072 0.495 
LoIVVIV_27  32 1       32 1       16 1     
LoIVVIV_28 0.757* 32 2 0.063 0.458 0.866$ 0.349  0.107 29 5 0.552 0.696 0.210 0.632  0.143 16 4 0.438 0.603 0.281 0.496 
Mean 0 31.3 3.67 0.443 0.420 -0.100 0.381  0.032 29.0 4.80 0.538 0.591 0.066 0.535  0.052 15.9 3.50 0.403 0.440 0.054 0.376 
                        
Global mean 0.042 31.3 5.89 0.541 0.581 0.048 0.537  0.066 30.2 5.39 0.428 0.493 0.125 0.459  0.042 15.6 4.47 0.439 0.469 0.048 0.418 
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Table 4 Continued 
 L.rodriguezii  L.pallida 

Locus  Nf n Na Ho He FIS PIC  Nf n Na Ho He FIS PIC 
                
Ld19_003  0 16 2 0.125 0.121 -0.034 0.110   11 1     
Ld19_004                
Ld19_005 0.695* 16 4 0.125 0.718 0.831$ 0.636         
Ld19_021                
Ld19_025 0.036 16 4 0.625 0.694 0.102 0.612  0 11 3 0.455 0.385 -0.190 0.326 
Ld19_027                
Ld19_032 0.030 16 3 0.625 0.685 0.091 0.590  0 8£ 2 0.625 0.458 -0.400 0.337 
Ld19_033 0.456* 14 5 0.286 0.794 0.649$ 0.726         
Ld19_034  16 1      0.227 10 3 0.400 0.668 0.415 0.559 
Ld19_038 0 16 5 0.813 0.732 -0.114 0.661  0 10 7 0.600 0.584 -0.029 0.536 
Ld19_047 0.180* 16 6 0.500 0.742 0.333$ 0.680  0.342* 9 6 0.333 0.719 0.551$ 0.641 
Ld19_052 0 14 5 0.786 0.754 -0.044 0.682         
Ld19_053         0 7£ 6 0.857 0.791 -0.091 0.701 
Ld19_067 0.068 16 2 0.375 0.444 0.159 0.337  0 9 5 0.444 0.405 -0.103 0.368 
Ld19_069 0 16 4 0.750 0.669 -0.125 0.582         
Ld19_071                
Ld19_074 0 16 5 0.875 0.726 -0.214 0.657  0 7£ 2 0.857 0.527 -0.714 0.370 
Ld19_076 0 14 3 0.714 0.688 -0.040 0.589         
Ld19_080                
Ld19_082         0 7£ 3 0.571 0.473 -0.231 0.386 
Mean 0.011 15.6 3.67 0.632 0.613 -0.024 0.536  0.057 10.0 4.50 0.475 0.511 0.023 0.447 
CN466672 0 16 4 0.875 0.597 -0.489$ 0.510  0.154 11 2 0.364 0.519 0.310 0.373 
CN467658  16 1       11 1     
AW401303                
Mean         0.154 11.0 2.00 0.364 0.519 0.310 0.373 
Ld1_124 0 16 2 0.125 0.121 -0.034 0.110         
Ld2_148 0 16 4 0.500 0.427 -0.176 0.387  0.059 10 4 0.600 0.711 0.163 0.619 
Ld2_158 0.035 14 2 0.429 0.476 0.103 0.354         
Ld2_167                
Ld2_371 0.035 14 2 0.429 0.476 0.103 0.354         
Ld2_531                
Ld2_704  16 1      0.149 5£ 3 0.400 0.600 0.360 0.466 
Mean 0.018 15.0 2.50 0.371 0.375 -0.001 0.301  0.059 10.0 4.00 0.600 0.711 0.163 0.619 
Lo4_24  16 1       11 1     
LoIVVIV_10 0.077 14 3 0.429 0.519 0.179 0.427         
LoIVVIV_13                
LoIVVIV_15 0 16 4 0.625 0.556 -0.128 0.483  0 9 4 0.778 0.673 -0.167 0.565 
LoIVVIV_16 0.289 16 3 0.125 0.234 0.474 0.215  0 10 3 0.300 0.279 -0.080 0.247 
LoIVVIV_17  16 1       10 1     
LoIVVIV_23 0.172 16 3 0.375 0.548 0.323 0.468  0 11 5 0.818 0.658 -0.259 0.581 
LoIVVIV_24  16 1      0.107 11 5 0.364 0.472 0.238 0.428 
LoIVVIV_27 0 16 2 0.500 0.484 -0.034 0.359  0.093 11 4 0.545 0.688 0.216 0.606 
LoIVVIV_28  16 1      0.120 11 2 0.364 0.485 0.259 0.356 
Mean 0.108 15.6 3.00 0.411 0.468 0.163 0.390  0.053 10.5 3.83 0.528 0.543 0.035 0.464 
                
Global mean 0.045 15.4 3.06 0.471 0.485 0.046 0.409  0.081 10.4 3.58 0.492 0.571 0.133 0.476 
                

 



 6 

Null allele frequency (Nf) obtained with MICROCHECKER (Van Oosterhout et al., 2004), locus showing significant frequencies of null alleles are shown with * 
n Number of genotyped individuals.  
locus in which successful amplification was obtained in less than 80% of the individuals are shown by £ 
Na number of alleles per locus, He expected heterozygosity (sensu Nei 1978), Ho observed heterozygosity obtained with GENEPOP. 
Fis estimate of deviation from random mating obtained with GENEPOP (Rousset 2008). FIS values significantly different from zero are shown with $ 
PIC polymorphic information content obtained with CERVUS software (Marshall et al. 1998).  
Locus retained as suitable polymorphic markers for future studies are shown in cells colored in light grey (i.e., polymorphic, that amplified in more than 80% of the individuals, no-significant Nf, no-
significant FIS). 
The mean values over loci were calculated over locus retained as suitable polymorphic markers. 
No-colored cells in the table correspond to locus non retained for polymorphism. 
 





Quatrième partie

La parthénogenèse géographique
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Comme nous l’avons abordé dans l’introduction, nous observons chez de nombreuses

espèces une variation du système de reproduction à travers leur aire de distribution.

En particulier, l’évolution de la reproduction uniparentale en limite d’aire de distribu-

tion est observée chez de nombreuses espèces, qu’elle passe par l’autofécondation ou la

parthénogenèse (Pannell, 2015; Tilquin et Kokko, 2016). Le motif géographique illustré

par l’évolution de la reproduction asexuée en limite d’aire de distribution s’appelle la

parthénogenèse géographique, pour lequel plusieurs hypothèses ont été mises en avant

pour expliquer sa mise en place. Dans le cadre de ma thèse, nous avons étudié la validité

de deux hypothèses à l’aide d’approches théoriques. Dans le chapitre 6 nous aborde-

rons l’hypothèse selon laquelle la parthénogenèse géographique se met en place lorsqu’il

existe une adaptation locale ainsi qu’une diminution de la densité des populations en

direction des limites d’aire de distribution (“Hypothèse d’adaptation locale”). Dans le

chapitre 7 nous aborderons l’hypothèse selon laquelle la parthénogenèse géographique se

met en place dans une populations structurée lorsque les asexués sont moins affectés par

la dépression de consanguinité (“Hypothèse de la dépression de consanguinité”).





Chapitre 6

Hypothèse d’adaptation locale

Article associé : Fouqueau L. et Roze D. (2021). The evolution of sex along an

environmental gradient. Evolution

L’hypothèse de l’adaptation locale propose que le bénéfice de la reproduction asexuée

en limite d’aire de distribution viendrait du fait qu’elle permette aux populations péri-

phériques de maintenir leur adaptation face à un afflux de migrants maladaptés (Peck

et al., 1998) ; cette hypothèse est également avancée pour expliquer la prévalence de

l’autofécondation en limite d’aire de distribution (Antonovics, 1968). Cette hypothèse

suppose alors une hétérogénéité spatiale et une adaptation locale des populations le long

de ce gradient environnemental. Au-delà de l’étude de l’émergence de la parthénoge-

nèse géographique, nous nous sommes particulièrement intéressés aux effets relatifs de

la sélection et de la migration sur le déséquilibre de liaison (cf. Encadré 6). Dans le

cas d’un modèle de trait quantitatif dont l’optimum varie dans l’espace, il peut être

démontré que la sélection stabilisante tend à générer un déséquilibre de liaison négatif

tandis que la migration a un effet inverse. Il a notamment été démontré que ces deux

forces s’annulent parfaitement dans le cas d’un espace unidimensionnel infini, lorsque

la migration est homogène et l’optimum varie de façon linéaire dans l’espace (Felsen-

stein, 1977). Or le déséquilibre de liaison est un facteur important à prendre en compte

pour comprendre les bénéfices de la reproduction sexuée par rapport à la reproduction
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asexuée (Otto et Lenormand, 2002) : en effet, la recombinaison n’a d’effet qu’en pré-

sence de déséquilibre de liaison entre locus. Dans le but d’étudier l’effet de la variabilité

spatiale, nous avons modélisé l’évolution d’un trait quantitatif soumis à une sélection

stabilisante dont la valeur optimale varie de manière linéaire dans l’espace. Cet espace

est défini comme un habitat à une dimension dans lequel les individus (haplöıdes et

hermaphrodites) peuvent migrer de manière équiprobable dans les deux directions. Les

limites de l’aire de distribution ont été mises en place en faisant varier la capacité de

milieu (K) dans l’espace. En effet, K reste égal à Kmax en centre d’aire et diminue de

façon linéaire en direction des deux extrémités. Nous avons tout d’abord considéré le cas

où les individus sont sexués ou asexués (le mode de reproduction n’évolue pas) afin de

comparer le degré d’adaptation et les composantes de la variance génétique à l’équilibre

sélection-migration-dérive obtenus avec les deux systèmes de reproduction. En second

lieu, nous avons considéré une population initialement sexuée dans laquelle des clones

asexués peuvent apparâıtre. Dans le cas où le système de reproduction n’évolue pas (i.e.

les individus sont entièrement sexués ou asexués), nous avons trouvé la même variance

génétique à l’équilibre dans les deux systèmes de reproduction. Une prédiction analy-

tique de la variance génétique à l’équilibre sélection-migration a été obtenue à l’aide

d’une approche de génétique quantitative (Bulmer, 1985) et correspond précisément aux

résultats des simulations. La variance génétique à l’équilibre sélection-migration prédite

par Barton (2001b) est retrouvée lorsque la sélection est faible. Bien que les popula-

tions sexuées et asexuées présentent une variance génétique globalement similaire, nous

avons néanmoins observés de légères différences (dans un sens ou dans l’autre selon les

paramètres) dues à l’effet de la recombinaison chez les sexués (et donc à la présence de

déséquilibres de liaison). Ainsi, bien que les populations soient globalement bien adaptées

en centre de l’aide de distribution, les légères différences de variance génétique observées

entre les deux systèmes de reproduction génèrent des différences en termes de fardeau

de migration : le système de reproduction associé à une plus grande variance génétique

sera associé au plus grand fardeau de migration (puisque nous considérons le cas d’une

sélection stabilisante avec optimum constant dans le temps). La recombinaison est donc
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Chapitre 6. Hypothèse d’adaptation locale

avantageuse lorsqu’elle diminue la variance, situation qu’on observe lorsque les effets de

la dérive locale sont relativement importants. En dehors de ce cas (i.e. lorsque la dérive

locale est négligeable), la recombinaison a plutôt tendance à augmenter la variance, ce

qui est désavantagé.

Encadré 6 : Décomposition de la variance génétique (Lynch et Walsh, 1998)

Dans le cas où l’on considère un trait quantitatif dont l’expression dépend de L loci bialléliques

(allèle “0” ou allèle “1”, ce dernier augmente la valeur du trait quantitatif d’une valeur α), il est

possible de montrer que la variance génétique (VG) peut être décomposée en deux termes :

VG = α2
L∑

i=1

piqi + α2
∑
i6=j

Dij (6.1)

La première composante à droite de l’équation est appelée la variance génique, qui dépend de la

fréquence de chacun des deux allèles (par ex. pi pour la fréquence de l’allèle “1” au locus i, et qi pour

l’allèle “0” au même locus). La deuxième composante correspond à la somme de toutes les paires de

déséquilibres de liaison (Dij).

Dans le cas des limites d’aires de distribution, le fardeau de migration est augmenté

par l’afflux unidirectionnel de migrants qui présentent des phénotypes maladaptés. Ce

phénomène favorise la propagation de clones asexués, dont l’avantage sera d’autant plus

fort que le fardeau de migration est important. Ceci permet de maintenir un patron

de parthénogenèse géographique lorsque la reproduction sexuée est favorisée en centre

d’aire. Ceci s’observe également dans une population en expansion : les asexués sont

très vite favorisés au niveau du front d’expansion. Ceci va par la suite freiner la vitesse

d’expansion due à leur capacité plus réduite à répondre à une sélection directionnelle (ce

qui est le cas lors de l’expansion).

Ce travail nous a permis de mieux comprendre l’effet des différents paramètres écolo-

giques et génétiques (gradient environnemental, distance de migration, force de la sélec-

tion stabilisante et effet de la sélection aux différents locus) dans la sélection sur le mode

de reproduction en centre et en limite d’aire. Il confirme également que la reproduction

asexuée est souvent favorisée en limite d’aire ; néanmoins, nous avons généralement ob-
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servé que les asexués ne sont majoritaires que dans une petite zone située à l’extrémité

de l’aire de distribution.
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to study the selective forces acting on reproductive mode evolution in the central and marginal parts of the distribution range of

a species. The model considers a polygenic trait under stabilizing selection (the optimal trait value changing across space) and

includes a demographic component imposing range limits. The results show that in the central part of the range (where popula-

tions are well adapted), recombination tends to increase the mean fitness of offspring in regimes where drift is sufficiently strong

(generating a benefit for sex), while it has the opposite effect when the effect of drift stays negligible. However, these effects

remain weak and are easily overwhelmed by slight intrinsic fitness differences between sexuals and asexuals. In agreement with

previous results, asexuality may be favored in marginal populations, as it can preserve adaptation to extreme conditions. However,

a substantial advantage of asexuality is possible only in conditions maintaining a strong maladaptation of sexuals at range limits

(high effective environmental gradient, weak selection at loci coding for the trait).

KEY WORDS: Evolutionary quantitative genetics, geographic parthenogenesis, linkage disequilibrium, range margins, recombi-

nation.

Despite the many costs associated with sexual reproduction, ex-

clusive asexuality is rare in the eukaryotic kingdom, at least

among multicellular plants and animals: the proportion of obli-

gate asexuals is thought to be of the order of 0.1% in animals,

and less than 1% in angiosperms (Vrijenhoek 1998; Whitton et al.

2008). Interestingly, asexual lineages often present different ge-

ographical distributions than their closest sexual relatives, a phe-

nomenon described as “geographic parthenogenesis” by Vandel

(1928). In a number of cases, asexuals are found at higher lat-

itudes or altitudes, or in environments qualified as extreme or

marginal (Glesener and Tilman 1978; Lynch 1984; Bierzychudek

1985; Haag and Ebert 2004; Hörandl 2009). A large variety of

patterns are observed, however, asexuals sometimes occupying

a much wider geographic range than their sexual counterparts,

possibly coexisting with them in part of the range (e.g., van

Dijk 2003; Schmit et al. 2013). Several hypotheses have been

proposed to explain these different distributions (Haag and Ebert

2004; Tilquin and Kokko 2016). Some are based on a direct se-

lective advantage of uniparental reproduction, such as a better

colonizing ability (Baker 1955; Cuellar 1994). Other involve spa-

tial variation in the indirect benefits associated with sexual re-

combination, due to environmental heterogeneity: in particular,

sex may be less advantageous in areas facing high rates of mal-

adapted gene flow (Antonovics 1968; Peck et al. 1998), or where

inbreeding is high due to frequent population bottlenecks (Haag

and Ebert 2004), or where parasites or predators are less abundant

(Glesener and Tilman 1978). Although these theories have hardly

ever been tested empirically, the different distributions of sexual

and asexual species represent an interesting avenue for exploring

the possible benefits of sexual reproduction (Bell 1982; Tilquin

and Kokko 2016).

Most theories on the evolutionary advantage of sex and

recombination assume spatially homogeneous environments

(Agrawal 2006; Otto 2009). Several models showed that

1
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recombination may be favored because it increases genetic vari-

ation and therefore the rate of response to directional selection,

whenever negative genetic associations (linkage disequilibria)

exist within populations (i.e., when alleles increasing fitness tend

to be associated with alleles decreasing fitness at other loci). Such

negative associations may be generated by negative epistasis (a

negative curvature of the fitness function, occurring in particular

in most models of optimizing selection on quantitative traits, e.g.,

Maynard Smith 1980, 1988; Charlesworth 1993; Barton 1995;

Kondrashov and Yampolsky 1996; Vanhoenacker et al. 2018). In

that case, recombination tends to decrease the mean fitness of

offspring in the short term, although it increases the rate of adap-

tation in a longer term (Barton 1995; Otto and Michalakis 1998;

Otto and Lenormand 2002). Negative associations are also gener-

ated by stochastic effects occurring in finite populations (Hill and

Robertson 1966; Felsenstein 1974), favoring sex and recombina-

tion in the absence of epistasis (e.g., Otto and Barton 1997, 2001;

Barton and Otto 2005; Keightley and Otto 2006; Roze 2014).

In spatially heterogeneous environments, another possible

source of linkage disequilibrium corresponds to the mixing be-

tween populations with different allele frequencies—for instance,

due to spatial differences in selection (Barton and Gale 1993). In

particular, if alleles A and B at two loci are more frequent in a

given population while alleles a and b are more frequent in an-

other, dispersal will tend to produce an excess of AB, ab com-

binations in both populations (relative to Ab, aB combinations).

The effects of spatial heterogeneity on selection for recombina-

tion have been explored by Pylkov et al. (1998) and Lenormand

and Otto (2000) (see also Charlesworth and Charlesworth 1979),

using models representing discrete demes connected by dispersal.

They showed that, with spatial differences in selection, recombi-

nation may increase the mean fitness of offspring (e.g., in the sim-

ple scenario mentioned above, if Ab, aB genotypes are fitter on

average than AB, ab genotypes in both environments). As a con-

sequence, recombination may be favored under wider ranges of

parameters than in the absence of spatial heterogeneity, in partic-

ular when the strength of selection differs among demes (Lenor-

mand and Otto 2000; Otto and Lenormand 2002; Otto 2009; see

Agrawal 2009 for similar results on the benefits of segregation in

diploids). These models have lead to very important insights, but

are not ideally designed to explore the spread of asexual mutants

in sexual populations living along an environmental continuum,

as they generally assume recombination modifier loci with small

effects and consider either a two-deme population or the island

model of population structure.

Models of continuous populations living along environmen-

tal gradients have been used to explore the causes of species’

range limits (Kirkpatrick and Barton 1997; Barton 2001; Bridle

et al. 2010; Polechová and Barton 2015; Polechová 2018). The

general framework is based on models representing the evolution

of a polygenic, quantitative trait whose optimal value changes

across space (Felsenstein 1977; Slatkin 1978; Barton 1999), to

which a demographic component is added. The most commonly

used scenario considers a one-dimensional habitat, with Gaussian

stabilizing selection around a phenotypic optimum whose value

changes linearly across space. In the case where all parameters

(except the phenotypic optimum) stay constant over space, and

neglecting the effects of drift and mutation, one can show that

the loci coding for the trait should be at linkage equilibrium: sta-

bilizing selection tends to produce negative genetic associations,

whereas migration generates positive associations (as each loca-

tion receives an excess of alleles increasing the trait from one

direction, and an excess of alleles decreasing the trait from the

other), and the two effects compensate exactly (Felsenstein 1977;

Slatkin 1978; Polechová and Barton 2015). Therefore, one would

expect that, in the absence of linkage disequilibrium, recombi-

nation should become neutral in this type of model. However,

Felsenstein’s result strictly holds in the case of an infinite, linear

gradient, Gaussian stabilizing selection and no drift or mutation,

and it is unclear how it may be affected by deviations from these

idealized conditions. In particular, selective pressures acting on

recombination may differ at the range margins, due to the asym-

metric gene flow coming from central parts of the population

and to stronger drift effects, preventing adaptation to marginal

conditions. Under the assumptions of the infinitesimal model of

quantitative trait variation, Peck et al. (1998) showed that asexual

reproduction may be favored at the margins, because asexuality

may maintain adaptation to extreme conditions in the face of a

maladapted gene flow: this corresponds to one of the proposed

hypotheses to explain geographic parthenogenesis. Ecological,

demographic, and genetic parameters influencing adaptation at

range limits (e.g., slope of the environmental gradient, dispersal

distance of individuals, strength of selection relative to drift at

loci involved in local adaptation) should affect the benefit of asex-

uals at range margins, but this has not been formally explored.

In this article, we extend previous models of quantitative trait

evolution along environmental gradients to explore how environ-

mental heterogeneity may affect reproductive mode evolution in

central and marginal parts of the distribution range of a species.

We first consider the cases of fully sexual and fully asexual pop-

ulations to explore how the reproductive mode of organisms may

affect the level of adaptation and components of genetic variance

maintained within populations at equilibrium. In the second step,

we explore how the different parameters of the model affect the

spread of asexual mutants occurring in sexual populations. The

results show that either sexual or asexual reproduction may be

favored in the central part of the range depending on parame-

ter values; however, the strength of indirect selection stays weak

and is quickly overwhelmed by any direct fitness effect associ-

ated with the reproductive mode. By contrast, maladaptation at
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Table 1. Main parameters of the model.

b Slope of the environmental gradient
σ2 Variance of the distance between parent and offspring
Vs Strength of stabilizing selection
s Strength of selection acting at each locus ( α2

2Vs
)

Kmax Carrying capacity in the central part of the population
ω Number of demes over which K decreases from Kmax to zero
rm Maximum per capita growth rate
L Number of loci coding for the quantitative trait
nd Number of demes
c Cost of sex

range margins tends to favor the local spread of asexual clones

with fitter genotypes. This benefit of asexuals is stronger for pa-

rameter values leading to an important migration load at range

limits (in particular, when the effect of drift is important at loci

coding for the trait), and can maintain a pattern of geographical

parthenogenesis when other indirect or direct forces maintain sex

in the central part of the range. However, our results show that

in this case, asexuals are generally restricted to small areas at the

range margins.

Methods
GENERAL FRAMEWORK

Our multilocus individual-based simulation program (written in

C++, and available from Zenodo) is based on Polechová and

Barton’s (2015) model of adaptation along an environmental gra-

dient, to which variability in reproductive mode is added. We pro-

vide in this section a general description of the program (whose

main parameters are summarized in Table 1), while more details

can be found in the Supporting Information. The model repre-

sents a population inhabiting a one-dimensional habitat consist-

ing of nd demes connected by dispersal. Individuals are haploid

and hermaphrodite; generations are discrete. In each generation,

the number of female gametes produced by an individual is sam-

pled from a Poisson distribution with parameter W = er , where r

represents the Malthusian fitness of the individual and is the sum

of two components: a density-dependent term rN = rm(1 − N
K ),

where N is the size of the local deme, K its carrying capacity, and

rm the maximum per capita growth rate, and a local adaptation

component rz = −(z − θ)2/(2Vs ), where z represents the value

of a phenotypic trait of the individual, θ the optimal value of the

trait and Vs the strength of stabilizing selection (r = rN + rz). The

trait z is coded by a finite number L of biallelic loci with two pos-

sible alleles (denoted as 0 and 1), allele 1 increasing the value of

the trait by an amount α: the trait value is given by z = α
∑L

i=1 Xi,

where Xi equals 1 if the individual carries allele 1 at locus i, and 0

otherwise. Mutation occurs at a rate u per generation between the

two alleles at each locus (in both directions); the overall mutation

rate on the trait is thus U = uL. The optimal trait value increases

linearly across space: θ = b j + θ0, where j is the deme number

(from 1 to nd) and b the slope of the environmental gradient, while

θ0 is set so that the optimal trait value is αL/2 in the mid-point of

the 1D-habitat (and is thus achieved in individuals carrying allele

1 at half of the loci coding for the trait). Individuals are haploid

and produce gametes by mitosis; female gametes are fertilized

by male gametes produced by individuals from the same deme,

the contribution of each individual to the pool of male gametes

being proportional to its fitness W (density dependence and lo-

cal adaptation thus affect the overall reproductive output of each

individual, through both male and female components). Gamete

fusion occurs at random, including the possibility of selfing. Fer-

tilization is immediately followed by meiosis to produce haploid

juveniles (one per diploid zygote); we assume that the L loci cod-

ing for the trait are evenly spaced along a linear genome with map

length R (average number of cross-overs at meiosis). Finally, ju-

veniles disperse to neighboring demes according to a Gaussian

dispersal kernel (discretized and truncated as explained in Ap-

pendix 3 of Polechová and Barton 2005), where σ2 measures the

variance of the distance between parent and offspring (individu-

als move to demes 1 or nd if their dispersal distance would lead

them to move beyond the metapopulation). We also considered a

different life cycle in which dispersal occurs at the gametic stage,

the different events thus occurring in the order selection → dis-

persal → recombination (rather than selection → recombination

→ dispersal), but both models yielded very similar results.

PREVIOUS RESULTS AND PARAMETERIZATION

Some of the main predictions of the model in the case of a sexual

population can be found in Barton (2001) and Polechová and Bar-

ton (2015), and will be only briefly summarized here. When the

environmental gradient is not too steep and genetic drift is not too

strong (relative to selection) at loci coding for the trait, the pop-

ulation can adapt to the gradient and increase its range. In that

case, a succession of clines form along space at loci coding for
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Figure 1. Variation of the carrying capacity K across space: K

equals Kmax in the central part of the population, and decreases

linearly toward zero at both extremities (over ω demes). The num-

ber of demes in the central part depends on the values of s and σ

(see Methods).

the trait, so that the mean population phenotype z matches the op-

timal phenotype in all locations. At each locus, selection pushes

towards the fixation of the most common allele with a strength

s = α2/(2Vs ) while dispersal tends to homogenize allele frequen-

cies between demes, the balance between these two forces main-

taining clines of width 4σ/
√

2s (Barton 1999, 2001). Neglecting

the effects of drift and mutation, one predicts that the different

loci coding for the trait should be at linkage equilibrium (as the

effect of stabilizing selection generating negative associations ex-

actly compensates the effect of dispersal generating positive as-

sociations, e.g., Felsenstein 1977; Polechová and Barton 2015),

and that the genetic variance Vg (the variance of z) equilibrates

to Vg = bσ
√

Vs in all places. This genetic variance corresponds

to a “migration load” (reduction in mean fitness caused by mal-

adapted immigrants) reducing the equilibrium deme size, given

by

Neq = K

(
1 − Vg

2rmVs

)
= K

(
1 − bσ

2rm
√

Vs

)
. (1)

When the parameters stay constant over space, the popula-

tion may expand indefinitely, as long as genetic variation is avail-

able (Barton 2001). A range limit may be generated if the ef-

fective environmental gradient steepens (in particular, if b or σ

increase), or if the strength of drift relative to selection increases

(in particular, if K or rm decrease, Polechová and Barton 2015).

In our model, we generate range limits by imposing a decrease

in carrying capacity K at both extremities of the metapopula-

tion: K stays equal to Kmax in the central part, and decreases

linearly toward zero on both sides, over a distance correspond-

ing to ω demes (see Fig. 1). This allows us to compare evolu-

tionary patterns in the central part of the metapopulation (where

K = Kmax) and in the margins (areas where K declines), in which

gene flow is asymmetric (from more densely to less densely pop-

ulated demes). We also used a model in which the range limits

were generated by decreasing the per capita growth rate rm, but

the results obtained were similar and will not be shown here.

The main parameters of the model are the slope of the envi-

ronmental gradient b, the strength of stabilizing selection on the

trait Vs, the strength of selection acting at each locus s when z = θ

(the effect of allelic change α being set to
√

2Vs s), the variance of

the distance between parent and offspring σ2 and the carrying ca-

pacity in the central part of the population Kmax (together with ω

that determines the slope of K at the margins). Some of the other

parameters are expected not to affect the evolutionary outcome, at

least as long as they are sufficiently large: this is the case in partic-

ular for the total number of demes nd, as long as it is large enough

so that the amount of genetic variation maintained in the central

part of the population is not affected by edge effects. For this,

the program ensures that the overall range (number of demes)

of the population is always at least 3 cline widths (see Support-

ing Information), while the number of demes in the central part

(with K = Kmax) is at least 100. The program also adjusts the to-

tal number of loci affecting the trait (L) so that genotypes coding

for the optimal trait value are possible in all demes. Because the

average strength of linkage disequilibria is expected to depend on

the harmonic mean recombination rate ρh between pairs of loci

(e.g., Turelli and Barton 1990; Charlesworth 1993), the genome

map length R is adjusted to ensure a given value of ρh (generally

0.35) using equation (A1) in Roze and Blanckaert (2014). Initial-

ization is done as in Polechová and Barton (2015): the population

initially occupies the central zone (where K = Kmax) and is well

adapted in this area; it is then allowed to expand until it reaches

its range limits (see Supporting Information for more details).

COMPONENTS OF THE GENETIC VARIANCE AND

MIGRATION LOAD

We first considered separately the cases of obligately sexual and

obligately asexual populations. Asexual populations follow the

same life cycle as described above, except that haploid adults

produce new individuals mitotically (apomixis). In both cases,

the program records the mean trait value z and genetic variance

Vg in all demes. The genetic variance can be decomposed into

two terms:

Vg = α2
L∑

i=1

piqi + α2
∑
i �= j

Di j (2)

(e.g., Lynch and Walsh 1998), where the first term depends on the

frequencies of alleles 1 and 0 at each locus i (denoted as pi and qi)

and corresponds to the “genic” variance (denoted as Vg,0 there-

after), while the second (denoted as D thereafter) corresponds

to the overall effect of linkage disequilibria between loci (Di j)

on the variance. Allele frequencies and Vg are measured at the
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different steps of the life cycle in the different demes to quantify

Vg,0 and D under the two different reproductive modes.

The genetic load corresponds to the reduction in the mean

fitness of a population due to the presence of suboptimal geno-

types, and is classically defined as L = 1 − W /Wmax, where W

is the mean fitness and Wmax the fitness of an optimal genotype

(e.g., Crow 1970). In our model, L is generated by recurrent mu-

tation creating new genotypes (mutation load) and by the immi-

gration of maladapted individuals from other demes (migration

load); however, the contribution of mutation should stay negli-

gible as long as U is small, and the migration load may thus be

measured as

Lm = 1 − E

[
exp

(
− (z − θ)2

2Vs

)]
, (3)

where E stands for the average over all individuals in a deme.

When selection is weak (Vg � Vs), the average in equation (3) is

approximately equal to exp[−Vg/(2Vs )] × exp[−(z − θ)2/(2Vs )],

showing that the load may be decomposed into two components:

the effect of genetic variance Vg and the effect of displacements of

the mean phenotype from the optimum (e.g., Lande and Shannon

1996). The migration load and its two components were mea-

sured in sexual and asexual populations at equilibrium, contrast-

ing central and marginal populations.

In the second step, we considered the case of an initially

sexual population, in which asexual mutants occur at a rate μ

per generation (fixed to 10−3; the program also includes back

mutations restoring sex, also at a rate μ; see Supporting In-

formation Methods). A direct cost (or benefit) of sex is intro-

duced by multiplying the number of offspring produced by asex-

ual females by a parameter c: c = 1 corresponds to the situation

where sexuals and asexuals have the same baseline fitness (no

cost of sex), while asexual mutants have a direct advantage when

c > 1, and a disadvantage when c < 1. We assume that asexu-

als do not produce any male gamete (no contagious asexuality),

and only produce offspring by apomixis. As for the load, the

change in the frequency of sexuals (denoted psex) due to indi-

rect selection can be decomposed into two terms, representing

the effects of differences in genetic variance Vg and differences

in mean phenotype z between sexuals and asexuals (sometimes

called the “short-term” and “long-term” effect of recombination,

e.g., Charlesworth 1993; Barton 1995; Otto and Michalakis 1998;

Agrawal 2006; Vanhoenacker et al. 2018). Based on previous

works (Barton 1995; Vanhoenacker et al. 2018), these two com-

ponents can be quantified as

SVg ≈ − 1

2(Vg + Vs )
E
[
(Xsex − psex )(z − z)2

]
(4)

Sz ≈ − z − θ

Vg + Vs
E[(Xsex − psex )(z − z)], (5)

where Xsex equals 0 and 1 in asexual and sexual individuals, re-

spectively. The program measures the moments appearing on the

right-hand sides of equations (4) and (5) in the different demes,

thus providing estimates of the relative strengths of the two com-

ponents of indirect selection for sex (SVg and Sz).

Results
ADAPTATION TO ENVIRONMENTAL HETEROGENEITY

IN SEXUAL AND ASEXUAL POPULATIONS

We first consider the case of obligately sexual or asexual popula-

tions (without letting the reproductive mode evolve). In regimes

where the population can adapt to the environmental gradient,

the amount of genetic variation maintained at each location is

predicted to increase with the slope of the gradient and with

the dispersal distance of individuals, and to decrease with the

strength of stabilizing selection (e.g., Barton 1999). Assuming

that the mean phenotype matches the optimum everywhere and

that selection acting on the trait is weak (Vg � Vs, so that dif-

ferences in fitness between individuals remain small), the per-

generation change in genetic variance due to stabilizing selec-

tion is �selVg ≈ −Vg
2/Vs, while the change due to dispersal is

�dispVg ≈ (bσ)2 (Barton 1999). If linkage disequilibria stay neg-

ligible in sexual populations (so that the effect of recombination

can be neglected), and if the mutational variance Vm = α2U is

small relative to (bσ)2, the equilibrium genetic variance is given

by �selVg ≈ −�dispVg, leading to Vg ≈ bσ
√

Vs. This shows that

gene flow may substantially inflate the genetic variance, so that

the hypothesis that Vg � Vs may not necessarily hold. In that

case, more accurate expressions can be obtained by assuming

that the distribution of phenotypes in each location is approxi-

mately Gaussian: the change in Vg caused by selection then be-

comes �selVg ≈ −Vg
2/(Vg + Vs ) (e.g., Bulmer 1985), so that the

equilibrium value of Vg after dispersal, before selection is given

by

Vg, aft disp ≈ 1

2

[
(bσ)2 + bσ

√
(bσ)2 + 4Vs

]
(6)

while the variance after selection, before dispersal is

Vg, aft sel ≈ Vg, aft disp − (bσ)2, (7)

the average between both quantities being (bσ/2)
√

(bσ)2 + 4Vs

(and thus converging to bσ
√

Vs when (bσ)2 � Vs, so that Vg �
Vs). Figure 2 shows that the predictions from equations (6) and

(7) match our simulation results for all tested values of b, σ and Vg

(this was verified for both sexual and asexual populations, as well

as for the selection → dispersal → recombination life cycle). The

same results are obtained for different strengths of selection per

locus s, including values such that Neqs � 1 (so that the effect of

drift is strong relative to selection at each locus) and Neqs � 1.
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Figure 2. Average genetic varianceVg per deme after selection (red) and after migration (green) in the central part of the population, as

a function of the strength of stabilizing selection Vs (A), the standard deviation of the distance between parent and offspring σ (B) and

the slope of the environmental gradient b (C). The black curves correspond to the predictions from equations (6) and (7), and the gray

curve to bσ
√
Vs. The dots correspond to simulation results in the case of a sexual population with s = 0.001, Kmax = 500, ω = 100, Vs = 20

(in B, C), σ = 4 (in A, C), b = 1 (in A, B), rm = 1.1, andU = 10−3. Simulation results obtained with s = 0.05 for the same values of the other

parameters, as well as results obtained in the case of an asexual population (for both s = 0.001 and s = 0.05) are undistinguishable on

the scale of the figures and are thus not shown.

Figure 3. Contribution of linkage disequilibria to the genetic variance D/Vg (where D corresponds to the second term of eq. 2) at equi-

librium in the central part of a sexual population, as a function of s (on a log scale), Kmax, b, σ,Vs andU (on a log scale). Default parameter

values are b = 1, Vs = 20, σ = 1, Kmax = 300, ω = 100, rm = 1.1, and U = 10−3.

Despite the fact that sexual and asexual populations dis-

play approximately the same amount of genetic variance at

equilibrium, slight differences are observed. In particular, while

the average variance usually matches very well the theoretical

prediction in asexuals (except for high values of σ), sexuals may

display slightly higher or lower Vg (Fig. S1). These differences

are due to the effect of recombination: although linkage disequi-

libria are small at the time when recombination occurs, they may

be slightly positive or negative depending on parameter values

(Fig. 3). When linkage disequilibria are positive (D > 0), recom-

bination tends to decrease Vg by reducing the second term of

equation (2), while recombination has the opposite effect when

D < 0. Figure 3A and B indicates that positive D arises when

the per locus strength of selection s is small relative to the effect
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Figure 4. Genetic varianceVg and difference between the mean phenotype z and the optimum θ (measured after selection) along space

(in part of the central region of the population, whereK = Kmax) in sexuals (black) and asexuals (gray). Parameter values are b = 1,Vs = 20,

Kmax = 300, ω = 100, rm = 1.1, U = 10−3, and s = 0.05, σ = 1 (left), s = 0.001, σ = 6 (right). A stable pattern of periodic oscillations along

space occurs in asexual populations when σ is high and s is small.

of drift, while D becomes negative as deme size or s increases.

Although we could not obtain an analytical expression for D

at migration–selection–drift equilibrium, insights can be gained

from quasi-linkage equilibrium results under weak selection: in-

deed, when D remains small and Vg � Vs, the change in D due

to selection is approximately −(Vg,0)2/Vs (e.g., Turelli and Bar-

ton 1990), while the change due to dispersal is (bσ)2. As long as

D remains small, and ignoring the effects of mutation and drift,

Vg,0 ≈ Vg ≈ bσ
√

Vs, so that the two effects compensate exactly

(Felsenstein 1977; Polechová and Barton 2015). Mutation tends

to increase the genic variance Vg,0, so that the effect of selection

becomes stronger than the effect of dispersal, generating nega-

tive D (Slatkin 1978; Fig. 3F). By contrast, drift tends to decrease

Vg,0, generating positive D. As shown in Figure 3, σ and Vs have

only limited effects on the contribution of linkage disequilibria to

Vg, while increasing b tends to increase the relative importance of

positive D in the weak selection regime.

In asexuals, simulations indicate that while the genetic vari-

ance Vg remains constant over time, D tends to become more

and more negative (while Vg,0 becomes more and more positive),

due to the constant appearance of new genotypes carrying differ-

ent combinations of compensatory mutations (the same effect is

predicted to occur in the case of fully selfing populations, e.g.,

Lande 1977; Lande and Porcher 2015). Although the observed

Vg matches well the theoretical prediction (eq. 6) when averaged

over demes (Fig. S1), we observed that a stable pattern of peri-

odic oscillations of Vg and z − θ sets up along the metapopulation

for relatively low values of s and/or high values of σ (e.g., for

s = 0.001 and σ = 6 in Fig. 4). This corresponds to a situation

in which optimal genotypes are predominant only in some demes

separated by a fixed distance: in those demes, z = θ and Vg reach

a minimal value, while the demes in between contain mixtures

of maladapted immigrant genotypes, causing Vg to increase and z

to deviate from θ (in this situation, D is initially positive and be-

comes negative over time, as shown in Fig. S2). As shown in Fig-

ure S3, the amplitude of these oscillations increases as deme size

decreases. This clustering of the phenotypic distribution of asex-

uals along an environmental gradient has already been shown by

Polechová and Barton (2005) using a deterministic version of the

same model (see also Champagnat and Méléard 2007), and is due

to a structural instability of the smooth solution with constant Vg

and z = θ when the mutational variance is small (in other words,

two asexual clones with very similar phenotypes cannot coexist

in adjacent demes). Interestingly, in this regime the phenotypic

distribution is multimodal and thus non-Gaussian in most of the

demes, but the Gaussian approximation still provides a correct

prediction of the average genetic variance over demes (Figs. 2,

S1).

As shown in Figure 4, periodic fluctuations do not occur in

the case of sexual populations: Vg stays approximately constant

over space, for all tested parameter values. In both sexuals and

asexuals, mean phenotypes usually stay close to the optimum
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Figure 5. Difference in migration load Lm (measured by eq. 3) between asexual and sexual populations at equilibrium, in the central

part of the distribution range, for the same parameter values as in Figure 3. The parameter region in which sexuals have a lower load

(Lasexm − Lsexm > 0) corresponds to the parameter region in which D > 0 in sexuals (see Fig. 3).

in the central part of the population (although some deviations

arise in the oscillating regime just described), so that the migra-

tion load is mostly generated by Vg. Therefore, sexuals have a

slightly higher load than asexuals in the regime where D < 0 in

sexuals (recombination increases Vg) and a slightly lower load in

the regime where D > 0 (recombination decreases Vg; see Fig. 5).

However, the oscillations of Vg occurring in asexuals in the high

σ/low s regime generate oscillations of the load, as shown in Fig-

ure S4.

At range margins, the lower population size causes a de-

crease in the genic variance Vg,0 in sexual populations. Interest-

ingly, we generally observed that this decrease in Vg,0 is almost

exactly compensated by an increase in D, so that Vg stays approx-

imately constant in most of the range, and remains well predicted

by equation (6) (see Fig. S5, for example). Moreover, Figure 6

shows that the mean phenotype tends to depart from the optimum

at range limits (due to drift and to asymmetric gene flow from

more densely populated demes), becoming an important compo-

nent of the load (in particular when selection per locus s is weak,

as shown in Figs. 6, S6, S7). Maladaptation at range limits is more

important in the case of asexual populations (Figs. 6, S6, S7),

probably due to the increased effects of drift caused by interfer-

ence between selected loci in the absence of recombination (e.g.,

Barton 2010). As a consequence, the species range tends to be

smaller in asexuals than in sexuals (Fig. S8), the difference being

again mostly marked when s is small. Despite the fact that purely

asexual populations tend to suffer more from migration load at

range limits, we will see that asexual mutants can nevertheless

be favored at the range limits of sexual populations, because they

are not affected by migration load in this case.

EVOLUTION OF REPRODUCTIVE MODE

When asexual mutants are introduced within sexual populations,

we observed that in the absence of any direct fitness effect of the

reproductive mode (c = 1), sexual reproduction stays predomi-

nant in the central part of the range for parameter values leading

to a lower load in sexuals than in asexuals, while asexuality pre-

vails for parameter values leading to a lower load in asexuals. In

particular, Figure 7A shows that the frequency of sexuals (psex)

stays high in the central part of the range when the per locus
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Figure 6. Squared difference between themean phenotype and the optimum, scaled by 2Vs (corresponding to the effect of the deviation

of the mean phenotype from the optimum on the migration load) at the margins of the distribution range, as a function of s, b, σ and Vs.

Parameter values are the same as in Figures 3 and 5. Values are averaged over extreme demes whose size is comprised between 10 and

50 individuals. In the top left figure, black and gray dots correspond to sexuals and asexuals, respectively.

Figure 7. Left: mean frequency of sexuals at equilibrium in the central part of the distribution range as a function of the per-locus

strength of selection s (on log scale), for the same default parameter values as in Figure 3, and c = 1 (no cost of sex). Right: the two

components of selection for sex SVg (blue) and Sz (red), given by equations (4) and (5).

strength of selection s is small (leading to positive linkage dise-

quilibria, Fig. 3), while asexual mutants invade at higher values

of s (Fig. S9 shows that the effects of b, σ, and Vs on the frequency

of sexuals can also be predicted from their effects on the relative

migration load of sexuals and asexuals at equilibrium). However,

in the parameter region where sex is favored (low s), asexuals

are maintained at nonnegligible frequencies (e.g., psex ≈ 0.8 for

s = 0.001). This may be due to the fact that differences in mean

fitness between sexual and asexual populations are weak, but also

to the oscillations occurring in asexual populations in the low s

regime (Fig. 4) which may favor asexuals over sexuals in cer-

tain demes. Figure 7B confirms that selection on the reproductive

mode is mainly driven by the difference in genetic variance Vg

between sexual and asexual populations (quantified by SVg , given

in eq. 4), while the mean phenotype stays close to the optimum

(on average) for both reproductive modes (leading to Sz ≈ 0).

Differences in Vg and in the migration load between sexual and

asexual population stay relatively weak (Fig. 5), so that any direct

fitness effect of the reproductive mode quickly prevails and leads

to the near fixation of sexuals when c < 1 (direct cost of asexual-

ity), and to the near fixation of asexuals when c > 1 (direct cost

of sex; see Fig. 8).

By contrast, the evolution of reproductive mode at the range

limits cannot be predicted from the migration load of purely

sexual and purely asexual populations at equilibrium. Indeed,

while purely asexual populations always suffer from a similar

or higher load than sexual populations at range limits (Fig. S6),

we observed that asexual clones may often spread in periph-

eral populations. When sex is maintained in the central part of

the range (either due to a higher load in asexuals when c ∼ 1

or to an intrinsic advantage of sexuals, i.e., c < 1), the asexual

population maintained at range limits does not suffer from mi-

gration load (because immigrants coming from the central area

are mostly sexual), leading to a stable pattern of geographic
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Figure 8. Mean frequency of sexuals at equilibrium in the central

part of the distribution range as a function of the cost of sex c un-

der strong (s = 0.05, blue) and weak selection (s = 0.001, brown).

Default parameter values are as in Figure 3.

parthenogenesis. The spread of asexuals at range margins is due

to the maladaptation of sexual populations in these areas, gen-

erating an advantage for locally adapted mutant clones: indeed,

asexuals are favored because they can maintain phenotypes that

are closer to the optimum (Sz < 0; see Fig. S10). This advantage

of asexuals increases with the degree of maladaptation of sexuals,

which (as shown by Polechová and Barton 2015) depends on the

effective environmental gradient (proportional to bσ/
√

Vs) and on

the effect of drift relative to selection at loci coding for the trait

(see Fig. 9). For sufficiently strong values of bσ/
√

Vs and suffi-

ciently weak selection relative to drift at loci coding for the trait

(low s), asexuality may thus be maintained at range limits de-

spite an intrinsic advantage of sexuals (c < 1; see Figs. S11– S16

showing the abundance of sexuals and asexuals along space for

different parameter values). In general, the maintenance of ge-

ographic parthenogenesis in the present model is only possible

for sufficiently weak selection at loci coding for the trait: under

stronger selection (e.g., s = 0.05 in Figs. S15, S16), the benefit of

asexuals at range limits stays weak and is easily overwhelmed by

any advantage associated with sex (represented here by c < 1),

while such an advantage of sex is necessary to maintain sexuals

in the central part.

Finally, Figures S11– S16 show that the area in which asex-

uals are predominant at range limits (under conditions favoring

sex in the central area) generally stays rather small. As shown in

Figure 10A, decreasing the slope of the change in carrying ca-

pacity over space (by increasing ω) has little effect on the size

of this area. Although we have seen that the advantage of asex-

uals at range limits increases with bσ/
√

Vs (Fig. 9), Figure 10B

shows that asexuals tend to be confined in a smaller area (mea-

sured in units of dispersal distance σ) as bσ/
√

Vs increases. This

is likely due to the fact that although a locally adapted clone may

benefit from a stronger advantage when bσ/
√

Vs is higher (due to

the stronger maladaptation of sexuals), this benefit is quickly lost

as individuals move to neighboring demes (because the effective

environmental gradient is stronger).

Discussion
Temporal environmental change generally favors sex and re-

combination due to the fact that recombination increases the

amount of genetic variation upon which directional selection

can act (Charlesworth 1993; Barton 1995; Otto and Michalakis

1998; Otto 2009; Becks and Agrawal 2012). By contrast, the

effect of spatial environmental change on selection for sex has

been somewhat less studied. Pylkov et al. (1998) and Lenor-

mand and Otto (2000) demonstrated that spatial variation in

the direction or strength of selection may sometimes generate a

short-term benefit for recombination (increase in mean fitness of

Figure 9. Maximum benefit of asexuals at range limits as a function of bσ/
√
Vs. The maximum value of −Sz (given by eq. 5 and rep-

resenting the benefit of asexuals due to the fact that their mean phenotype is closer to the optimum) was measured over all marginal

populations (areas in which the carrying capacity decreases) during the first 1000 generations after asexual mutants are introduced. Dots

show averages over 30 replicate simulations. In (A), default parameter values are as in Figure 3 (in particular, σ = 1, b = 1, Vs = 20) with

s = 0.001. Black dots correspond to different values of σ (from σ = 1 to σ = 7), blue dots to different values of b (from b = 0.5 to b = 3) and

red dots to different values of Vs (from Vs = 2 to Vs = 50). Brown dots in (B) correspond to the same results as in A (s = 0.001), while blue

dots correspond to equivalent results obtained for s = 0.05 (and the same values of the other parameters). In both (A) and (B), parameter

c was set to c = 0.98 (slight intrinsic advantage of sexuals, so that sex can be maintained in the central part of the range when s = 0.05).
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Figure 10. Scaled distance (number of demes divided by the standard deviation of the dispersal distance σ) over which the density of

asexuals exceeds the density of sexuals at range limits. (A) As a function of the number of demes over which carrying capacity decreases

(ω; see Fig. 1). (B) As a function of bσ/
√
Vs (colors have the same meaning as in Fig. 9A). Default parameter values are as in Figure 3 with

s = 0.001 and c = 1 (no cost of sex).

recombinant offspring), while Peck et al. (1998) showed that

asexuality may be favored at species range margins as it can

preserve locally adapted genotypes. In this study, we used a

classical model of evolution along an environmental gradient

(Felsenstein 1977; Slatkin 1978; Barton 1999; Polechová and

Barton 2015) to further explore the effects of spatial hetero-

geneity on reproductive mode evolution. We found that in sit-

uations where demes are locally adapted (i.e., when the aver-

age phenotype matches the local optimum), recombination ei-

ther increases or decreases the mean fitness of offspring depend-

ing on the relative strengths of selection, mutation, and drift.

While the effect of stabilizing selection generating negative link-

age disequilibrium (LD) exactly compensates the effect of disper-

sal generating positive LD when mutation and drift are neglected

(Felsenstein 1977; Polechová and Barton 2015), mutation tends

to produce negative LD (Slatkin 1978) while drift generates pos-

itive LD (recombination being beneficial under positive LD as it

tends to increase the proportion of locally adapted genotypes, and

disadvantaged under negative LD). This leads to a benefit for sex-

ual reproduction when deme size is sufficiently small, and when

selection and mutation are sufficiently weak. However, in most

cases the difference in mean fitness between sexuals and asex-

uals stays rather weak, so that indirect selection acting on the

reproductive mode is easily overwhelmed by even slight direct

costs or benefits associated with asexuality. This model there-

fore does not represent a realistic scenario for the evolutionary

maintenance of costly sex within populations. However, it is in-

teresting to note that while stabilizing selection generally favors

asexuality in equilibrium populations living in homogeneous

habitats (in the absence of mutational bias, e.g., Charlesworth

1993; Vanhoenacker et al. 2018), a spatial environmental gra-

dient may erase this advantage of asexuals (at least in the cen-

tral part of the species range), making it easier for sex to be

favored through other mechanisms. Exploring the effects of se-

lection, drift and dispersal on the sign and magnitude of linkage

disequilibria (and the resulting strength of selection for sex and

recombination) under more general scenarios (including differ-

ent forms of fitness function or nonlinear changes in phenotypic

optimum over space) would be of interest, as they may generate

stronger selection on recombination.

From an empirical perspective, a better understanding of the

selective forces affecting the evolution of reproductive modes

could be gained by measuring the effect of recombination on the

mean and variance in fitness among offspring (e.g., Sharp and

Otto 2016). These types of data remain scarce, however (Peters

and Otto 2003; Becks and Agrawal 2011 and references therein)

and to our knowledge, only one study used fitness measures ob-

tained under natural conditions (Kelley et al. 1988). Based on our

results and those of previous models (Felsenstein 1977; Lenor-

mand and Otto 2000), it would be of particular interest to com-

pare the effects of recombination on offspring fitness in popula-

tions subject to different forms of environmental heterogeneity. In

particular, while recombination is expected to increase the vari-

ance in fitness and decrease mean fitness under spatially homo-

geneous stabilizing selection, these effects may vanish or even

reverse in the case of populations living along environmental

gradients. This could be done in principle by comparing the fit-

ness distributions of sexually and asexually produced offspring in

species using both reproductive modes (Kelley et al. 1988; Becks

and Agrawal 2012), although the fact that sexually and asexually

produced propagules are often not ecologically or physiologically

equivalent represents a challenge for such experiments.

Our simulations of obligately asexual populations showed

that in some regimes, adaptation cannot be maintained at all ge-

ographic locations (a result that was already obtained in previ-

ous numerical explorations of similar models, in particular, Pole-

chová and Barton 2005; Champagnat and Méléard 2007). In such

situations, the population consists of different subtypes adapted

to specific locations separated by a more or less constant distance

(which increases with the dispersal distance of individuals). As a

consequence, the genetic variance and level of adaptation fluc-

tuate along space in a periodic fashion (Fig. 4). Comparing the
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patterns of adaptation along environmental gradients in sexual

and asexual populations represents another possible direction for

empirical studies, either by comparative analyses of natural pop-

ulations or by using experimental evolution approaches. At range

limits, our simulations indicate that obligately asexual popula-

tions generally suffer from a stronger migration load (caused by

migration bias from more densely populated habitats) than obli-

gately sexual populations, in particular when the strength of se-

lection per locus is small. Similarly, Vanhoenacker et al. (2018)

showed that mutational biases tend to have a stronger impact on

the mutation load of asexual populations, due to the reduced effi-

ciency of directional selection in asexuals. Extending our model

to include a migration bias in the central part of the population

(that may be caused by winds or ocean currents in natural habi-

tats) could thus be of interest, as it may increase the strength of

selection for sex.

Finally, our results confirm that the constant maladaptation

of peripheral populations can favor the spread of asexual mu-

tants adapted to these extreme environments, which may lead to

a pattern of geographic parthenogenesis when sex is maintained

in the central part of the range (either by direct or indirect se-

lection). The strength of selection for asexuality correlates posi-

tively with the magnitude of the migration load in peripheral ar-

eas, which itself increases with the steepness of the environmen-

tal gradient (b), the variance of the dispersal distance (σ2), and

the strength of stabilizing selection (1/Vs), but decreases with the

strength of selection per locus (s). This is consistent with the re-

sults obtained by Peck et al. (1998) using the infinitesimal model

(extremely small strength of selection per locus), also showing

patterns of geographic parthenogenesis in the presence of a di-

rect fitness cost associated with asexuality. However, our results

show that geographic parthenogenesis is difficult to maintain in

this type of model when the strength of selection acting at loci in-

volved in local adaptation is not sufficiently small. Furthermore,

asexuality usually stays restricted to a small area at range limits

where density is low. While this may be compatible with some of

the reported cases of geographic parthenogenesis (although es-

timates of σ are rarely available), situations in which asexuals

occupy a very large area (e.g., van Dijk 2003; Schmit et al. 2013)

seem more difficult to explain with this type of hypothesis. De-

mographic advantages associated with uniparental reproduction

(better colonizing ability, Baker 1955) may possibly explain such

patterns in the case of recent geographic expansions: such bene-

fits of asexuality could be incorporated in the model by consider-

ing dioecious or self-incompatible sexual organisms.

While changes in species ranges and evolutionary dynam-

ics at population expansion fronts have been the subject of in-

creased attention in a context of accelerating global change (e.g.,

Peischl et al. 2015; Gilbert et al. 2017; Williams et al. 2019),

the selective pressures acting on the evolution of recombina-

tion or reproductive systems during range expansion remain little

explored. Yet, shifts in reproductive system have profound de-

mographic and genetic consequences that should in turn affect

population expansion (Barrett et al. 2008). Preliminary results ob-

tained using our simulation models indicate that asexual mutants

may spread at expansion fronts due to the important migration

load maintained in these areas, considerably slowing the expan-

sion by reducing the adaptive potential of marginal populations.

This question should be further explored under more general sce-

narios regarding population demography and the genetic archi-

tecture of fitness.

AUTHOR CONTRIBUTIONS
LF and DR developed the simulation program, analyzed the re-

sults, and wrote the article.

ACKNOWLEDGMENTS
We thank Myriam Valero, Nick Barton, and two anonymous reviewers
for helpful discussions and comments, the bioinformatics and comput-
ing service of Roscoff’s Biological Station (Abims platform) for com-
puting time, the Agence Nationale de la Recherche (project SexChange,
ANR-14-CE02-001), the European Community (project MARFOR Bio-
diversa/004/2015) and Region Bretagne (ARED 2017 REEALG) for
funding, and the Ecole Doctorale “Science de la Nature et de l’Homme,
Ecologie et Evolution” for a Transhumance mobility grant to LF. The
authors declare that they have no conflicts of interest concerning the
present article.

DATA ARCHIVING
The code for the C++ simulation program is available on Zenodo

(doi:10.5281/zenodo.4643637).

LITERATURE CITED
Agrawal, A. F. 2006. Evolution of sex: why do organisms shuffle their geno-

types?. Curr. Biol. 16:R696–R704.
———. 2009. Spatial heterogeneity and the evolution of sex in diploids. Am.

Nat. 174:S54–S70.
Antonovics, J. 1968. Evolution in closely adjacent plant populations V.

Evolution of self-fertility. Heredity 23:219–238.
Baker, H. G. 1955. Self-compatibility and establishment after “long-distance”

dispersal. Evolution 9:347–348.
Barrett, S. C. H., R. I. Colautti, and C. G. Eckert. 2008. Plant reproductive

systems and evolution during biological invasion. Mol. Ecol. 17:373–
383.

———. 1995. A general model for the evolution of recombination. Genet.
Res. 65:123–144.

———. 1999. Clines in polygenic traits. Genet. Res. 74:223–236.
———. 2001. Adaptation at the edge of a species’ range. Pp. 365–392 in J.

Silvertown and J. Antonovics, eds. Integrating ecology and evolution in
a spatial context. Blackwell, London.

———. 2010. Genetic linkage and natural selection. Philos. Trans. R. Soc.
(Lond.) B 365:2559–2569.

12 EVOLUTION 2021



SPATIAL HETEROGENEITY AND SEX

Barton, N. H., and K. S. Gale. 1993. Genetic analysis of hybrid zones. Pp.
13–45 in R. G. Harrison, ed. Hybrid zones and the evolutionary process.
Oxford Univ. Press, New York.

Barton, N. H., and S. P. Otto. 2005. Evolution of recombination due to random
drift. Genetics 169:2353–2370.

Becks, L., and A. F. Agrawal. 2011. The effect of sex on the mean and vari-
ance of fitness in facultatively sexual rotifers. J. Evol. Biol. 24:656–664.

———. 2012. The evolution of sex is favoured during adaptation to new en-
vironments. PLoS Biol. 5:e1001317.

Bell, G. 1982. The masterpiece of nature. Univ. of California Press, Berkeley,
CA.

Bierzychudek, P. 1985. Patterns in plant parthenogenesis. Pp. 197–217 in S.
C. Stearns, ed. The evolution of sex and its consequences. Birkhauser,
Basel.

Bridle, J. R., J. Polechová, M. Kawata, and R. K. Butlin. 2010. Why is adap-
tation prevented at ecological margins? New insights from individual-
based simulations. Ecol. Lett. 13:485–494.

Bulmer, M. G. 1985. The mathematical theory of quantitative genetics. 2nd
ed. Oxford Univ. Press, Oxford.

Champagnat, N., and S. Méléard. 2007. Invasion and adaptive evolution
for individual-based spatially structured populations. J. Math. Biol.
55:147–188.

Charlesworth, B. 1993. Directional selection and the evolution of sex and
recombination. Genet. Res. 61:205–224.

Charlesworth, D., and B. Charlesworth. 1979. Selection on recombination in
clines. Genetics 91:581–589.

Crow, J. F. 1970. Genetic loads and the cost of natural selection. Pp. 128–177
in K. Kojima, ed. Mathematical topics in population genetics. Springer,
Berlin.

Cuellar, O. 1994. Biogeography of parthenogenetic animals. Biogeographica
70:1–13.

Felsenstein, J. 1974. The evolutionary advantage of recombination. Genetics
78:737–756.

———. 1977. Multivariate normal genetic models with a finite number of
loci. Pp. 227–245 in E. Pollak, O. Kempthorne, and T. Bailey Jr., eds.
Proceedings of the international conference on quantitative genetics.
Iowa State Univ. Press, Ames, IA.

Gilbert, K. J., N. P. Sharp, A. L. Angert, G. L. Conte, J. A. Draghi, F.
Guillaume, A. L. Hargreaves, R. Matthey-Doret, and M. C. Whitlock.
2017. Local adaptation interacts with expansion load during range ex-
pansion: maladaptation reduces expansion load. Am. Nat. 189:368–380.

Glesener, R. R., and D. Tilman. 1978. Sexuality and the components of en-
vironmental uncertainty: clues from geographic parthenogenesis in ter-
restrial animals. Am. Nat. 112:659–673.

Haag, C. R., and D. Ebert. 2004. A new hypothesis to explain geographic
parthenogenesis. Ann. Zool. Fenn. 41:539–544.

Hill, W. G., and A. Robertson. 1966. The effect of linkage on limits to artifi-
cial selection. Genet. Res. 8:269–294.

Hörandl, E. 2009. Geographical parthenogenesis: opportunities for asexual-
ity. Pp. 161–1869 in I. Schoen, K. Martens, and P. van Dijk, eds. Lost
sex. Springer, Amsterdam.

Keightley, P. D., and S. P. Otto. 2006. Interference among deleterious mu-
tations favours sex and recombination in finite populations. Nature
443:89–92.

Kelley, S. E., J. Antonovics, and J. Schmitt. 1988. A test of the short-term
advantage of sexual reproduction. Nature 331:714–716.

Kirkpatrick, M., and N. H. Barton. 1997. Evolution of a species’ range. Am.
Nat. 150:1–23.

Kondrashov, A. S., and L. Y. Yampolsky. 1996. Evolution of amphimixis and
recombination under fluctuating selection in one and many traits. Genet.
Res. 68:165–173.

Lande, R. 1977. The influence of the mating system on the maintenance of
genetic variability in polygenic characters. Genetics 86:485–498.

Lande, R., and E. Porcher. 2015. Maintenance of quantitative genetic vari-
ance under partial self-fertilization, with implications for the evolution
of selfing. Genetics 200:891–906.

Lande, R., and S. Shannon. 1996. The role of genetic variation in adapta-
tion and population persistence in a changing environment. Evolution
50:434–437.

Lenormand, T., and S. P. Otto. 2000. The evolution of recombination in a
heterogeneous environment. Genetics 156:423–438.

Lynch, M. 1984. Destabilizing hybridization, general purpose genotypes and
geographic parthenogenesis. Q. Rev. Biol. 59:257–290.

Lynch, M., and J. B. Walsh. 1998. Genetics and analysis of quantitative traits.
Sinauer Associates, Sunderland, MA.

Maynard, Smith J., 1980. Selection for recombination in a polygenic model.
Genet. Res. 35:269–277.

———. 1988. Selection for recombination in a polygenic model—the mech-
anism. Genet. Res. 51:59–63.

Otto, S. P. 2009. The evolutionary enigma of sex. Am. Nat. 174:S1–S14.
Otto, S. P., and N. H. Barton. 1997. The evolution of recombination: removing

the limits to natural selection. Genetics 147:879–906.
———. 2001. Selection for recombination in small populations. Evolution

55:1921–1931.
Otto, S. P., and T. Lenormand. 2002. Resolving the paradox of sex and re-

combination. Nat. Rev. Genet. 3:252–261.
Otto, S. P., and Y. Michalakis. 1998. The evolution of recombination in chang-

ing environments. Trends Ecol. Evol. 13:145–151.
Peck, J. R., J. M. Yearsley, and D. Waxman. 1998. Explaining the geographic

distributions of sexual and asexual populations. Nature 391:889–892.
Peischl, S., M. Kirkpatrick, and L. Excoffier. 2015. Expansion load and the

evolutionary dynamics of a species range. Am. Nat. 185:E81–E93.
Peters, A. D., and S. P. Otto. 2003. Liberating genetic variance through sex.

BioEssays 25:533–537.
Polechová, J. 2018. Is sky the limit? On the expansion threshold of a species’

range. PLoS Biol. 16:e2005372.
Polechová, J., and N. H. Barton. 2005. Speciation through competition: a crit-

ical review. Evolution 59:1194–1210.
———., and N. H. Barton. 2015. Limits to adaptation along environmental

gradients. Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 112:6401–6406.
Pylkov, K. V., L. A. Zhivotovsky, and M. W. Feldman. 1998. Migration versus

mutation in the evolution of recombination under multilocus selection.
Genet. Res. 71:247–256.

Roze, D. 2014. Selection for sex in finite populations. J. Evol. Biol. 27:1304–
1322.

Roze, D., and A. Blanckaert. 2014. Epistasis, pleiotropy and the mutation
load in sexual and asexual populations. Evolution 68:137–149.

Schmit, O., S. N. S. Bode, A. Camacho, D. J. Horne, D. K. Lamatsch, K.
Martens, M. J. F. Martins, T. Namiotko, G. Rossetti, J. Rueda-Sevilla,
et al. 2013. Linking present environment and the segregation of repro-
ductive modes (geographical parthenogenesis) in Eucypris virens (Crus-
tacea: Ostracoda). J. Biogeogr. 40:2396–2408.

Sharp, N. P., and S. P. Otto. 2016. Evolution of sex: using experimen-
tal genomics to select among competing theories. BioEssays 38:751–
757.

Slatkin, M. 1978. Spatial patterns in the distributions of polygenic characters.
J. Theor. Biol. 70:213–228.

Tilquin, A., and H. Kokko. 2016. What does the geography of partheno-
genesis teach us about sex?. Philos. Trans. R. Soc. (Lond.) B 371:
20150538.

Turelli, M., and N. H. Barton. 1990. Dynamics of polygenic characters under
selection. Theor. Popul. Biol. 38:1–57.

EVOLUTION 2021 13



L. FOUQUEAU AND D. ROZE

van Dijk, P. J. 2003. Ecological and evolutionary opportunities of apomixis:
insights from Taraxacum and Chondrilla. Philos. Trans. R. Soc. (Lond.)
B 358:1113–1121.

Vandel, A. 1928. La parthénogenèse géographique. Contribution à l’étude
biologique et cytologique de la parthénogenèse naturelle. Bull. Biol.
France Belg. 62:164–281.

Vanhoenacker, E., L. Sandell, and D. Roze. 2018. Stabilizing selec-
tion, mutational bias, and the evolution of sex. Evolution 72:1740–
1758.

Vrijenhoek, R. C. 1998. Animal clones and diversity. BioScience 48:617–
628.

Whitton, J., C. J. Sears, E. J. Baack, and S. P. Otto. 2008. The dynamic nature
of apomixis in the angiosperms. Int. J. Plant Sci. 169:169–182.

Williams, J. L., R. A. Hufbauer, and T. E. Miller. 2019. How evolution modi-
fies the variability of range expansion. Trends Ecol. Evol. 34:903–913.

Associate Editor: T. Connallon
Handling Editor: T. Chapman

Supporting Information
Additional supporting information may be found online in the Supporting Information section at the end of the article.

Figure S1. Difference between the average genetic variance Vg per deme observed in the simulations (in the central part of the population) and the
theoretical prediction given by equation 6 (V th

g ), scaled by 2Vs, in sexual and asexual populations.
Figure S2. Dynamics of the contribution of linkage disequilibria to the genetic variance (D, averaged over central demes) over time, in asexual populations
with s = 0:001, Vs = 20, σ = 4, b = 1, rm = 1.1, Kmax = 300 (blue) and Kmax = 3,000 (red).
Figure S3. Fluctuations of the genetic variance Vg over space in asexual populations, at generation 500,000 (same parameter values and colors as in Figure
S2).
Figure S4. Variation of the migration load along space in sexuals (black) and asexuals (grey), for the same parameter values as in Figure 4.
Figure S5. Genetic variance Vg (blue), genic variance Vg,0 (green) and contribution of linkage disequilibria to the genetic variance D = Vg − Vg,0 (black)
along a sexual metapopulation with s = 0.001, b = 1, Vs = 20, σ = 4, Kmax = 500, ω = 100, rm = 1.1 and U = 10.3.
Figure S6. Difference in migration load Lm between asexual and sexual populations at equilibrium, in the margins of the distribution range, as a function
of s, b, σ and Vs (default parameter values are as in Figures 3 and 5; blue: s = 0:05, brown: s = 0:001).
Figure S7. Difference between the average genetic variance Vg per deme observed in the simulations and the theoretical prediction given by equation 6
(V th

g ), scaled by 2Vs, in sexual and asexual populations, and at the edges of the distribution range of the population (values are averaged over demes in
which population size is comprised between 10 and 50 individuals).
Figure S8. Difference in the range size of asexual and sexual populations at equilibrium (defined as the length of the area over which deme size is higher
than 10 individuals), for the same parameter values as in Figures 3, 5 and 6.
Figure S9. Left: mean frequency of sexuals at equilibrium in the central part of the distribution range as a function of b, σ and Vs, for the same default
parameter values as in Figure 3, and c = 1 (no cost of sex).
Figure S10. The spread of asexuals at range limits is driven by Sz: the orange curve shows the frequency of asexuals over time (after the preliminary
generations) averaged over 20 demes at one of the range limits, while the blue and red curves show the two components of selection for sex SV g (blue)
and Sz (red).
Figure S11. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the left limit of the population range (averaged over the last 20,000
generations of the simulation), for different values of the cost of sex c (note that c < 1 generates an intrinsic advantage for sexuals).
Figure S12. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the left limit of the population range: same as Figure S11 with Vs = 2
(stronger selection on the trait).
Figure S13. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the left limit of the population range: same as Figure S11 with b = 3
(stronger environmental gradient).
Figure S14. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the left limit of the population range: same as Figure S11 with σ = 6
(higher dispersal distance).
Figure S15. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the left limit of the population range, for c = 0.98 and different values
of s (strength of selection at loci coding for the trait).
Figure S16. Same as Figure S15 for Vs = 2 (stronger selection on the trait).
Supplementary Methods

14 EVOLUTION 2021





Chapitre 7

Hypothèse sur la dépression de

consanguinité

1 Introduction

Dans la partie précédente, nous avons étudié la validité de l’hypothèse mise en avant

par Peck et al. (1998) pour expliquer l’émergence de la parthénogenèse géographique.

Cette dernière suggère que l’asexualité est bénéfique en limite d’aire de distribution puis-

qu’elle permet de maintenir des génotypes adaptés à des conditions extrêmes. Bien que

nous ayons pu valider cette hypothèse à l’aide d’un modèle classique de stepping-stone

(ou pas japonais) avec changement linéaire de l’optimum phénotypique, celle-ci reste

valable dans une gamme de paramètres restreinte (lorsque la dérive génétique est forte

ou lorsque la sélection et la mutation sont faibles) et nécessite souvent un faible coût ou

bénéfice du sexe (Fouqueau et Roze, 2021). De plus, quel que soit l’avantage des asexués

en limite d’aire de distribution, le nombre de dèmes où les asexués sont effectivement

majoritaires reste limité. Ainsi, ces résultats suggèrent que ce type de modèle ne permet

pas d’expliquer les cas où les asexués occupent un plus large espace (van Dijk, 2003;

Schmit et al., 2013). Ce dernier modèle prenait en considération des individus haplöıdes,

dans lesquels le sexe joue un rôle à travers la recombinaison. Dans le cas des individus
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diplöıdes, le sexe joue un rôle supplémentaire via la ségrégation, que nous définissons

ici comme l’ensemble du processus allant de la séparation des chromosomes homologues

lors de la méiose, jusqu’à la fécondation des gamètes qui rétablit la diplöıdie. Dans le cas

des organismes diplöıdes, nous allons voir comment le mode de reproduction peut jouer

sur le degré d’hétérozygotie des individus.

Les populations en limite d’aire de distribution sont souvent présentes de manière

plus fragmentées et maintenues par des phénomènes d’extinction-recolonisation (Ka-

wecki, 2008). De manière générale, les caractéristiques démographiques associées aux

populations marginales réduisent la taille efficace de ces populations, qui seront ainsi

plus sujettes à la dérive génétique. Ceci peut notamment induire une diminution de la

diversité génétique (Glémin et al., 2003; Whitlock, 2004), ou encore être à l’origine d’une

augmentation du taux de consanguinité des populations, pouvant conduire à une dimi-

nution de la valeur sélective moyenne des individus, en particulier lorsque la “purge par

dérive” est inefficace (Glémin, 2003). Dans ce cadre, Haag et Ebert (2004) ont proposé

que la reproduction asexuée serait favorisée en limite d’aire de distribution puisqu’elle

permet d’éviter la dépression de consanguinité (générée par la structure spatiale). Ce-

pendant, la consanguinité peut également permettre une purge plus efficace des allèles

délétères (Kirkpatrick et Jarne, 2000), ce qui a notamment été observé dans les popu-

lations situées sur les fronts d’expansion (Pujol et al., 2009). Par conséquent, il n’est

pas évident que l’augmentation de la consanguinité défavorise toujours la reproduction

sexuée. En particulier, Haag et Roze (2007) ont montré que le fardeau de mutation à

l’équilibre est plus élevé en population asexuée qu’en population sexuée lorsque le degré

de structuration spatiale est suffisamment fort.

Les pressions sélectives jouant sur le mode de reproduction (sexué ou asexué) par

l’intermédiaire de son effet sur le degré d’hétérozygotie à un locus sélectionné ont été

explorées par Otto (2003) et Roze et Michod (2010) dans le cas de populations sans

structure spatiale. Dans leur modèle, Otto (2003) et Roze et Michod (2010) prennent

deux locus en considération :

- un locus A sous sélection, avec deux allèles a et A (Tableau 2.1) ;
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- un locus M appelé “modifieur” du taux de sexe, faisant varier la proportion des

descendants produits par reproduction sexuée. Deux allèles m et M ségrégent également

à ce locus, l’allèle m augmentant de δσ la proportion de descendants produite de manière

sexuée.

Afin de comprendre les résultats de Otto (2003) et Roze et Michod (2010), nous

utiliserons le coefficient de consanguinité F (Wright, 1951), défini comme :

F =
paa − p2a
pApa

=
pAApaa − (pAa/2)2

pApa
(7.1)

pour le locus A, avec pXX qui représente la fréquence du génotype XX et pX la fréquence

de l’allèle X. D’après la première partie de l’équation, F mesure la différence entre la

fréquence observée d’un génotype donné au locus A et sa fréquence prédite à l’équilibre

de Hardy-Weinberg (abrégé en “HW” ci-après). D’après la seconde partie de l’équation,

F mesure la différence entre la fréquence des homozygotes (génotypes AA et aa) et la

fréquence des hétérozygotes (génotype Aa). Comme tout coefficient de corrélation, F

peut varier entre -1 et +1. Lorsque F = 0, les allèles s’associent au hasard (équilibre de

HW). Quand F = 1, la corrélation est totale et la population est entièrement constituée

d’homozygotes tandis que quand F = −1, les homozygotes sont absents de la population.

Bien que cette corrélation génétique soit appelée coefficient de consanguinité, un écart

par rapport à l’équilibre de HW peut résulter d’effets sélectifs en absence d’identité par

descendance (ou de dérive génétique).

Considérons le cas d’une sélection purifiante agissant sur une mutation délétère pré-

sente au locus A. Les valeurs sélectives associées à chaque génotype sont données dans

le Tableau 2.1. L’allèle a, lorsqu’il est présent à l’état hétérozygote, diminue la valeur

sélective de hs (avec h le coefficient de dominance et s le coefficient de sélection, les deux

coefficients variant entre 0 et 1) et de s lorsqu’il est présent à l’état homozygote.

Otto (2003) a étudié l’effet de la sélection sur le taux de sexe dans le cas d’une

population de taille infinie en utilisant un modèle dont je vais résumer une partie des

résultats. Ses travaux montrent en particulier que la sélection purifiante génère une
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Génotype AA Aa aa

Valeur sélective 1 1− hs 1− s

Table 7.1 – Valeur sélective associée à chaque génotype au locus A. Ici, l’allèle a est
considéré comme délétère et diminue la valeur sélective de hs lorsqu’il est présent à
l’état hétérozygote, et de s lorsqu’il est présent à l’état homozygote. h est le coefficient
de dominance et s la force de la sélection qui agit sur cet allèle délétère.

déviation par rapport à l’équilibre de HW dès lors qu’un coefficient de dominance, ι (éq.

7.2), défini comme un écart par rapport à un mode de sélection multiplicatif, est différent

de 0. Ainsi, la sélection génère un F < 0 dès lors que ι < 0 (éq. 8, Otto 2003) ce qui est

équivalent à h < 1/(1 +
√

1− s) (Chasnov, 2000).

ι = W (AA)W (aa)− (W (Aa))2

= (1− s)− (1− hs)2

= −s(1− 2h+ h2s)

(7.2)

avec W (XX) la valeur sélective du génotype XX.

Autrement dit, lorsque la valeur sélective des hétérozygotes est plus élevée que celles

des homozygotes sur une échelle multiplicative (ι < 0), la sélection induit un excès

d’hétérozygotes (Figure 7.1), qui pourra être maintenu d’une génération à l’autre lorsque

la reproduction est partiellement (ou totalement) clonale. Ceci aura pour conséquence

de diminuer la variance de valeur sélective et de masquer les mutations délétères à l’état

hétérozygote, rendant la sélection moins efficace. Ainsi, à l’équilibre, une population

composée d’individus asexués sera associée à un fardeau de mutation plus élevé (et donc

une valeur sélective amoindrie) par rapport à une population sexuée. Cependant, cette

différence de fardeau entre les sexués et les asexués reste extrêmement faible, à l’exception

du cas où h tend vers 0 (Chasnov, 2000).

Ces résultats permettent de distinguer des effets à court et long terme : dans le cas

où ι < 0, les hétérozygotes sont associés à une valeur sélective plus élevée que celles

des homozygotes (Figure 7.1A). Par la ségrégation, la reproduction sexuée va re-générer
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des homozygotes, ce qui induit une valeur sélective plus faible parmi les descendants

produits (coût à court terme de faire du sexe). Cependant, l’augmentation de la variance

qu’a générée la ségrégation va permettre une meilleure sélection contre l’allèle délétère,

et ainsi, à l’équilibre, les sexués seront associés à un fardeau de mutation plus faible

(bénéfice à long terme). Au contraire, lorsque ι > 0, les hétérozygotes sont associés

à une valeur sélective plus faible que la moyenne des homozygotes (Figure 7.1B). La

sélection va donc favoriser les homozygotes (ce qui génère un F > 0). Par la ségrégation,

les sexués vont créer des hétérozygotes (coût à court terme) et va faire obstacle à la purge

des mutations délétères (coût à long terme) : ainsi, dans le cas où ι > 0, la reproduction

sexuée n’est jamais avantagée. Par contre, lorsque ι < 0, la reproduction sexuée est

défavorisée à court terme (car elle réduit la valeur sélective moyenne des descendants)

mais favorisée à long terme (car elle augmente l’efficacité de la sélection). Dans ce cas,

Otto (2003) montre que le sexe peut être favorisé par son effet à long terme seulement

si ι n’est pas trop négatif (sans quoi l’effet à court terme qui défavorise le sexe est trop

important). Le signe de ι dépendant de s et de h (eq. 7.2), le sexe est favorisé seulement

lorsque h est légèrement inférieur à 0.5 dans le cas où s est faible, mais la gamme de

valeurs que peut prendre h augmente avec s (pour s = 1, h peut varier d’environ 0.3 à

1, c.f. Figure 7.1, Otto, 2003). Enfin, Otto (2003) montre que la valeur de F (qui génère

la sélection indirecte sur l’évolution du sexe) à l’équilibre est proportionnel à ιpa (avec

pa la fréquence de l’allèle délétère a), et reste donc faible lorsque l’allèle délétère reste

en faible fréquence.

Lorsque nous considérons le cas d’une population finie, un autre effet s’ajoute à celui

de la sélection : la dérive génétique. Dans ce cadre, Roze et Michod (2010) ont montré

que la dérive génétique tend également à générer un excès d’hétérozygotes (et ce, même

en l’absence de sélection) et que cet effet peut être plus fort que celui généré par la

sélection. En effet, à l’équilibre, l’effet de la dérive sur la valeur de F est d’environ

−1/(2Nσ), dès lors que σ, le taux de sexe initial, n’est pas trop faible (Roze et Michod,

2010). Un résultat quasiment identique peut être obtenu à partir du modèle neutre de

coalescence de Hartfield et al. (2016). Ceci montre que l’effet de la dérive sur F peut
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Figure 7.1 – La sélection génère une déviation par rapport à l’équilibre de HW dès
lors que le coefficient de dominance calculé à l’échelle multiplicative (ι) est différent
de 0. Les homozygotes ont une moins bonne valeur sélective que les hétérozygotes (i.e.
ι < 0, Figure A) lorsque h < 1/(1+

√
1− s). Dans ce cas, la sélection va générer un excès

d’hétérozygotes, ce qui va rendre le coefficient de consanguinité F négatif (eq. 7.1). De la
même manière, les homozygotes ont une meilleure valeur sélective que les hétérozygotes
(i.e. ι > 0) lorsque h > 1/(1 +

√
1− s), ce qui génère un excès d’homozygotes (F > 0).

être plus important que l’effet de la sélection puisque ce dernier est, comme nous l’avons

vu plus haut, proportionnel à la fréquence de l’allèle délétère.

Ces résultats semblent conforter l’hypothèse de Haag et Ebert (2004), car nous pour-

rions nous attendre à ce que dans le cas d’une population subdivisée, une forte dérive

intradème génère un excès d’hétérozygotes important (à l’intérieur des dèmes), qui défa-

vorisera généralement le sexe via l’effet à court terme (sauf quand les mutations délétères

sont peu récessives et/ou ont un très fort effet sur la valeur sélective). Cet effet à court

terme correspond à l’effet de dépression de consanguinité dont souffrent les individus

produits par reproduction sexuée, plus homozygotes que les individus produits par re-

production asexuée. Cependant, les résultats obtenus par Balloux et al. (2003) sur le FIS

à l’équilibre dans un modèle en ı̂les et dans une population partiellement clonale jettent

un doute sur cette interprétation.

Le FIS (pour individu et sous-population) est l’une des F -statistiques définies par
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Wright (1951) et correspond au coefficient F à l’échelle intradème. De manière similaire,

Wright (1951) définit le FIT (pour individu et total) mesurant un écart par rapport à

l’équilibre de HW mesuré au niveau de la population totale. Si tous les dèmes échangent

un grand nombre de migrants à chaque génération, ils auront tendance à s’homogénéiser

et se comporteront comme une unique population. A ce moment-là, le FIS et le FIT

seront équivalents. En revanche, si les dèmes sont partiellement isolés, les deux indices

seront différents puisque l’ensemble des dèmes (ou métapopulation) sera en moyenne

différent d’un dème pris au hasard. Wright (1943) a montré que l’écart par rapport à

l’équilibre de HW au niveau de la population totale (FIT ) peut être séparé en des effets

intrapopulationnels (FIS) et des effets interpopulationnels (FST , pour sous-population

et total), selon la relation :

1− FIT = (1− FIS)(1− FST ) (7.3)

Suite à la formulation de Wright (1951), différentes définitions ont été proposées pour

chacune des F -statistiques. Une des définitions est basée sur les probabilités d’identité

par descendance entre différentes paires de gènes. Deux gènes sont dits identiques par

descendance lorsqu’aucune mutation ne s’est produite sur les branches menant à leur

ancêtre commun. À l’aide de cette définition, Balloux et al. (2003) montrent que dans le

cas du modèle en ı̂le infini (nombre infini de dèmes), aucun excès d’hétérozygotes n’est

attendu à l’intérieur des dèmes, même lorsque le nombre d’individus par dème est faible

et lorsque la population est majoritairement asexuée. En effet, d’après leurs travaux, le

FIS ne devient négatif que lorsque le nombre de dèmes est fini et le taux de sexe proche

de zéro. Il semble donc que les pressions sélectives jouant sur l’évolution du taux de sexe

par son effet sur l’hétérozygotie puissent différer en population structurée par rapport

aux modèles à une seule population : la validité de l’hypothèse suggérée par Haag et

Ebert (2004) devient alors moins triviale.

L’objectif de cette partie est d’étudier la validité de l’hypothèse de Haag et Ebert

(2004), en utilisant conjointement une approche analytique basée sur un modèle en ı̂les

215
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infini et une approche de simulation. Dans cette partie, contrairement à la précédente,

nous ne distinguerons pas le centre et les limites d’aire de distribution mais nous étu-

dierons l’effet du degré de structuration spatiale d’une population sur l’évolution du

mode de reproduction. Ce travail n’étant pas encore achevé, je ne présenterai ici que des

résultats préliminaires.

2 Modèle

2.1 Cycle de vie

Nous considérons un modèle en ı̂les infini, dans lequel les individus adultes sont

diplöıdes et portent deux locus A et M. Nous considérons des générations non chevau-

chantes : en début de génération, chacun des dèmes contientN individus adultes diplöıdes

(cf. Tableau 7.2 pour une vue d’ensemble des paramètres du modèle) qui sont ensuite

soumis à la sélection selon leur génotype au locus A. Tout comme Otto (2003) et Roze et

Michod (2010), deux allèles a et A ségrègent à ce locus, et la valeur sélective de chacun

des génotypes est donnée dans le Tableau . Nous supposons un taux de mutation µ de A

vers a et un taux de mutation ν de a vers A. Le locus M est un locus modifieur du taux

de sexe, c’est-à-dire qu’il régit la proportion de descendants produite de manière sexuée

et asexuée. Deux allèles m et M sont présents à ce locus, et les génotypes MM , Mm et

mm produisent respectivement une proportion σ, σ + hMδσ et σ + δσ de descendants

de manière sexuée : hM représente le coefficient de dominance et δσ l’effet du modifieur.

Dans le cas de la reproduction sexuée, les gamètes sont produits par méiose. Une re-

combinaison a lieu entre les locus A et M avec une probabilité r. Les gamètes sont ensuite

libérés dans le dème parental et nous supposons une rencontre aléatoire des gamètes au

sein de chaque dème. Dans notre modèle, la reproduction asexuée correspond à de la

reproduction clonale (apomixie) : ainsi, le descendant sera génétiquement identique au

parent. Par la suite, les juvéniles nouvellement produits restent au sein du même dème

avec une probabilité 1 − d et migrent vers un autre dème avec une probabilité d. Dans

notre cas, nous supposons une “soft selection”, autrement dit, tous les dèmes contribuent
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nd Nombre de dèmes (dans les simulations)

N Nombre d’individus dans chaque dème

h Coefficient de dominance

s Force de sélection contre l’allèle délétère a

µ Taux de mutation avant i.e. A → a

ν Taux de mutation arrière i.e. a→ A

σ Taux de sexe initial

hM Coefficient de dominance au locus modifieur

δσ Effet du modifieur (allèle M) sur le taux de sexe

d Taux de dispersion

r Taux de recombinaison entre les locus A et M

Table 7.2 – Paramètres du modèle.

de la même façon au pool de migrants (indépendamment de la valeur sélective moyenne

du dème). Enfin, N individus sont échantillonnés au hasard parmi les juvéniles dans

chacun des dèmes afin de former les adultes de la génération suivante. Nous pouvons

noter que le modèle est déterministe (nombre de dèmes infini) et qu’il n’y a donc pas de

dérive à l’échelle de la population totale ; cependant, la dérive agit à l’intérieur de cha-

cun des dèmes. Des équations de récurrences décrivant les changements des fréquences

alléliques et des différents types d’associations génétiques peuvent être obtenues à l’aide

du formalisme multilocus que nous allons maintenant décrire.

2.2 Formalisme multilocus

L’état de la métapopulation peut être caractérisé au moyen de fréquences alléliques

et d’associations génétiques (Barton et Turelli, 1991; Kirkpatrick et al., 2002 et voir Roze

et Rousset, 2008; Roze, 2009 pour l’extension au cas d’une population structurée).

Pour cela, nous définissons une variable indicatrice Xa(ij1) qui est égale à 1 si l’indi-

vidu j présent dans le dème i porte l’allèle a au locus A sur l’haplotype 1 (qui peut être

l’haplotype hérité par la“mère”ou par le“père”), et égale à 0 sinon. Nous pouvons définir

le même type de variable indicatrice pour le deuxième haplotype au locus A (Xa(ij2)),

ainsi que pour les deux haplotypes au locus M (Xm(ij1) et Xm(ij2) qui sont égales à 1

s’ils portent l’allèle m). Il est possible d’obtenir la fréquence de l’allèle a chez l’indi-
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vidu j en moyennant les variables indicatrices associées aux deux haplotypes, à savoir :

Xa(ij) = 1
2

(
Xa(ij1) +Xa(ij2)

)
. La fréquence de l’allèle a au sein du dème i est donnée par

pa(i) = Ej

[
Xa(ij)

]
où Ej [x] correspond à la moyenne de x sur l’ensemble des individus

j présents dans le dème i. De la même façon, la fréquence de l’allèle a à l’échelle de la

métapopulation est définie comme pa = Ei[pa(i)], où Ei[x] correspond maintenant à la

moyenne de x sur l’ensemble des dèmes i.

Afin d’obtenir les associations génétiques, nous définissons les variables centrées ζa(ij1)

et ζa(ij2) :

ζa(ij1) = Xa(ij1) − pa, ζa(ij2) = Xa(ij2) − pa (7.4)

L’association génétique DU (où U est un ensemble de locus, qui peut être par exemple

ma, mm, mmaa etc.) est définie comme la moyenne d’un produit de variables centrées :

DU = E[ζU(ij)], avec ζU(ij) =
∏
k∈U

ζk(ij). Dans notre cas, comme nous considérons des

individus diplöıdes, il est nécessaire de suivre les associations génétiques de type DU,V

(où V représente également un ensemble de locus qui peut être le même, ou non) qui

représentent l’association entre les allèles de l’ensemble U présents sur l’un des deux

haplotypes, et les allèles de l’ensemble V présents sur l’autre haplotype. Par exemple,

Dma = 1
2Ei,j

[
(Xm(ij1) − pm)(Xa(ij1) − pa) + (Xm(ij2) − pm)(Xa(ij2) − pa)

]
, tandis que

Dm,a = 1
2Ei,j

[
(Xm(ij1) − pm)(Xa(ij2) − pa) + (Xm(ij2) − pm)(Xa(ij1) − pa)

]
. Ces associa-

tions seront différentes de 0 dès lors qu’un des deux allèles au locus M tend à être associé

à un des allèles au locus A (sur le même haplotype dans le cas de Dma et sur deux

haplotypes différents dans le cas de Dm,a). Du fait de la structure spatiale, nous aurons

également des associations de type DU/V = Ei,j 6=k[ζU(ij)ζV(ik)] qui mesurent l’associa-

tion entre les allèles de l’ensemble U et les allèles de l’ensemble V présents chez deux

individus distincts (j et k) présents dans le même dème i. On peut également définir

des associations de type DU
a
/V, représentant l’association entre les gènes de l’ensemble

U et les gènes de l’ensemble V dans deux individus tirés avec remise dans chaque dème.

Avec N individus par dème, deux individus tirés avec remise dans chaque dème peuvent

218



2. Modèle

être le même individu avec une probabilité 1/N et deux individus différents avec une

probabilité (1− 1/N). Dans le cas où l’on tire le même individu, nous devons distinguer

le cas où on tire le même haplotype, du cas où on tire les deux haplotypes différents (ces

événements sont équiprobables). Ainsi, nous pouvons récrire les associations avec remise

en fonction d’associations sans remise :

DU
a
/V =

DUV +DU,V
2N

+

(
1− 1

N

)
DU/V (7.5)

Par exemple, D
m

a
/a

= (Dma +Dm,a)/(2N) + (1− 1/N)Dm/a. Dans le cas du modèle

en ı̂les infini, les associations alléliques entre deux individus présents dans deux dèmes

distincts (qu’on pourrait noter DU//V) sont indépendantes. Par conséquent, DU//V =

DUDV (par exemple Dma//ma = (Dma)2).

Enfin, les associations présentant des indices répétés (comme Dmmaa) peuvent être

exprimées en fonction d’associations sans indice répété en utilisant la formule de Kirk-

patrick et al. (2002) :

DllA = plqlDA + (1− 2pl)DlA (7.6)

Cette simplification est possible car X2
l(ij) = Xl(ij) (puisque Xl(ij) est égale à 0 ou 1).

Ainsi, (Xl(ij) − pl)2 = Xl(ij) − 2Xl(ij)pl + p2l = (1− 2pl)Xl(ij) + p2l = (1− 2pl)ζl(ij) + plql

avec ql = 1 − pl. Finalement, il est important de remarquer qu’à partir de la définition

des associations génétiques, l’association DU,V est identique à l’association DV,U. Cette

identité s’applique à l’ensemble des associations que nous venons de voir (DU/V = DV/U ;

DU
a
/V = DV

a
/U ... ).

Les méthodes décrites dans Roze et Rousset (2008) et Roze (2009) permettent d’ob-

tenir des équations de récurrences décrivant les effets de la sélection, la recombinaison, la

dispersion et de la dérive locale sur les fréquences alléliques et les associations génétiques.

Des exemples de calcul dans le cadre du présent modèle sont donnés dans les Annexes

S9 et S10.
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2.3 Modèle de simulation

Le programme de simulation, écrit en C++, représente l’évolution du taux de sexe

dans un modèle en ı̂les fini et a pour objectif d’étudier la validité de nos approximations

analytiques. Dans ce modèle, il existe n dèmes occupés par N individus diplöıdes portant

les locus A et M. Au cours de la simulation, la fréquence de chacun des dix génotypes

est mesurée après chaque étape du cycle de vie dans chacun des dèmes. Ces fréquences

génotypiques nous permettent ensuite d’obtenir les fréquences alléliques et les associa-

tions génétiques à l’échelle du dème et de la métapopulation (Annexe S11). Nous fixons

initialement pm = 0.5 et pa = 0, autrement dit, les allèles m et M sont présents avec

les mêmes fréquences mais l’allèle délétère a est initialement absent de la population.

Chaque génotype est initialisé à l’équilibre de HW et la dérive génétique est représen-

tée dans chaque dème par un tirage dans une loi multinomiale (Annexe S11). Les autres

étapes du cycle de vie sont prises en compte de la même manière que dans le modèle ana-

lytique. Le nombre de générations préliminaires est fixé à 100, après quoi les fréquences

alléliques et les associations génétiques sont calculées toutes les 25 générations jusqu’à

atteindre un certain nombre de mesures (généralement fixé à 30 000 000). Au cours de

la simulation, si pm passe en-dessous de 0.05 ou au-dessus de 0.95, la population est

ré-initialisée. Les valeurs des fréquences alléliques et des associations génétiques seront

ensuite moyennées parmi toutes les mesures. Plus de détails sur le modèle de simulation

peuvent être trouvés dans l’Annexe S11.

3 Résultats

Dans nos calculs, nous supposons s, δσ, pa et 1/N d’ordre ε, avec ε qui représente

une petite quantité, et δσ � σ (voir Annexe S9 pour plus de détails sur l’origine et le

choix des approximations).
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3.1 Excès d’hétérozygotie au locus sélectionné

Comme nous l’avons vu en introduction, l’écart par rapport à l’équilibre de HW à

l’intérieur des dèmes est mesuré par le FIS qui peut être défini en termes de probabilités

d’identité par descendance :

FIS =
Q0 −Q1

1−Q1
(7.7)

où Q0 et Q1 correspondent aux probabilités d’identité par descendance entre les deux

allèles d’un même individu (Q0) et entre deux allèles tirés dans deux individus différents

d’un même dème (Q1, Rousset, 2004; Cockerham, 1969). De la même manière, nous

pouvons définir FR
IS tel que :

FR
IS =

Q0 −QR
1

1−QR
1

(7.8)

où QR
1 correspond à la probabilité d’identité par descendance entre deux gènes tirés avec

remise dans un même dème. Le FR
IS est donc affecté par la taille de l’échantillon contrai-

rement au FIS . Dans le modèle en ı̂les infini, les probabilités de coalescence peuvent être

reliées aux associations génétiques selon les relations :

Q0 =
Da,a

pqa
Q1 =

Da/a

pqa
QR

1 =
D

a
a
/a

pqa
(7.9)

avec pqa = paqa. Ainsi, en appliquant les équations 7.7 et 7.8, nous pouvons obtenir les

coefficients FIS et FR
IS en fonction des associations génétiques :

FIS =
Da,a −Da/a

pqa −Da/a

FR
IS =

Da,a −Da
a
/a

pqa −Da
a
/a

(7.10)

Les dénominateurs de FIS et FR
IS sont positifs quelles que soient les valeurs de pa-

ramètres car les associations génétiques (Da/a, Da
a
/a

) sont plus faibles en valeur absolue

que la variance génétique au locus A (paqa). Ce résultat peut être retrouvé à partir

des équations 7.7 et 7.8 puisque les probabilités d’identité par descendance étant par
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définition inférieures à 1, 1 − Q1 ≥ 0 (de même pour 1 − QR
1 ). Les signes de FIS et

FR
IS dépendent dès lors du signe du numérateur, à savoir : Da,a − Da/a pour le FIS et

Da,a−Da
a
/a

pour FR
IS . Nous verrons par la suite que la quantité Da,a−Da

a
/a

joue un rôle

important dans notre modèle car elle représente une source de sélection indirecte jouant

sur le modifieur du taux de sexe. Dans le cadre de ce chapitre, nous nous concentrerons

donc principalement sur la différence Da,a −Da
a
/a

.

Dans le cas neutre (s = 0), nous obtenons à l’équilibre Da,a = D
a
a
/a

et donc FR
IS = 0

quelles que soient les valeurs de paramètres, tandis que FIS est d’environ 1/(2N −1), en

accord avec les résultats de Balloux et al. (2003), lorsque le nombre de dèmes tend vers

l’infini. D’après ce résultat, le FIS ne dépend que de la taille des dèmes et reste toujours

légèrement positif.

Dans le cas où s est différent de 0, nous obtenons des valeurs distinctes pour Da,a et

D
a
a
/a

à l’équilibre, à partir des équations de récurrence sur ces associations :

D′a,a = (1− σ) (1− s)Da,a + σ (1− 2sh)D
a
a
/a
− s(1− 2h)(pqa)2 (7.11)

D′
a
a
/a

= (1− d)2 (1− 2sh)D
a
a
/a

+
paqa
2N

(7.12)

avec D′X qui représentent les associations à la génération suivante.

En considérant s, σ et d d’ordre ε, nous avons :

Da,a −Da
a
/a
≈ − spqa

4N(d+ hs)(s+ σ)
− s(1− 2h)(pqa)2

(s+ σ)
(7.13)

Une expression plus précise pour Da,a−Da
a
/a

peut être obtenue à partir des équations de

récurrence (Annexe S9). D’après cette équation, la sélection tend à générer unDa,a−Da
a
/a

négatif (Figure 7.2), via deux effets. Le premier effet (d’ordre 1/N × pa) découle du fait

que la sélection n’agit pas de la même manière sur les associations génétiques (ou les

probabilités d’identités par descendance) intervenant dans FR
IS (éq. 7.10). Cet effet génère

un excès d’hétérozygotes quelles que soient les valeurs de s et de h (Figure 7.2). Une
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plus forte dérive génétique (1/N) va avoir tendance à renforcer cet effet, tandis que la

dispersion (d) va avoir un effet inverse (Figures 7.2 et 7.3). Le deuxième effet correspond

à celui décrit par Otto (2003) dans le cas d’une population panmictique et infinie (second

terme de l’équation 7.13) : la sélection génère un excès d’hétérozygotes lorsque ceux-ci ont

une meilleure valeur sélective que les homozygotes (c’est-à-dire lorsque h < 1/2 quand s

est faible). Cet effet est proportionnel à (paqa)2, et par conséquent sera négligeable par

rapport au premier dès lors que pa est suffisamment faible (Figure 7.3). Ceci est le cas

lorsque le taux de mutation µ est suffisamment faible, mais son effet devrait augmenter

dès lors que µ augmente, puisque la fréquence à l’équilibre d’un allèle délétère dans

une population structurée est proportionnelle à µ/s (Roze, 2015). Néanmoins l’attendu

analytique ne prédit souvent qu’un effet mineur du terme en (paqa)2 pour µ = 0.0001

(au-delà duquel le taux de mutation ne paraitrait plus réaliste, Lynch et al., 2016),

ce qui est validé par les résultats de simulations (en particulier pour N grand, Figure

7.3). Finalement, bien que la dispersion tende à diminuer le premier effet (éq. 7.13),

Da,a−Da
a
/a

reste légèrement négatif : nous prédisons ainsi un FR
IS négatif quelle que soit

la valeur de h.

3.2 Sélection au locus modifieur

Notre modèle n’incluant pas de coût ni de bénéfice direct associé au sexe, le change-

ment de fréquence au locus modifieur sera uniquement induit par des effets de sélection

indirecte, impliquant des associations génétiques avec le locus sélectionné. À l’aide du

formalisme multilocus, le changement en une génération de la fréquence de l’allèle m est

donné par :

∆pm ≈ −sh (Dma +Dm,a)− s(1− 2h)Dma,a (7.14)

une expression plus précise de ∆pm peut être retrouvée dans l’Annexe S9.

∆pm dépend ainsi d’associations génétiques mesurées entre deux allèles (Dma et

Dm,a) et entre trois allèles (Dma,a). Dans cette expression, Dma mesure l’association

entre un allèle au locus modifieur et un allèle au locus sous sélection présents sur le même
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de dispersion (d) et de sélection (s). En trait plein pour s = 0.01, avec des tirets pour s = 0.05
et en pointillé pour s = 0.1. L’équation 27 de Roze (2015) est utilisée pour la valeur de pa à
l’équilibre (dans le cas où il n’y a qu’un locus, i.e. I3 = 0). Les autres valeurs de paramètres sont
h = 0.25, N = 100, µ = 10−5 et ν = 10−6. Les points correspondent aux résultats de simulation
obtenus pour s = 0.05 et δσ = 0.
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Figure 7.3 – (Da,a−Da
a
/a

)/(pqa) en fonction du taux de mutation avant (µ) lorsque l’on prend

en compte (tiret) ou non (trait plein) l’effet de la sélection sur l’excès d’hétérozygotes décrit par
Otto (2003) dans le cas d’une population panmictique et infinie (deuxième terme de l’équation
7.13). Les points correspondent aux résultats de simulation et les couleurs à différentes tailles de
population : 100 (rouge), 500 (vert) et 1000 (bleu). Les attendus analytiques fonctionnent mieux
dans le cas où N est grand, comme supposé dans les approximations. Les valeurs de paramètres
sont d = 0.01, σ = 0.1, h = 0.25, ν = 10−6 et s = 0.02. Les mêmes valeurs de paramètres sont
utilisées pour le modèle de simulation et nous supposons, tout comme pour la Figure 7.2, que
δσ = 0. 224



3. Résultats

haplotype d’un même individu, tandis que Dm,a mesure la même association entre les

deux haplotypes du même individu. Ces associations seront négatives si l’allèle m tend à

être associé avec l’allèle A, ou de la même manière si l’allèle M tend à être associé avec

l’allèle a. À l’opposé, elles seront positives si l’allèle m (ou M) tend à être associé avec

l’allèle a (ou A). Dma,a mesure l’association génétique entre un allèle présent au locus

M et les deux allèles du locus A chez le même individu. Cette association est négative si

l’allèle m tend à être associé à des hétérozygotes au locus A et est positive si l’allèle m

tend à être associé à des homozygotes. Les deux termes de l’équation 7.14 correspondent,

respectivement, aux effets à long et à court terme.

Pour comprendre le signe que prend ∆pm selon les gammes de paramètres, nous

allons maintenant étudier les signes respectifs des associations génétiques à trois allèles

(Dma,a, générant l’effet à court terme) et à deux allèles (Dma et Dm,a, générant l’effet à

long terme). Pour cela, nous allons nous placer dans les conditions de QLE (ou “quasi-

équilibre de liaison”) qui dans notre cas consiste à supposer que δσ � σ, r, afin de

résoudre les équations de récurrence régissant les associations génétiques (Annexe S9

pour plus de détails). De plus, dans le but de simplifier les équations, nous considérerons

seulement le cas où le modifieur du taux de sexe est additif (hM = 1/2).

Les calculs détaillés dans l’Annexe S9 nous permettent d’obtenir l’expression suivante

pour Dma,a au QLE :

Dma,a ≈
δσ

(s+ σ)

[
−pqm(Da,a −Da

a
/a

)−Dma,ma

+ (1− r)D
ma

a
/ma

+D
ma

a
/m,a

+ rD
m,a

a
/m,a

] (7.15)

avec pqm = pmqm. Une expression pour Dma,a en fonction des paramètres peut être

obtenue en remplaçant les valeurs des associations génétiques intervenant dans l’équation

par leurs valeurs à l’équilibre (éq. S10.16, Annexe S10).

D’après l’équation 7.15, le signe de Dma,a dépend des associations génétiques mesu-

rées au niveau d’un locus (Da,a et D
a
a
/a

) et celles mesurées entre deux locus (Dma,ma,

D
ma

a
/ma

, D
ma

a
/m,a

et D
m,a

a
/m,a

). Un résultat analogue est obtenu par Roze et Michod
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(2010) dans le cas d’une unique population de taille finie (éq. B2 de Roze et Michod,

2010). Les associations mesurées au niveau d’un locus interviennent de la même façon

que dans le FR
IS (cf.“Excès d’hétérozygotie au locus sélectionné”). Or comme nous l’avons

vu précédemment, nous prédisons généralement un excès d’hétérozygotes à l’intérieur de

chaque dème (FR
IS < 0), puisque Da,a − Da

a
/a
< 0. Dans cette situation, les individus

portant l’allèle m vont recréer des homozygotes au locus A par l’effet de la ségrégation.

Tandis que les individus portant l’allèle M , faisant moins de sexe que les individus por-

tant l’allèle m, auront tendance à rester associés à des hétérozygotes au locus A. Cet

effet (m avec homozygotes au locus A ; M avec hétérozygotes au locus A) génère donc

un Dma,a > 0. L’équation 7.15 montre que Dma,a est également généré par des associa-

tions à deux locus, qui sont à leur tour générées par la structure spatiale. En effet, la

structure spatiale génère une corrélation d’homozygotie entre les locus, représentée par

l’association Dma,ma : on peut montrer que cette association est égale à φma pmqmpaqa,

où φma est la probabilité d’identité par descendance conjointe des deux gènes du locus

M et des deux gènes du locus A d’un même individu. Les individus homozygotes mm

auront donc tendance à être également homozygotes (aa ou AA) au locus sélectionné

(de même, les homozygotes MM au premier locus auront tendance à être aa ou AA

au deuxième locus). Cependant, le fait que les individus mm se reproduisent davantage

par reproduction sexuée que les individus MM aura tendance à générer un excès rela-

tif d’hétérozygotes Aa au sein des individus portant l’allèle m (par les événements de

reproduction sexuée entre individus mmaa et mmAA) : ceci correspond au terme en

−δσ Dma,ma de l’équation 7.15, générant un Dma,a négatif (c’est à dire une association

entre l’allèle m et l’hétérozygotie au locus A).

Par ailleurs, la structure spatiale génère également une variance du déséquilibre de

liaison à l’intérieur des dèmes (du fait de la dérive intradème). Dans le cas neutre,

le déséquilibre de liaison moyen est nul, et cette variance du déséquilibre de liaison
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intradème s’écrit :

1

4
Ei,j,k

[[(
Xm(ij1) − pm(i)

) (
Xa(ij1) − pa(i)

)
+
(
Xm(ij2) − pm(i)

) (
Xa(ij2) − pa(i)

)]
×
[(
Xm(ik1) − pm(i)

) (
Xa(ik1) − pa(i)

)
+
(
Xm(ik2) − pm(i)

) (
Xa(ik2) − pa(i)

)]] (7.16)

la moyenne étant prise sur tous les dèmes i et toutes les paires possibles d’individus

j et k de chaque dème, incluant j = k. En développant, on peut montrer que cette

expression est équivalente à D
ma

a
/ma
− 2D

ma
a
/m

a
/a

+D
m

a
/m

a
/a

a
/a

. Cependant, D
ma

a
/m

a
/a

et

D
m

a
/m

a
/a

a
/a

sont négligeables au premier ordre en 1/N , et la variance du déséquilibre de

liaison intradème est donc à peu près égale à D
ma

a
/ma

. Cette variance du déséquilibre

de liaison signifie que les gamètes portant l’allèle m pourront avoir tendance à porter

l’allèle a dans certains dèmes (où le déséquilibre de liaison est positif) et l’allèle A

dans d’autres dèmes (où le déséquilibre de liaison est négatif). Dans les deux cas, deux

gamètes m fusionnant dans un dème lors d’un événement de reproduction sexuée auront

tendance à porter le même allèle au locus A. De la même façon, deux gamètes M tirés

dans un même dème auront également tendance à porter le même allèle au locus A,

mais le fait que les individus portant l’allèle m investissent plus dans la reproduction

sexuée et produisent donc davantage de gamètes aura tendance à générer une association

entre l’allèle m et l’homozygotie au locus A (par la fusion entre gamètes m portant le

même allèle au locus A). Cet effet est représenté par le terme de la deuxième ligne de

l’équation 7.15, générant un Dma,a positif (l’équation 7.15 montre que cet effet ne dépend

pas uniquement de l’association D
ma

a
/ma

mais également de D
ma

a
/m,a

et D
m,a

a
/m,a

, du

fait que ces associations soient mesurées chez les parents et que les deux gènes présents

dans un gamète étaient portés par des chromosomes différents du parent s’il y a eu

recombinaison). Par ailleurs, on peut montrer que cet effet de la variance du déséquilibre

de liaison est toujours plus important en valeur absolue que l’effet du Dma,ma décrit

au paragraphe précédent : par conséquent, l’effet de l’ensemble des associations à deux

locus apparaissant dans l’équation 7.15 est de générer une association entre l’allèle m

et l’homozygotie au locus A (Dma,a positif). On peut noter que cet effet joue même en
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Figure 7.4 – Comparaison des résultats de simulations et des attendus analytiques (éq.
7.15) pour les valeurs de Dma,a pour N = 100 (gris) et N = 500 (noir). Les lignes corres-
pondent aux prédictions analytiques et les points aux résultats du modèle de simulation.
Les valeurs de paramètres sont r = 0.1, s = 0.02, h = 0.25, d = 0.01 et hm = 1/2. Pour
le modèle de simulation, nous avons fixé les mêmes valeurs de paramètres et δσ = 0.01.
A. Résultats obtenus lorsque le taux de sexe (σ) varie de 0 à 0.1 et B. lorsqu’il varie de
0.1 à 1.

absence de sélection au locus A (s = 0).

De manière générale, les associations génétiques à deux locus ont une contribution

quasiment identique à celle générée par les associations à un locus. D’après ces résultats,

nous prédisons que Dma,a est positif (Figure 7.4), ce qui montre d’après l’équation 7.14

que l’effet à court terme défavorise toujours le sexe dans le cas de mutations partiellement

récessives (h < 0.5). Les attendus analytiques se rapprochent des résultats de simulations

plus N et σ sont grands (Figure 7.4), ce qui est en accord avec les hypothèses prises en

compte dans le modèle analytique (1/N d’ordre ε et δσ � σ, Annexe S9).

De la même manière, nous obtenons les expressions suivantes pour Dma et Dm,a :

Dma ≈
1

(rσ + sh)

[
rσDm,a − s(1− h)Dma,a

]
(7.17)

Dm,a ≈
δσ

(σ + sh)

[
−Dma,m +D

ma
a
/m

+D
m,a

a
/m

]
− s(1− h)

(σ + sh)
Dma,a (7.18)

D’après les équations 7.17 et 7.18, nous prédisons que Dma + Dm,a < 0 (éq. 7.14).
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Ce résultat est généré par deux effets : le premier provient de Dma,a et le deuxième

des associations de type Dma,m, D
ma

a
/m

et D
m,a

a
/m

(éq. 7.18). Comme nous l’avons vu

plus haut, nous avons une association positive entre l’allèle m et les homozygotes au

locus A (i.e. Dma,a > 0) ce qui génère Dma < 0 et Dm,a < 0 (éqs. 7.17, 7.18). En

effet, l’augmentation de la variance de la valeur sélective (par une augmentation de

l’homozygotie) générée par l’allèle m va permettre une meilleure purge des mutations

délétères et, ainsi, l’allèle m aura tendance à être associé à l’allèle bénéfique au locus

A : Dma et Dm,a auront donc des signes opposés à celui de Dma,a. Cet effet est amplifié

lorsque r et σ diminuent, puisqu’autrement la reproduction sexuée (via la recombinaison

et la ségrégation) va venir casser l’association créée entre l’allèle m et l’allèle A. Le

deuxième effet implique les associations Dma,m, D
ma

a
/m

et D
m,a

a
/m

qui sont négatives

quelles que soient les valeurs de paramètres, Dma,m étant la plus importante en valeur

absolue. Comme le montre l’Annexe S10, ces trois associations sont à leur tour générées

par l’effet de la sélection au locus A et par la structure de population. En particulier,

le déséquilibre d’identité (corrélation d’homozygotie entre locus) et l’effet de la sélection

génèrent un Dma,m négatif, c’est-à-dire que l’allèle délétère a tend à être plus fréquent

parmi les hétérozygotes au locus M que parmi les homozygotes. Ceci vient du fait que

les homozygotes au locus M ont tendance à être également homozygotes au locus A,

conduisant à une meilleure purge de l’allèle délétère dans la sous-population homozygote

au locus M que dans la sous-population hétérozygote. L’équation 7.18 montre que ce

Dma,m négatif couplé à l’effet du modifieur tend à générer un Dm,a positif, c’est-à-dire

une association positive entre l’allèle m et l’allèle a sur les deux haplotypes différents

d’un même individu. En effet, nous venons de voir que l’allèle a est plus fréquent dans les

individus Mm, et moins fréquent dans les individus mm et MM . Or, les individus Mm

ont davantage d’échanges sexués avec les individus mm qu’avec les MM (puisque l’allèle

m augmente le taux de sexe). Ceci va donc avoir tendance à générer une association

positive entre m et a.

Les associations D
ma

a
/m

et D
m,a

a
/m

sont générées par la variance entre dèmes (due

à la dérive intradème) de Dma et Dm,a. En effet, nous avons vu plus haut que la dérive
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génère une variance du déséquilibre de liaison : dans certains dèmes m sera (par hasard)

associé à a (Dma > 0), dans d’autres à A (Dma < 0). Lorsque m est associé à a, il

tend à diminuer en fréquence (puisque a est délétère), tandis que lorsque m est associé

à A, il tend à augmenter en fréquence : ceci génère une corrélation négative entre la

valeur de Dma dans le dème et la fréquence de m dans ce même dème. On peut montrer

que l’association D
ma

a
/m

(négative à l’équilibre) représente cette corrélation négative.

L’équation 7.18 montre que le D
ma

a
/m

négatif couplé à l’effet du modifieur tend à générer

un Dm,a négatif. En effet, lorsque m est associé à a, il tend à être plus rare dans le dème.

Comme m est plus rare, après reproduction sexuée un allèle m aura plus de chances de

se retrouver associé à M (qui tend à être plus fréquent), et donc à A (puisque M est

associé à A). Dans le cas contraire (m associé à A), après reproduction sexuée un allèle

m aura plus de chances d’être associé à un autre allèle m (puisque m tend à être plus

fréquent), et donc encore une fois à A. Faire du sexe est donc bénéfique en moyenne

puisque cela tend à augmenter son association avec le meilleur allèle A, et l’allèle m

(qui augmente le taux de sexe) profite davantage de cet effet. Ce même mécanisme

stochastique d’avantage du sexe a été décrit par Roze (2014) dans le cas d’une population

haplöıde de taille finie. Cependant, l’analyse de notre modèle diplöıde montre que l’effet

du Dma,m (générant un Dm,a positif) est généralement plus fort que l’effet de D
ma

a
/m

et

D
m,a

a
/m

(générant un Dm,a négatif) : par conséquent, l’effet global de Dma,m, D
ma

a
/m

et

D
m,a

a
/m

est dans la plupart des cas de produire un Dm,a positif (qui tend à défavoriser

le sexe, Figure 7.5A). Cet effet est contre-balancé par celui du Dma,a qui (comme le

montrent les équations 7.17 et 7.18) génère des associations Dma et Dm,a négatives. Ce

dernier effet étant généralement plus fort, Dma +Dm,a sera le plus souvent négatif (sauf

pour des fortes valeurs de s), et l’effet à long terme favorisera donc le sexe.

D’après les résultats présentés ci-dessus, les effets à court et long terme intervenant

dans le changement de fréquence au locus M (éq. 7.14) ont des signes opposés. Dma,a a

tendance à être positif (l’effet à court terme défavorise le sexe), tandis que Dm,a +Dma

a tendance à être négatif (l’effet à long terme favorise le sexe) : le signe de ∆pm dépend

alors de leur importance relative. Dans le cas où s � σ, il est possible de montrer
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Figure 7.5 – A. Contributions de Dma,a (rouge) et des associations Dma,m, D
ma

a
/m

et

D
m,a

a
/m

(bleu) sur Dm,a (gris) B. Contributions de Dma,a (rouge) et Dm,a (bleu) sur

Dma (gris). De même que pour la Figure 7.4, toutes les associations sont divisées par
δσpqma. Les courbes correspondent aux prédictions analytiques, les points aux résultats
de simulations. Les valeurs de paramètres pour le modèle analytique et de simulation
sont identiques à celles utilisées pour la Figure 7.4.

que les associations correspondant à l’effet à long terme ont des valeurs plus faibles en

valeur absolue que l’effet à court terme et peuvent ainsi être négligées. Dans ce cas, on

prédit que le sexe est globalement défavorisé lorsque h < 1/2 et favorisé sinon (Figure

7.6A). Quand σ diminue, l’importance relative du terme Dm,a +Dma (correspondant au

bénéfice à long terme) augmente : le sexe est favorisé pour une plus grande gamme de

valeurs de h. D’après ces résultats, on prédit globalement un faible taux de sexe à l’ESS

lorsque h est proche de 0, et un taux de sexe de 1 lorsque h > 1/2 (Figure 7.6B). Pour

h < 1/2, le taux de sexe à l’ESS sera d’autant plus important que h se rapproche de

1/2, que s augmente et que r diminue puisque ces conditions augmentent l’importance

relative de l’effet à long terme. Il est intéressant de faire le parallèle entre le signe de

∆pm et sh, correspondant à la force de la sélection agissant contre l’allèle délétère : à

mesure que le produit sh augmente, l’effet à court terme devient négligeable par rapport

à l’effet à long terme (en particulier Dma). En effet, pour un s donné, plus la valeur de h

augmente, plus la valeur de σ pour laquelle ∆pm = 0 (c’est-à-dire lorsqu’on se place sur

la courbe) augmente, de même quand on augmente s pour un h donné (Figure 7.6A).

Lorsqu’on extrapole notre modèle à un génome entier, le taux de recombinaison moyen
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entre les locus sera important et peur être considéré comme étant proche de 0.5 (“Haldane

mapping function”, Haldane, 1919). L’augmentation du taux de recombinaison diminue

légèrement les gammes de valeurs pour lesquelles le taux de sexe est favorisé (Figures

7.6C, 7.6D), puisque là-encore, une augmentation de r diminue l’importance relative des

effets à long terme.

Quant à l’effet de la structure de population sur le bénéfice du sexe, il peut être

étudié en regardant l’effet du taux de dispersion d sur le taux de sexe à l’équilibre.

Précédemment, nous avons vu que d tend à diminuer Da,a −Da
a
/a

puisque la dispersion

va avoir tendance à diminuer la probabilité de coalescence entre les gènes homologues, du

fait qu’elle mélange les individus provenant de dèmes distincts (Figure 7.2). De manière

plus générale, la dispersion a tendance à diminuer toutes les associations génétiques

intervenant dans les équations à l’équilibre associées à Dma,a, Dma et Dm,a, réduisant

donc l’importance des effets à court et long terme. Du fait que la dispersion diminue

l’ensemble des associations génétiques, son effet reste négligeable par rapport à l’effet

du taux de sexe initial ou de la force de la sélection agissant contre l’allèle délétère (sh,

Figure 7.7). Ainsi, le taux de dispersion ne change pas de manière notable le taux de

sexe à l’ESS.
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3. Résultats
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Figure 7.6 – A. Gammes de valeurs de s (en abscisse) et de h (en ordonnée) pour lesquelles
le changement de fréquence d’un modifieur du taux de sexe est différent de 0. ∆pm > 0
au dessus de chaque courbe, correspondant à différentes valeurs du taux de sexe initial
(σ). Plus σ augmente, plus la gamme de valeurs de s et h pour lesquelles ∆pm > 0
diminue. B. Taux de sexe à l’équilibre (σESS) en fonction du coefficient de dominance
h de l’allèle délétère. Lorsque h > 1/2, σESS = 1. Les figures C. et D. représentent les
résultats obtenus lorsque r = 0.5, permettant de visualiser ce qu’on obtiendrait lorsqu’on
extrapole le modèle à un génome entier. Les valeurs des autres paramètres (qui ne varient
pas dans la figure) sont : r = 0.1, h = 0.25, d = 0.01, N = 100 et hm = 1/2 pour les
figures A et B. Dans la figure B, s est fixé à 0.02. Pour les figures C et D, les paramètres
ont les mêmes valeurs à l’exception de r = 0.5.
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Figure 7.7 – Effet du taux de dispersion sur la valeur du changement de fréquence d’un
modifieur du taux de sexe selon le taux de sexe initial (∆pm > 0 au dessus de chaque
courbe). En trait plein pour σ = 0.1 et en pointillé pour σ = 0.5. Les valeurs des autres
paramètres sont : r = 0.1, N = 100 et hm = 1/2.
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4 Discussion

L’environnement marginal, généralement synonyme de limite d’aire de distribution,

est associé à de nombreuses caractéristiques (environnement peu stable, fortes pressions

abiotiques, peu de ressources etc., Tilquin et Kokko, 2016) induisant de fortes contraintes

pour les populations qui s’y trouvent. Par ailleurs, la densité de population est généra-

lement plus faible qu’en centre d’aire de distribution (Kawecki, 2008), pouvant conduire

à la fixation de mutations délétères par dérive. Dans ce cadre, Haag et Roze (2007)

ont comparé le fardeau de mutation à l’équilibre entre populations sexuées et asexuées,

avec et sans structure de population. Leurs résultats montrent que dans un modèle avec

structure de population, le fardeau de mutation est généralement plus important chez les

asexués que chez les sexués. Cependant, ce résultat s’inverse dans les régimes où la sélec-

tion devient inefficace par rapport à la dérive : en particulier, dans le cas de populations

de très petite taille et dans le cas de populations subdivisées avec une forte proportion

de dèmes qui s’éteignent à chaque génération (taux d’extinction de 0.8 à 1, Figure 8

de Haag et Roze (2007)). Néanmoins, les arguments fondés sur le fardeau génétique ne

sont généralement pas suffisants pour prédire comment un gène modifiant le taux de

reproduction évolue dans ces situations (Barton, 1995a; Otto, 2003).

Les modèles avec modifieur du taux de sexe permettent d’explorer dans quelles condi-

tions un système de reproduction sera favorisé (ou non), en suivant la fréquence d’un

allèle qui modifie la proportion des descendants produits par ce système de reproduction.

Dans les modèles avec individus diplöıdes, l’effet de la reproduction sexuée sera de casser

les associations génétiques mises en place au niveau d’un locus ou entre locus (par la

ségrégation et la recombinaison), tandis que les asexués reproduiront le génotype paren-

tal de manière quasi-identique. Cette différence fondamentale entre les deux systèmes de

reproduction génère un effet à court terme, lié à la différence de valeur sélective moyenne

parmi les descendants issus des deux systèmes de reproduction, et un effet à long terme,

lié au fardeau de mutation associé à chaque système de reproduction. Les précédents mo-

dèles, développés dans le but d’étudier le bénéfice de la reproduction sexuée parmi des
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individus diplöıdes, ont considérés une unique population (Otto, 2003; Roze et Michod,

2010). Lorsque la population est de taille infinie, le sexe est favorisé seulement lorsque

F < 0, c’est-à-dire lorsque ι (représentant l’écart par rapport à un mode de sélection

multiplicatif) est négatif (Otto, 2003). Cependant, lorsque le signe de ι devient trop

négatif, le sexe est désavantagé par son effet à court terme : ainsi, le sexe est favorisé

dans des gammes de paramètres restreintes. La prise en compte d’une taille finie permet

d’assouplir ces conditions (Roze et Michod, 2010), du fait que la dérive génétique génère

un excès d’hétérozygotes dont l’effet est plus important que celui décrit par Otto (2003).

Ce chapitre se place en continuité de ces précédents modèles, en considérant l’évolution

de la fréquence d’un allèle modifieur qui augmente (d’une petite quantité) la proportion

de descendants produits de manière sexuée dans un modèle en ı̂le infini.

En premier lieu, nous nous sommes intéressés à l’excès d’hétérozygotes via le co-

efficient FR
IS , qui diffère légèrement du FIS du fait qu’il dépend de la probabilité de

coalescence entre deux allèles pris chez deux individus tirés avec remise plutôt que sans

remise (ce qui est le cas du FIS). Nous pouvons néanmoins comparer les résultats ob-

tenus pour le FR
IS avec ceux attendus d’après la littérature. Dans le cas d’une unique

population de taille finie, la dérive tend à générer un excès d’hétérozygotes qui sera d’au-

tant plus élevé que la fréquence des évènements de reproduction sexuée est faible (Roze

et Michod, 2010; Hartfield et Glémin, 2016). Lorsque la population est subdivisée, la

dispersion qui a lieu entre dèmes a tendance à contrebalancer l’effet de la dérive (Figure

7.2) et l’annule totalement dans le cas neutre et lorsque le nombre de dèmes est infini (car

Da,a = D
a
a
/a

, éq. 7.10). Ce dernier résultat peut être mis en parallèle avec les résultats

obtenus par Balloux et al. (2003) dans le cas neutre avec structure de population : un

excès d’hétérozygotes est observé seulement lorsque le nombre de dèmes est fini et que le

taux de sexe tend vers 0. Nos résultats montrent néanmoins que même lorsque le nombre

de dèmes est infini, un excès d’hétérozygotes intradème est obtenu en présence de sélec-

tion. Ainsi, l’excès d’hétérozygotie qui joue un rôle important dans le bénéfice du sexe,

dépend d’une relation enchevêtrée entre la sélection, la dérive génétique, la dispersion et

le nombre de dèmes.
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Dans le cas des mutations faiblement délétères (s faible), nous prédisons un taux

de sexe intermédiaire voire faible lorsque h < 1/2, et un taux de sexe de 1 lorsque

h > 1/2. Ce résultat est similaire à celui obtenu par Roze et Michod (2010), dans le cas

où la conversion génique est nulle, bien que la structure de population semble légèrement

diminuer le taux de sexe évolutivement stable (σESS) pour une valeur de h donnée (pour

h = 0.4, σESS ≈ 0.16 dans notre cas, tandis que σESS ≈ 0.2 dans le cas d’une unique

population de taille finie, Figure 3 de Roze et Michod (2010)). Cette légère différence peut

provenir de l’excès d’hétérozygotie observé au sein d’une population donnée (ou dème)

qui est plus important dans le cas d’une unique population de taille finie qu’en présence

de structure de population. En effet, en présence de structure de population, l’excès

d’hétérozygotie provient principalement de la sélection qui agit de manière distincte

sur les associations génétiques Da,a et D
a
a
/a

, tandis que l’effet décrit par Otto (2003)

reste négligeable et l’effet de la dérive génétique (décrit par Roze et Michod (2010)) est

contrebalancé par la dispersion qui fait tendre FR
IS vers 0 en absence de sélection (et donc

Da,a −Da
a
/a

, éq. 7.10). Néanmoins, il est difficile de prédire l’effet exact de Da,a −Da
a
/a

sur le taux de sexe, puisqu’il agit sur l’effet à court et long terme (ce dernier via Dma,a,

éqs. 7.15 et 7.18). Une autre différence observée par rapport aux résultats de Roze et

Michod (2010) est l’effet de l’association Dma,m sur Dm,a : dans notre cas, l’allèle délétère

a a tendance à être associé aux hétérozygotes aux locus M (Dma,m < 0), ce qui contribue

à générer une association positive entre l’allèle m et l’allèle a (Dm,a > 0) et à défavoriser

le sexe à long terme. Au contraire, dans un modèle à une seule population, l’allèle a

a tendance à être présent dans des individus homozygotes au locus M (Dma,m > 0),

générant une association négative entre allèles m et a (Dm,a < 0) qui favorise le sexe.

Malgré ces différences, l’effet de la structure de population ne semble que légèrement

modifier les résultats obtenus dans le cas d’une unique population de taille finie. En

effet, l’effet du taux de migration n’a qu’un effet mineur sur les gammes de paramètres

dans lesquelles le sexe est favorisé (Figure 7.7). Globalement, pour des valeurs de h

réalistes (h = 0.15 − 0.35, Manna et al., 2011), nous prédisons à l’ESS un taux de sexe

nul voire très faible.
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Cette partie n’étant pas encore achevée, plusieurs résultats qui en émergent restent

à être approfondis. Il est d’abord nécessaire de comprendre d’où provient la différence

entre les résultats de simulations et les attendus analytiques, comme nous l’avons ob-

servé sur l’effet de la mutation (Figure 7.3), ainsi que sur les valeurs des associations

génétiques (Figure 7.4). En particulier, il serait intéressant d’étudier l’effet des différents

paramètres (notamment N et σ, comme discuté pour les Figures 7.3 et 7.4) sur la pré-

cision des approximations analytiques. De nombreuses perspectives pourraient ensuite

découler de ce modèle. Tout d’abord, les organismes vivants sont constitués d’un génome

portant plusieurs dizaines de milliers de locus, or notre modèle ne considère qu’un locus

sous sélection. Un moyen de se rapprocher de modèles plus réalistes est d’extrapoler le

résultat du modèle à deux locus à un ou plusieurs chromosomes, qui peut être effectué

en intégrant le résultat de notre modèle le long d’un génome. Les résultats préliminaires

indiquent que le σESS ainsi obtenu est souvent assez proche de ce qu’on obtient en

supposant une recombinaison libre entre locus. En effet, les gammes de valeurs de h et

s dans lesquelles le sexe est favorisé lorsque r = 0.5 ne changent que légèrement par

rapport au cas où r = 0.1 (Figure 7.6). Il semble toutefois nécessaire de vérifier ces at-

tendus à l’aide de simulations multilocus (qui peuvent être inspirés des modèles de Roze

(2009) et Roze et Michod (2010)) afin de valider ou non ces prédictions. L’extrapola-

tion à un plus grand nombre de locus posera inévitablement la question de l’interférence

entre locus, un effet considéré comme majeur sur le bénéfice de la reproduction sexuée

(Hill et Robertson, 1966; Felsenstein, 1974). La prise en compte de l’interférence entre

locus pourrait permettre d’augmenter le taux de sexe à l’équilibre même dans le cas des

mutations faiblement délétères, puisqu’il est attendu que l’efficacité de la sélection chez

les asexués soit grandement réduite par les interactions entre locus (Keightley et Otto,

2006). Dans ce cadre, il serait intéressant d’étudier son importance relativement à l’effet

lié à la ségrégation au niveau d’un locus que nous avons vu dans ce modèle. Une autre

perspective serait de prendre en compte l’extinction des dèmes tel qu’effectué par Haag

et Roze (2007). L’extinction de dèmes pourrait augmenter l’importance de l’effet à long

terme du moment que le taux d’extinction n’est pas trop grand (Haag et Roze, 2007),
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néanmoins il peut également augmenter l’effet à court terme, due à la recolonisation des

dèmes par un nombre restreint d’individus (en particulier lorsqu’eux-même proviennent

d’un nombre limité de dèmes). Néanmoins, nous avons vu dans ce chapitre que l’approche

analytique que nous avons emprunté implique de supposer N grand (Annexe S9). Ainsi,

il ne semble pas évident d’obtenir des prédictions analytiques simples dans une situation

où les dèmes sont de petite taille. Finalement, dans le cadre de ce modèle, nous avons

fait l’hypothèse que l’effet du modifieur est faible (δσ � σ). Nous pourrions prendre en

compte un effet plus important du modifieur (comme effectué dans la partie précédente

avec l’apparition de mutants asexués) qui pourrait augmenter l’effet à long terme, et

donc les gammes de paramètres qui favorisent le sexe. Enfin, nous avons considéré ici un

modèle statique dans lequel le nombre et la taille des dèmes sont constants. L’étude des

situations plus dynamiques, comme le cas d’une population en expansion, pourrait nous

amener à des résultats distincts quant au bénéfice de la reproduction sexuée.
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Cinquième partie

Discussion Générale
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Part V. Discussion Générale

Comme nous l’avons vu à travers ce manuscrit, différentes approches ont été em-

pruntées au cours de cette thèse dans le but de prédire la pérennité et la résilience des

populations isolées et marginales face à un changement environnemental. Pour cela, une

approche empirique a été appliquée sur l’espèce d’algue brune Laminaria digitata, afin

d’identifier les facteurs historiques ainsi que les facteurs liés à la connectivité pour com-

prendre et prédire le potentiel adaptatif des populations. L’approche théorique a été

menée dans le but de comprendre l’émergence de la parthénogenèse géographique, se-

lon deux hypothèses qui reposent sur différentes caractéristiques liées aux populations

marginales. Dans le cadre de cette conclusion, nous allons brièvement revenir sur les

conclusions majeures des chapitres afin de faire le lien entre ces différentes approches.

Étude sur la diversité et la différenciation génétique : identifica-

tion des populations isolées et marginales

Dans le premier chapitre nous avons tenté d’identifier les refuges glaciaires de L.

digitata (durant la dernière période glaciaire, ou “Last Glacial Maximum”, il y a 60 000

ans) par l’étude de la différenciation génétique et de la distribution de la diversité géné-

tique à travers des populations échantillonnées sur l’ensemble de son aire de distribution

actuelle. Cette étude nous a permis d’identifier deux refuges glaciaires, déduits du fait

que les populations s’y trouvant sont associées à une forte et unique diversité génétique,

comme attendu selon Hampe et Petit (2005). Cette forte diversité génétique peut être à

l’origine d’un fort potentiel adaptatif, expliquant les résultats obtenus à partir des ex-

périences en jardin commun, démontrant une adaptation de la population de Quiberon

(Sud Bretagne) face à des hausses de températures (Chapitre 2, correspondant à Lies-

ner et al., 2020). D’après les études sur la structure génétique, les populations du Nord

du Royaume-Uni apparaissent plus proches génétiquement des populations du Nord de

l’Europe, suggérant que les populations du Nord du Royaume-Uni seraient responsables

de la colonisation des habitats situés plus au Nord, inhabités durant la dernière période

glaciaire car fortement glacés (Assis et al., 2018). Cette hypothèse est confortée par
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l’étude effectuée dans le chapitre 2 (Liesner et al., 2020), montrant effectivement une

structure hiérarchique avec deux clades distincts entre le Nord et le Sud de l’Europe.

Bien que la mise en place d’un patron d’adaptation locale repose sur la présence

d’une variabilité génétique pré-existante, elle dépend également de l’importance des flux

de gènes reliant les populations soumises à différentes conditions environnementales :

comme nous l’avons vu dans l’introduction, l’adaptation locale dépend d’un équilibre

entre sélection et dispersion. Ainsi, dans le travail de Liesner et al. (2020), nous avons

suggéré que la légère divergence phénotypique observée parmi les populations étudiées

à l’échelle de l’Europe aurait pu être facilitée par la séparation phylogéographique, ainsi

que par la faible connectivité entre les clades Nord et Sud.

Le lien entre adaptation et connectivité peut également être retrouvé à l’échelle de

la Bretagne : l’amplitude et la moyenne thermique varie grandement le long des côtes

bretonnes, avec des températures pouvant excéder 21°C en limite d’aire Sud, contraire-

ment à l’Ouest et au Nord de la Bretagne où les températures n’excèdent jamais 18°C

(Figure 1C de Liesner et al., 2020 et voir Figure 1B de Gallon et al., 2014). Ainsi, une

dispersion des populations de l’Ouest ou du Nord de la Bretagne vers les populations

situées plus au Sud pourrait contraindre l’adaptation de ces dernières à une hausse de

température. Néanmoins, les résultats issus des simulations sur la connectivité et de dé-

tection des migrants de première génération suggèrent que la dispersion va plutôt du Sud

vers le Nord (Chapitre 3), ce que l’on peut comprendre à partir des principaux courants

océanographiques discutés dans Ayata et al. (2010). Les simulations nous ont également

permis de valider le fait que les plus grandes probabilités de connectivité se trouvent entre

les populations formant un cluster génétique. Cette observation s’applique en particulier

aux populations situées en limite d’aire Sud (Quiberon, Houat, Hoedic, Belle-̂ıle), faisant

face à des hausses de température de la même ampleur (Chapitre 3). La dispersion entre

populations sujettes aux mêmes conditions environnementales permettrait d’augmenter

la diversité génétique locale tout en conservant les génotypes adaptés aux conditions

extrêmes, favorisant ainsi la résilience des populations de L. digitata au Sud de l’aire de

distribution (comme discuté dans Bridle et al., 2009; Sexton et al., 2011).
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La distance géographique correspond au facteur environnemental expliquant au mieux

la différenciation génétique chez L. digitata à une large échelle géographique (Chapitre

3). Ce résultat correspond aux attendus de l’isolement par la distance, démontré à plu-

sieurs reprises chez cette espèce (Billot et al., 2003; Valero et al., 2011; Robuchon et al.,

2014b; Neiva et al., 2020), comme chez d’autres espèces d’algues brunes (Tatarenkov et

al., 2007 et Durrant et al., 2014, mais voir Grulois et al., 2011; Thibaut et al., 2016;

Guzinski et al., 2018). Cependant, selon l’hypothèse d’isolement par la distance, les po-

pulations échantillonnées autour des ı̂les (éloignées de la côte à plus de 25-50km pour

certaines) devraient être particulièrement différenciées, or les résultats sur la connecti-

vité, la structure ainsi que la diversité génétique suggèrent plutôt l’inverse. En effet, les

populations situées autour des ı̂les sont associées à des faibles valeurs de différenciation

génétiques et des forts indices de diversité génétique, dont les valeurs sont comparables

à celles obtenues pour les populations centrales situées dans un continuum d’habitats le

long de la côte.

Contrairement aux populations des ı̂les, certaines populations présentes le long de la

côte peuvent être isolées par différentes barrières à la dispersion. Bien que les résultats

relatifs à l’effet des courants marins sur l’isolement des populations de la baie de Saint-

Malo (suggéré par Billot et al., 2003 et Robuchon et al., 2014b) semblent contrastés,

l’effet des courants océaniques sur la différenciation génétique entre populations situées

le long de la côte semble majeur. Ainsi, bien que l’isolement par la distance puisse

expliquer la différenciation génétique à une grande échelle, les résultats découlant de

ce chapitre montrent que les courants interviennent dans la différenciation à une échelle

géographique plus fine (comme observé chez différentes espèces d’algues brunes : Alberto

et al., 2011; Reynes et al., 2021; Nicastro et al., 2020, et notamment chez L. digitata :

Brennan et al., 2014).

Outre l’effet des courants marins, l’objectif du chapitre 3 était également de quantifier

l’importance de la discontinuité de l’habitat, prise en compte comme la proportion de la

distance entre chaque paire de populations occupée par un substrat rocheux. Les résultats

statistiques montrent que ce facteur n’explique que très peu de variance, ce qui peut être
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lié au fait que la profondeur du substrat rocheux n’a pas été prise en compte dans nos

analyses. Sachant que l’habitat de L. digitata est situé sur une zonation assez précise

au niveau de l’estran (Figure 12), il serait donc intéressant de pouvoir approfondir les

analyses en prenant en compte la présence de substrats rocheux situés dans la zonation

de L. digitata. En effet, nous pouvons imaginer que même si une spore recrute sur un

substrat rocheux après la “phase vagabonde” (Ronce, 2007), il est possible que la spore

ne puisse pas se développer en dehors de sa zonation, du fait d’un manque de luminosité

ou encore de la compétition avec d’autres espèces de laminaires (e.g. L. hyperborea, cf.

Figure 12) : la spore se trouve en dehors de sa niche écologique. Malgré la prise en

compte de la zonation sur la présence de substrats rocheux, il est possible que nous ne

soyons pas en mesure de distinguer l’effet de l’isolement par la discontinuité de l’habitat

de l’isolement par la distance géographique, en particulier pour la population de Wissant

(Chapitres 3 et 4), comme pour la population d’Helgoland (Chapitres 2 et 4).

Le très fort isolement géographique et génétique des populations de Wissant et de

Helgoland s’accompagnent d’une diversité génétique plus faible que celle observée dans

les autres populations isolées ainsi que dans les populations marginales (Chapitre 2, bien

que moins marqué dans le Chapitre 4). Les effets de la dérive génétique y sont donc

potentiellement plus importants, et pourraient se traduire par une diminution de leur

potentiel adaptatif. Cependant, une de ces deux populations (Helgoland) ne montre pas

de vulnérabilité adaptative pour le caractère phénotypique de réponse au stress ther-

mique étudié dans le chapitre 2. Pour expliquer ce dernier résultat, nous avons proposé

que l’adaptation face à ces hautes températures aurait pu être sélectionnée lors de la

colonisation de cette zone géographique suite à la dernière période glaciaire. Néanmoins

la validité de cette hypothèse repose sur le fait que la diversité génétique a été impor-

tante par le passé, ce qui implique que cette population était moins isolée (en termes

de discontinuité de l’habitat) et/ou qu’elle a été colonisée par différentes populations

sources (modèle de “migrant pool”, e.g. depuis les deux refuges glaciaires, Chapitre 1).

Quoi qu’il en soit, il semble important d’avoir accès aux suivis de température, et ce,

au moins depuis plusieurs décennies, afin de mieux distinguer la validité des hypothèses
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proposées dans le chapitre 2.

À partir des premiers chapitres de ce manuscrit (Chapitres 2, 3 et 4), nous avons

pu identifier des populations isolées, situées en centre d’aire de distribution et associées

à une diversité génétique plus faible que les populations marginales. Le fait que les

populations marginales soient associées à une diversité génétique plus élevée peut être

lié au fait que - contrairement aux populations isolées - de rares évènements de dispersion

provenant de populations plus lointaines permettent d’augmenter la diversité génétique

locale (Chapitre 4 pour Belle-̂ıle). Ces résultats peuvent alors suggérer que les populations

marginales sont moins vulnérables que les populations isolées, puisque de forts effets de

dérive génétique peuvent induire de la dépression de consanguinité parmi ces dernières,

à l’origine d’une diminution de la densité de population, comme observée pour Wissant

et Helgoland (Araújo et al., 2016). Néanmoins, une hausse graduelle de la température

ainsi que l’augmentation des fréquences de vagues de chaleur (Filbee-Dexter et al., 2020)

peuvent représenter une sélection particulièrement drastique pour L. digitata, espèce

originellement adaptée à de basses températures (cf. Introduction). En effet, bien que les

sporophytes puissent survivre à des températures excédant légèrement 21°C, l’expérience

en jardin commun démontre la mortalité de tous les sporophytes après cinq jours à 23°C

(Liesner et al., 2020). Bien que les banques de gamétophytes permettraient de régénérer

la forêt d’algue (comme discuté dans le Chapitre 4, et récemment par Coleman et al.,

2020), le fait que leur fertilité soit contrainte au-delà de 18°C (Martins et al., 2017) jette

un doute sur cette possibilité.

Dans ces conditions, un changement de système de reproduction peut être avanta-

geux : une oogone fertile pourra laisser des descendants sans qu’aucune anthéridie proche

ne soit fertile en même temps. Néanmoins les parthénosporophytes de L. digitata excé-

dent rarement 5 à 6 cm (obs. personnelle) et sont associés à une longévité très courte

(Kain, 1979). Ainsi, l’apparition des spores diplöıdes comme observée par Oppliger et al.

(2014) à Quiberon peut être un autre moyen pour survivre dans ces conditions extrêmes.

En effet, l’autopolyplöıdie (duplication du génome entier qui ne découle pas d’une hybri-

dation) est généralement associée à une plus grande vigueur chez les plantes, bien que
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leur fertilité et leur taux de croissance semble affaibli (Sattler et al., 2016). Afin d’ap-

profondir l’émergence éventuelle de la parthénogenèse géographique chez L. digitata, il

semble important de continuer à étudier le devenir de ces gamétophytes diplöıdes en

laboratoire. En particulier, il serait intéressant d’étudier leur capacité à devenir fertile,

produire des gamètes, ou encore à former des parthénosporophytes comme observé chez

les espèce d’algue brune du genre Ectocarpus (Bothwell et al., 2010).

Le dernier paragraphe nous amène à un autre aspect étudié au cours de ma thèse,

dans lequel je me suis intéressée aux changements des systèmes de reproduction à travers

l’aire de distribution. Dans la partie empirique comme théorique, je me suis notamment

intéressée à l’indice FIS dans les différentes populations (partie empirique) ou à l’échelle

d’une métapopulation (partie théorique). Cet indice est largement utilisé dans la littéra-

ture empirique pour en déduire l’écart des fréquences alléliques par rapport à la panmixie

afin d’en tirer des conclusions sur le système de reproduction des individus. Cependant,

plusieurs complications découlent de l’utilisation de cet indice : un écart par rapport à

la panmixie peut être dû à la présence de sous-structure, ou encore à l’immigration et

dépend grandement du nombre d’allèles présents dans la population. Les analyses tempo-

relles (Chapitre 4) comme les suivis démographiques (Annexe S6) montrent l’importance

de réaliser une analyse temporelle conjointement aux analyses sur le nombre d’allèles, la

richesse allélique ou la proportion des locus à l’état homozygote/hétérozygote, pour en

déduire des informations sur le système de reproduction à partir de données génétiques.

La parthénogenèse géographique

Plusieurs hypothèses ont été proposées pour expliquer le maintien de systèmes de

reproduction distincts dans différentes zones de l’aire de distribution d’une même espèce.

Deux hypothèses sur la parthénogenèse géographique ont été explorées dans les chapitres

6 et 7 au moyen d’approches théoriques. Dans le premier modèle théorique, nous avons

considéré un environnement hétérogène dans l’espace mais constant dans le temps au

sein de chaque population. Dans le but de comprendre l’émergence de la parthénogenèse

géographique, nous avons distingué le centre des limites d’aire de distribution au niveau
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desquelles la densité des populations diminue. À partir de ce modèle, nous avons vu

qu’il était nécessaire que le déséquilibre de liaison soit positif en centre d’aire pour que

la reproduction sexuée y soit favorisée (un prérequis pour observer la parthénogenèse

géographique). En effet, lorsque le déséquilibre de liaison est positif, la recombinaison

va diminuer la variance génétique, à l’origine d’une augmentation de la valeur sélective

moyenne parmi les sexués (principe de réduction, comme discuté dans l’introduction ;

et voir Encadré 6 pour le lien entre variance génétique et déséquilibre de liaison). Dans

notre modèle, l’origine du déséquilibre de liaison est principalement causée par la dérive

génétique. Ce dernier résultat peut parâıtre contradictoire avec les modèles discutés

dans l’introduction. Cependant ce résultat provient du fait que l’effet de la sélection

stabilisante sur le déséquilibre de liaison est fonction de la quantité de variance génique

au sein de la population (Encadré 6), dont la valeur est amoindrie en présence de dérive

génétique (Chapitre 6). Bien que nous ayons tenté d’approfondir l’effet de la dérive

sur la variance génique à l’aide des modèles de diffusion (Encadré 3) appliquées sur

les équations de clines (Nagylaki, 1978), les équations devenant très vite compliquées,

l’observation de l’effet de la dérive a été effectuée à l’aide des simulations (Figure 3

de Fouqueau et Roze, 2021). La différence de valeur sélective entre sexués et asexués

reste néanmoins très faible en centre d’aire. Ainsi, la prise en compte de faibles effets du

système de reproduction agissant directement sur la valeur sélective prend rapidement le

dessus (Figure 8 de Fouqueau et Roze, 2021). Cependant ce modèle a permis de mettre

en évidence que le gradient environnemental peut éliminer le désavantage associé au sexe

qu’on trouve généralement dans les modèles de sélection stabilisante (à l’équilibre), et

met ainsi en lumière une situation dans laquelle les asexués sont associés à une variance

génétique plus élevée par rapport aux sexués, résultat rarement discuté dans les modèles

théoriques.

D’après ce premier modèle, la parthénogenèse géographique est observée lorsque des

mutants asexués maintenant des génotypes localement adaptés sont favorisés en limite

d’aire, alors que le sexe est maintenu en centre d’aire, par sélection directe (avantage in-

trinsèque des sexués) ou indirecte (qui reste faible dans ce modèle). Cependant, l’avantage
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des mutants asexués en limite d’aire reste souvent faible, et par conséquent le motif de

parthénogenèse géographique est maintenu dans des gammes de paramètres restreintes,

les asexués ou les sexués devenant majoritaires sur l’ensemble de l’aire de distribution

en dehors de ces gammes. Il pourrait toutefois être intéressant de prendre en compte

des facteurs plus réalistes pouvant favoriser la reproduction sexuée en centre d’aire (e.g.

changement de l’optimum phénotypique dans le temps). Ceci pourrait éventuellement

permettre la mise en place de la parthénogenèse géographique sur un plus grand éventail

de valeurs (notamment en ce qui concerne le coût du sexe, Figure 8 de Fouqueau et Roze,

2021).

Dans le deuxième modèle théorique, nous avons étudié l’effet de la dépression de

consanguinité (généralement attendue dans les populations marginales, cf. Introduction)

dans une population structurée sur le bénéfice de la reproduction asexuée. D’après les

résultats de ce modèle, nous avons constaté que pour des gammes de paramètres réalistes

(mutations délétères partiellement récessives, avec des coefficients de dominance, h, de

l’ordre de 0.2 - 0.3) la structuration spatiale désavantage la reproduction sexuée via l’effet

de la dépression de consanguinité (Figure 7.6 du Chapitre 7). Ce résultat va en faveur

de l’hypothèse proposée par Haag et Ebert (2004) sur la parthénogenèse géographique,

selon laquelle les asexués seraient avantagés dans les populations marginales présentant

un fort degré de structuration spatiale. Contrairement au modèle précédent (“Hypothèse

d’adaptation locale”), nous n’avons pas distingué le centre des limites d’aires. Néanmoins,

comme dans le modèle précédent, il est nécessaire qu’un autre mécanisme favorise et

maintienne la reproduction sexuée en centre d’aire de distribution pour expliquer le

maintien de la parthénogenèse géographique. Il serait intéressant d’explorer ce scénario

plus en détail en considérant une métapopulation avec un plus fort degré de structuration

au niveau des populations marginales (causé, par exemple, par des tailles de populations

plus faibles ou à des processus d’extinction-recolonisation).

Nous avons précédemment abordé l’étude d’Oppliger et al. (2014), dans laquelle

les auteurs suggèrent un phénomène de parthénogenèse géographique chez L. digitata,

suite à l’observation de spores diplöıdes dans une des populations marginales. Bien que
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cette hypothèse nécessite d’être validée, il est intéressant de faire le parallèle avec les

hypothèses que nous avons explorés. Pour que l’hypothèse étudiée dans le chapitre 6

puisse s’appliquer, il est nécessaire qu’il y ait un biais migrationnel du centre vers les

limites et qu’il existe une adaptation locale à travers l’espace. Bien que nous ayons pu

mettre en évidence l’adaptation locale face à la température à l’aide des expériences en

jardin commun (Chapitre 2), il ne semble pas qu’il y ait de biais migrationnel du centre

vers les limites (du moins au niveau de la limite Sud, Chapitre 3). Pour que l’hypothèse

étudiée dans le chapitre 7 puisse s’appliquer, il est nécessaire qu’il y ait une dépression

de consanguinité importante dans les populations marginales. Les suivis démographiques

effectués à Quiberon montrent que la richesse allélique ainsi que le FIS diminuent dans

le temps, suggérant une augmentation de l’homozygotie par fixation des allèles (Annexe

S6). De plus, la comparaison de la densité de spores entre Quiberon et deux autres

populations de la côte Nord montrent que la densité de spores est significativement plus

faible dans la population marginale (Oppliger et al., 2014), et les suivis sur l’âge des

individus montrent que la longévité des sporophytes à Quiberon ne va que rarement

au-delà de 3 ans, contrairement au site de Perharidy (Roscoff), au sein duquel nous

trouvons très fréquemment des individus de 3 à 4 ans (obs. personnelle). Bien que ces

résultats empiriques peuvent refléter un stress intrinsèque lié à la hausse de température,

ils pourraient également suggérer la présence de dépression de consanguinité. Il serait

donc intéressant d’obtenir des résultats plus détaillés sur la dépression de consanguinité

à Quiberon, en mesurant des traits liés à la valeur sélective chez des descendants issus de

différents types de croisements (Charlesworth et Willis, 2009). Outre le fait que ce type

d’expérience permettrait de valider ou non l’hypothèse sur la dépression de consanguinité

chez L. digitata, il permettrait également de valider ou non l’hypothèse selon laquelle les

cycles de vie haplo-diplontique représentent un moyen de purger les mutations délétères

s’exprimant durant la phase haplöıde (Otto et Marks, 1996).

Les travaux que j’ai effectué au cours de ma thèse ont permis de mettre en évidence

le fait que différents systèmes de reproduction peuvent être favorisés à travers les aires de

distribution. Au delà de ces travaux, l’étude sur la variation des systèmes de reproduction
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à travers l’espace nous emmène sur une perspective de mes travaux de thèse : l’expansion

des populations.

Perspectives

Les sujets relevant de la phylogéographie, des espèces invasives ou encore des effets

du changement climatique impliquent le déplacement de l’aire de distribution et donc

l’expansion des populations. Comprendre les processus écologiques et évolutifs qui se

déroulent durant les changements d’aires de distribution représente un enjeu important

sachant qu’ils s’opèrent déjà chez de nombreuses espèces (Parmesan et Yohe, 2003; Hill

et al., 1999). Dans le cadre du réchauffement climatique, il est clair que les déterminants

majeurs de la survie des espèces passent par une adaptation (comme nous l’avons longue-

ment étudié à travers les études sur la diversité génétique dans les chapitres empiriques),

ainsi qu’à la capacité des espèces à suivre leur niche écologique à travers l’espace (Burton

et al., 2010). Dans ce cadre, l’étude des conséquences des systèmes de reproduction sur

l’expansion des aires de distribution offre de nombreuses possibilités d’étude.

Dans le cadre de ma thèse, j’ai eu la possibilité d’aborder ce sujet par les simula-

tions effectuées dans le chapitre 6. Les résultats de simulations montraient que dans

les gammes de paramètres favorisant la parthénogenèse géographique, les asexués oc-

cupaient rapidement les fronts d’expansion de la population, diminuant grandement la

vitesse d’expansion du fait qu’ils s’adaptent moins rapidement (en accord avec Behrman

et Kirkpatrick, 2011). À partir de ces résultats, il serait possible de distinguer plusieurs

effets en lien avec les systèmes de reproduction. Tout d’abord, il serait intéressant de

prendre en compte l’avantage que confère la reproduction uniparentale pour coloniser

un nouveau milieu, en permettant aux individus de se reproduire en absence de par-

tenaire (assurance de reproduction). Cet effet pourrait être pris en compte au moyen

d’un modèle de simulation similaire à celui présenté dans le chapitre 6, dans lequel on y

distinguerait des individus mâles et femelles, plutôt que de considérer des individus her-

maphrodites. Cet effet permettrait sans doute d’augmenter la vitesse d’expansion chez

les asexués, se rapprochant alors des conclusions obtenus par Calvez et al. (2020). Une
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autre possibilité serait d’explorer l’évolution conjointe du système de reproduction et de

la dispersion, sachant la sélection accrue sur la distance de dispersion sur les fronts de

colonisations (Travis et Dytham, 2002; Phillips et al., 2008; Hughes et al., 2007; Burton

et al., 2010; Thomas et al., 2001). On pourrait par exemple considérer un modèle dans

lequel les propagules dispersifs pourraient être produits par un mode de reproduction

différent des propagules non-dispersifs (par exemple, dans de nombreuses espèces pou-

vant se reproduire de façon sexuée ou asexuée, les formes de dispersion sont produites

par reproduction sexuée, Gerber et Kokko, 2018).

Au delà des effets du système de reproduction que nous venons d’évoquer, il serait

important d’étudier les conséquences génétiques des systèmes de reproduction sur les

fronts d’expansion. Dans le cas où la reproduction asexuée est favorisée en limite d’aire

de distribution, on s’attend à une accumulation de mutations délétères puisque la dimi-

nution de la recombinaison à travers le génome réduit la taille efficace (Charlesworth,

2009). Il est donc attendu que l’effet de la dérive génétique soit plus forte parmi les

asexués, favorisant alors la fixation d’allèles délétères selon le processus du cliquet de

Muller. Dans ce cadre, Foutel-Rodier et Etheridge (2020) montrent que la vitesse d’ex-

pansion peut être grandement ralentie au fur et à mesure que le fardeau de mutation

augmente sur les fronts d’expansion occupés par des individus asexués : l’expansion dé-

pend alors des individus situés en centre d’aire de distribution - associés à un fardeau

de mutation plus faible - qui viennent occuper les fronts de colonisation par dispersion

depuis le centre d’aire. Pour étudier cet effet, nous pourrions imaginer un modèle de

trait quantitatif (tel que dans le Chapitre 6), auquel on pourrait ajouter des locus où se

produisent des mutations inconditionnellement délétères.

Outre les perspectives théoriques sur le lien entre système de reproduction et expan-

sion des populations, il serait intéressant d’étudier l’effet du changement climatique sur

l’aire de distribution de L. digitata. À l’Est de l’Atlantique, les travaux de Assis et al.

(2017) prédisent l’extinction des populations de L. digitata aujourd’hui situées depuis la

Bretagne jusque dans la Mer du Nord ; et l’expansion au niveau du Groenland jusqu’en

Sibérie d’ici à 2090 - 2100 (Figure 1 de Assis et al., 2017). Outre le fait qu’il semble
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important de continuer à suivre les populations situées en Bretagne pour pouvoir mieux

intervenir pour des aspects de conservation, la compréhension des processus intervenant

dans les habitats colonisés semblent également indispensable. Par exemple, les coeffi-

cients de marnage diminuant au fur et à mesure que l’on se rapproche du Pôle Nord,

la différence de zonation entre L. digitata et L. hyperborea diminue, pouvant conduire à

l’hybridation entre les deux espèces dont les conséquences restent encore à être étudiées.

Outre les aspects d’hybridation, les habitats nouvellement colonisés peuvent être déjà

occupés par d’autres espèces de laminaires (e.g. Hedophyllum nigripes), pouvant alors

contraindre l’expansion de L. digitata.
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Annexes S1

Figures et tableaux supplémentaires

de Neiva et al. (2020)
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Supplementary Table S1. Primer sequences and amplification details of amplified microsatellite 

markers. 
 

 Motif Primers 5’- 3’ 
Mg 

(mM) 

Ta 

(˚C) 

te 

(s) 

Cycles 

(n) 
Source 

Lo4-24 (TC)9 
F: ACGCTGTGGGTACAT 

R: CATTTTCTTTACCGCTATC 
2 50 45 

35X 
Coelho et 

al. 2014 

LoIVVIV-17 (ACC)16 
F: ATACTCCTGGGCCGGTTACT 

R: CGAGGGTGGGAGTAGTGGT 
2 60 45 

LoIVVIV-23 (AAC)14 
F: AGAAAAAGCCTGCCGTGAC  

R: CAGCCTGGAGCTTTCGAT   
2 60 45 

LoIVVIV-24 (GTT)17 
F: AAGTTTCGTCTCCGTTTCCTC 

R: TTAACGTTCGTGCACCGTAG 
2 60 45 

LoIVVIV-27 (CTGT)11 
F: GACTGCCCCTTTGATTTTGA 

R: AATGGTGTCTGACTTGGGTTG 
2 60 45 

LoIVVIV-28 (ATCC)16 
F: CACCAAGCTTGATTGGTTGA 

R: TCGTGAGGTTATCGTGGTGA 
2 60 45 

Ld148 

(CAA)3CAT(CA

A)6A(CGACAA)

2(CAA)7(CGA)2(

CAA) 

F: TGGCGTGTTCCCTGATATG 

R: TTTCTTGTCTAGGCCTCTCTGG 
2 TD60*/55 TD45/60 

TD5X/30X 
Billot et 

al. 1998 

Ld158 (AC)11 
F: CGACTAGAAGGGAGCGAGAA 

R: CGTTTTTGCGCCTAACGTAT 
2 TD60*/55 TD45/60 

Ld167 
(CAA)2CGA(CA

A)3CAG(CAA)6 

F: CGGACTCGATTTTAGCGATGGG 

R: TCGGAAGCACGTGTTCTGTAT 
2 TD60*/55 TD45/60 

Ld371 
(TTG)TG(TTG)1

3TTT(TTG)2 

F: TACATGCCTCGTGTCTTTTGTGCG 

R: AGGAAAAAGCGGTGCAGTATTA 
2 TD60*/55 TD45/60 

Ld531 
(ATT)8(CTT)3T(

CTT) 

F: TACTAACCCATTGTTTGTTGTGC 

R: CGACGTGGTCCTTGTTCTCATC 
2 TD60*/55 TD45/60 

Ld704 
(TC)12CC(TC)3(

TA)4AA…(TC)8 

F: GTCACAAGTAGGTGTTAAAAG 

R: CTGTGGTGTCTTTCGTCTCC 
2 TD60*/55 TD45/60 

Note:  

*TD: in the touchdown PCR cycles decreases 1ºC per cycle 

  



Supplementary Table S2. Calibration of the Roscoff and CCMAR genotyping data.  For each loci, the 

correspondence between called alleles in Roscoff and CCMAR data-sets is provided. In bold alleles 

scored in both populations in the calibration panel (23 individuals) that were used to determine the 

regression lines and extrapolate other alleles. In red extrapolated alleles present only in the 

populations genotyped at CCMAR.  

 
 Roscoff/final 

dataset CCMAR data-set 

Lo4-24 220 223 
Lo4-24 222 225 
Lo4-24 224 227 
Lo4-24 226 230 
Lo4-24 228 232 
Lo4-24 234   

LoIVVIV-17 102   
LoIVVIV-17 164 168 
LoIVVIV-17 174   
LoIVVIV-17 177   
LoIVVIV-17 180 183 
LoIVVIV-17 183 186 
LoIVVIV-17 186 189 
LoIVVIV-17 189 192 
LoIVVIV-17 192   
LoIVVIV-17 195   
LoIVVIV-23 207 207 
LoIVVIV-23 289 289 
LoIVVIV-23 292 292 
LoIVVIV-23 295   
LoIVVIV-23 298   
LoIVVIV-23 301 301 
LoIVVIV-23 304 304 
LoIVVIV-23 307 307 
LoIVVIV-23 310 310 
LoIVVIV-23 313 313 
LoIVVIV-23 316 317 
LoIVVIV-23 319   
LoIVVIV-24 298 302 
LoIVVIV-24 304   
LoIVVIV-24 307   
LoIVVIV-24 310 312 
LoIVVIV-24 313 315 
LoIVVIV-24 316 318 
LoIVVIV-24 319 322 
LoIVVIV-24 322 325 
LoIVVIV-24 325 328 
LoIVVIV-24 328   
LoIVVIV-24 331   
LoIVVIV-24 334   
LoIVVIV-24 337 339 
LoIVVIV-27 201 205 
LoIVVIV-27 205 208 
LoIVVIV-28 190   
LoIVVIV-28 194   
LoIVVIV-28 198 202 
LoIVVIV-28 202 206 
LoIVVIV-28 206 210 
LoIVVIV-28 210   
LoIVVIV-28 212 216 
LoIVVIV-28 214 218 
LoIVVIV-28 216 220 
LoIVVIV-28 218   
LoIVVIV-28 228 232 



Ld148 168 168 
Ld148 177   
Ld148 180   
Ld148 183   
Ld148 186 186 
Ld148 189 189 
Ld148 192 191 
Ld148 195 194 
Ld148 198 197 
Ld148 207 206 
Ld148 216 214 
Ld148 222   
Ld158 218   
Ld158 236   
Ld158 238 237 
Ld158 240 239 
Ld158 242 241 
Ld158 244 243 
Ld158 246 145 
Ld158 252   
Ld158 254 253 
Ld167 146   
Ld167 152 150 
Ld167 155   
Ld167 158 156 
Ld167 164 162 
Ld167 167   
Ld167 170 168 
Ld167 171   
Ld167 173 171 
Ld167 176 174 
Ld167 179   
Ld167 182 180 
Ld167 188 186 
Ld167 189 189 
Ld167 191   
Ld167 194 192 
Ld167 197 195 
Ld167 200 198 
Ld371 111   
Ld371 114   
Ld371 117 116 
Ld371 120 119 
Ld371 123 123 
Ld371 126 126 
Ld371 129 129 
Ld371 132 132 
Ld371 135 135 
Ld371 138 139 
Ld371 141 142 
Ld371 144 146 
Ld371 147 150 
Ld371 151 153 
Ld371 153 156 
Ld371 156 159 
Ld371 159   
Ld371 162   
Ld371 165   
Ld371 168   
Ld371 171   
Ld371 174 178 
Ld371 177   
Ld531 230   
Ld531 233 235 
Ld531 236 239 
Ld531 239 242 
Ld531 242 245 



Ld531 245 248 
Ld531 304   
Ld531 316   
Ld704 233   
Ld704 242   
Ld704 273 273 
Ld704 284   
Ld704 286 286 
Ld704 288 288 
Ld704 290 290 
Ld704 292 292 
Ld704 294 294 

 
  



Supplementary Table S3. Bottleneck results. Heterozygosity excess and mode-shift distribution 

analyses of bottleneck signature for each region of Laminaria digitata, based on multi-locus 

genotypes.  

 

Regional 

Population 

Loci with heterozygote excess Mode-shift 

distribution Expected Observed P* 

NW Atlantic 4.97 0 p=1.00 L-shaped 

N Europe 6.92 5 p=0.72 L-shaped 

Brittany 6.47 2 p=0.99 L-shaped 

* Wilcoxon test (one-tailed for H excess) 

 

  



Supplementary figures 
 

 
Supplementary Figure S1. Calibration of allele sizes between the Centro de Ciências do Mar (CCMAR) 

and Station Biologique de Roscoff (SBR) data-sets. a) Example (locus Ld167) of a linear regression of 

alleles amplified and size-scored independently in a representative sample of 23 individuals at CCMAR 

and SBR. b) Factorial Correspondence Analyses (FCA) plot based on uncalibrated genetic data (whole 

data-set). c) FCA based on calibrated genetic data (whole data-set). Note the CCMAR/SBR congruence 

of regional genetic pools in the calibrated plot. 

  



 

 
 

Supplementary Figure S2. “Best” number of genotypic clusters (k) in sampled Laminaria digitata 

according to multiple criteria. a) Exploratory principal component analysis (PCA), where individuals 

(dots) and populations (ellipses) are plotted within the orthogonal space defined by the first two PCA 

eigenvalues (inserts). b) ΔK Evanno’s criterion based on Structure results (1<K<13; 10 iterations each. 

c) The Bayesian information criterion (BIC) based on DAPC analyses. 

  



 
Supplementary Figure S3. Genetic discrimination of the NW Atlantic cluster. a) Density of individuals 

along the first discriminant function selected, clearly separating NW (red) from NE Atlantic (green and 

blue) samples, and b) alleles contributing the most to this discriminant function.   

  



 

 
 

Supplementary Figure S4. Heatmaps of pairwise differentiation between Laminaria digitata 

populations. Lighter tones indicate stronger genetic differentiation (Top: FST; Bottom: Jost’s D) data.  
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APPENDIX 

See Tables A1, A2, A3, A4, A5, A6, A7, A8

TA B L E  A 1   Results of generalized least squares models to examine variability of growth rates and maximum quantum yield of Laminaria 
digitata disks in the detailed time course of the heat stress experiment (Figures A1, A2)

Population Parameter

RGR Fv/Fm

numDF denDF F-value p-value numDF denDF F-value p-value

Spitsbergen Temperature 3 60 17.43 <.0001 3 72 46.35 <.0001

Time 4 60 72.81 <.0001 5 72 9.31 <.0001

Temperature × time 12 60 5.24 <.0001 15 72 14.78 <.0001

Tromsø Temperature 3 80 87.90 <.0001 3 96 8.87 <.0001

Time 4 80 778517.93 <.0001 5 96 45.61 <.0001

Temperature × time 12 80 29.20 <.0001 15 96 7.02 <.0001

Helgoland Temperature 3 80 159.35 <.0001 3 96 209.26 <.0001

Time 4 80 23.36 <.0001 5 96 9198.09 <.0001

Temperature × time 12 80 27.92 <.0001 15 96 7.47 <.0001

Roscoff Temperature 3 80 168.27 <.0001 3 96 15.32 <.0001

Time 4 80 22.71 <.0001 5 96 71.51 <.0001

Temperature × time 12 80 14.12 <.0001 15 96 12.45 <.0001

Quiberon Temperature 3 80 271.81 <.0001 3 96 14.08 <.0001

Time 4 80 813970892.83 <.0001 5 96 67.21 <.0001

Temperature × time 12 80 75.62 <.0001 15 96 4.34 <.0001

Notes: Fresh weight relative growth rates and maximum quantum yield Fv/Fm over all time points (T-5 (only Fv/Fm), T0, T3, T6, T8, T15) were tested 
against interactive effects of heat treatment and time for each population separately. Generalized least squares models were performed as described 
in the methods section, but without the fixed effect for population. Tested values are means of 2 per replicate (n = 5, n = 4 for Spitsbergen). numDF, 
numerator degrees of freedom; denDF, denominator degrees of freedom. Statistically significant values are indicated in bold text.

TA B L E  A 2   Results of generalized least squares models to examine variability of photoacclimation parameters of Laminaria digitata disks 
obtained via rapid light curves in the heat stress experiment (Figure A3)

Parameter numDF denDF

rETRmax Ik α

F-value p-value F-value p-value F-value
p-
value

Initial values 1 35 0.49 .4877 0.03 .8571 0.54 .4665

Population 4 35 2.32 .0760 2.25 .0831 0.39 .8149

Temperature 3 35 2.87 .0503 0.59 .6284 1.83 .1601

Population × temperature 12 35 1.59 .1413 1.38 .2197 1.04 .4390

Notes: Maximum relative electron transport rate rETRmax, saturation irradiance Ik, and photosynthetic efficiency α were tested against initial values 
as covariate and interactive effects of population and heat stress temperature treatment. n = 3, n = 2 for Spitsbergen. numDF, numerator degrees of 
freedom; denDF, denominator degrees of freedom. Statistically significant values are indicated in bold text.
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TA B L E  A 3   Results of generalized least squares models to examine variability of nonphotochemical quenching parameters of Laminaria 
digitata disks obtained via rapid light curves in the heat stress experiment (Figure A4)

Parameter numDF denDF

NPQmax E50 n

F-value p-value F-value p-value F-value p-value

Initial values 1 35 78.00 <.0001 8.60 .0059 0.47 .4980

Population 4 35 20.73 <.0001 4.73 .0037 2.07 .1063

Temperature 3 35 1.68 .1883 2.14 .1132 11.43 <.0001

Population × temperature 12 35 1.86 .0761 1.17 .3397 0.91 .5448

Notes: Maximum nonphotochemical quenching NPQmax, saturation irradiance E50, and sigmoidicity coefficient n were tested against initial values as 
covariate and interactive effects of population and heat stress temperature treatment. n = 3, n = 2 for Spitsbergen. numDF, numerator degrees of 
freedom; denDF, denominator degrees of freedom. Statistically significant values are indicated in bold text.
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TA B L E  A 6   p-values for linkage disequilibrium based on 7,920 permutations using FSTAT for each pair of markers and for each tested 
population of Laminaria digitata.

Spitsbergen Tromsø Bodø Helgoland Roscoff Quiberon All

Ld148 × Ld158 0.0601 NA 0.03169 0.72551 0.86768 0.24407 0.12702

Ld148 × Ld167 0.48548 0.22184 0.42841 0.39836 0.85303 0.08611 0.23763

Ld148 × Ld371 0.86351 0.67891 0.67071 0.97235 1.000 0.58561 0.95379

Ld148 × Ld531 0.25341 0.92727 0.03485 0.53889 0.86793 0.64343 0.53876

Ld148 × Ld704 0.63838 0.74798 0.42247 0.73977 0.99242 0.95783 0.99255

Ld148 × Lo454-23 0.57816 0.22096 0.30152 0.04836 0.46035 0.68763 0.15758

Ld148 × Lo454-24 0.64104 0.73687 0.28207 0.23068 0.92172 0.19432 0.56023

Ld148 × Lo454-17 NA 0.71098 0.11995 NA 0.67348 0.49886 0.61439

Ld148 × Lo454-27 0.89369 0.69785 0.36667 NA NA NA 0.63232

Ld148 × Lo454-28 0.22159 0.43359 1.000 1.000 0.68952 0.50316 0.50682

Ld148 × Lo4-24 0.03573 0.42323 0.42854 NA 0.54268 0.6423 0.32374

Ld158 × Ld167 0.86679 NA 0.76705 0.02525 0.64356 0.12525 0.29356

Ld158 × Ld371 0.15985 NA 0.69912 0.80833 0.52942 0.08106 0.25694

Ld158 × Ld531 0.00328 NA 0.18043 0.14495 0.9149 0.80038 0.05467

Ld158 × Ld704 0.4952 NA 0.42841 0.32866 0.43321 0.54899 0.45783

Ld158 × Lo454-23 0.02033 NA 0.65568 0.28081 0.50934 0.01995 0.01667

Ld158 × Lo454-24 0.87917 NA 0.64545 1.000 0.59116 0.01414 0.43258

Ld158 × Lo454-17 NA NA 0.06465 NA 0.22841 0.0178 0.00051

Ld158 × Lo454-27 0.19419 NA 0.71275 NA NA NA 0.22614

Ld158 × Lo454-28 0.19078 NA 1.000 0.20543 0.63182 0.65328 0.3702

Ld158 × Lo4-24 0.70341 NA 0.87551 NA 0.67866 0.20783 0.62247

Ld167 × Ld371 0.36174 0.00025 1.000 0.34293 1.000 0.3322 0.00455

Ld167 × Ld531 0.05758 0.56717 0.55909 0.04444 0.40821 0.97942 0.13775

Ld167 × Ld704 0.83005 0.60568 0.95101 0.2303 0.99886 0.00379 0.80126

Ld167 × Lo454-23 0.18662 0.69457 0.38965 0.05707 0.13788 0.26174 0.05972

Ld167 × Lo454-24 0.30391 0.91503 0.85732 1.000 0.71831 0.03157 0.51402

Ld167 × Lo454-17 NA 0.69116 0.33434 NA 0.79356 0.16944 0.3524

Ld167 × Lo454-27 0.92083 0.32462 0.25682 NA NA NA 0.58106

Ld167 × Lo454-28 0.34066 1.000 0.35177 0.49015 0.36124 0.86629 0.43093

Ld167 × Lo4-24 0.47664 0.32159 0.68194 NA 0.85593 0.09508 0.4077

Ld371 × Ld531 0.76705 0.26389 0.40669 0.72311 0.58157 0.36275 0.47146

Ld371 × Ld704 0.84331 0.36035 0.50631 0.46111 0.11136 0.25328 0.27121

Ld371 × Lo454-23 0.89356 0.8221 0.68662 0.1923 1.000 0.95732 0.84381

Ld371 × Lo454-24 0.83624 0.32134 0.31301 0.40543 0.94672 0.04836 0.29495

Ld371 × Lo454-17 NA 0.31957 0.77841 NA 0.84066 0.1779 0.3404

Ld371 × Lo454-27 0.35467 0.23144 0.92778 NA NA NA 0.45985

Ld371 × Lo454-28 0.4375 0.57008 0.60114 1.000 0.89609 0.0928 0.37576

Ld371 × Lo4-24 0.42058 0.2971 0.53636 NA 0.775 0.1327 0.22071

Ld531 × Ld704 0.81288 0.81149 0.12412 0.38674 0.15543 0.61932 0.36818

Ld531 × Lo454-23 0.07538 0.13788 0.54545 0.84091 0.11351 0.06641 0.03737

Ld531 × Lo454-24 0.19268 0.92639 0.82361 1,000 0.59975 0.55025 0.81225

Ld531 × Lo454-17 NA 0.84457 0.15303 NA 0.97071 0.49293 0.71755

Ld531 × Lo454-27 0.47929 0.31073 0.73043 NA NA NA 0.31742

Ld531 × Lo454-28 0.34861 1.000 1.000 1.000 0.30404 0.90366 0.75455

(Continues)
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Spitsbergen Tromsø Bodø Helgoland Roscoff Quiberon All

Ld531 × Lo4-24 0.52273 0.57109 0.19495 NA 0.12828 0.91831 0.5899

Ld704 × Lo454-23 0.50972 0.00947 0.53687 0.19646 0.44167 0.7471 0.13674

Ld704 × Lo454-24 0.4298 0.14419 0.69066 1.000 0.72083 0.80783 0.59609

Ld704 × Lo454-17 NA 0.68649 0.74924 NA 1.000 0.67487 0.92891

Ld704 × Lo454-27 0.11439 0.72702 0.63068 NA NA NA 0.41111

Ld704 × Lo454-28 0.24886 1.000 0.52702 1,000 0.44937 0.15909 0.32626

Ld704 × Lo4-24 0.70265 0.45909 0.84861 NA 1.000 0.67361 0.88182

Lo454-23 × Lo454-24 0.92702 0.65505 0.90543 0.65492 0.51919 0.31389 0.86705

Lo454-23 × Lo454-17 NA 0.4721 0.34811 NA 0.83005 0.6101 0.70707

Lo454-23 × Lo454-27 0.47083 0.65593 0.36629 NA NA NA 0.54091

Lo454-23 × Lo454-28 0.69482 0.72866 0.34167 0.06098 0.74419 0.9197 0.76465

Lo454-23 × Lo4-24 0.35202 0.8721 0.85316 NA 0.55833 0.36427 0.81338

Lo454-24 × Lo454-17 NA 0.21427 1.000 NA 0.96174 0.09684 0.32399

Lo454-24 × Lo454-27 0.23636 0.75164 1.000 NA NA NA 0.82412

Lo454-24 × Lo454-28 1,000 1,000 0.21465 1.000 0.89381 0.88232 0.96944

Lo454-24 × Lo4-24 0.11982 0.37437 0.07917 NA 0.40707 0.09482 0.02134

Lo454-17 × Lo454-27 NA 0.72412 1.000 NA NA NA 0.77513

Lo454-17 × Lo454-28 NA 1.000 1.000 NA 0.23914 0.63902 0.61717

Lo454-17 × Lo4-24 NA 0.6721 1.000 NA 0.1197 0.00745 0.05101

Lo454-27 × Lo454-28 0.02109 0.06742 1.000 NA NA NA 0.00303

Lo454-27 × Lo4-24 0.86869 0.84432 1.000 NA NA NA 0.98295

Lo454-28 × Lo4-24 0.51023 1.000 0.50189 NA 1.000 0.41717 0.70063

Notes: Microsatellite loci published for Laminaria digitata (Ld; Billot et al., 1998) and Laminaria ochroleuca (Lo; Coelho et al., 2014). The p-value after 
multiple testing correction for 5% nominal level is 0.000126. No linkage disequilibrium is significant in the dataset.

TA B L E  A 6   (Continued)
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TA B L E  A 7   Estimates of genetic diversity and deviation from random mating for each locus and each population of Laminaria digitata 
tested in this study.

Population Locus n Na AR Pa He Ho FIS

Spitsbergen Ld148 26 3 2.808 0 0.212 0.231 −0.110

Ld158 25 4 4 1 0.709 0.200 0.712

Ld167 26 5 4.802 1 0.714 0.615 0.121

Ld371 26 9 8.355 0 0.796 0.500 0.360

Ld531 26 3 2.966 1 0.520 0.308 0.396

Ld704 21 2 2 0 0.136 0.143 −0.077

Lo454-23 26 5 4.61 0 0.531 0.615 −0.182

Lo454-24 26 5 4.581 0 0.281 0.231 0.164

Lo454-17 26 1 1 0 0.000 0.000 #NV

Lo454-27 26 2 2 0 0.510 0.538 −0.077

Lo454-28 26 3 2.808 0 0.446 0.500 −0.144

Lo4-24 26 2 2 0 0.483 0.462 0.025

Tromsø Ld148 30 3 3 0 0.603 0.800 −0.350

Ld158 30 1 1 0 0.000 0.000 #NV

Ld167 30 4 3.883 1 0.274 0.300 −0.113

Ld371 30 9 8.456 1 0.793 0.367 0.530

Ld531 30 3 2.89 0 0.159 0.167 −0.068

Ld704 30 4 3.89 0 0.393 0.467 −0.209

Lo454-23 30 5 4.614 0 0.667 0.600 0.086

Lo454-24 30 4 3.976 0 0.444 0.500 −0.146

Lo454-17 30 2 2 0 0.398 0.400 −0.023

Lo454-27 30 2 1.976 0 0.097 0.033 0.649

Lo454-28 30 2 1.7 1 0.033 0.033 −0.017

Lo4-24 30 4 3.975 0 0.569 0.533 0.047

Bodø Ld148 32 4 3.963 1 0.634 0.438 0.299

Ld158 32 3 2.882 0 0.203 0.188 0.061

Ld167 31 8 7.664 2 0.839 0.839 −0.016

Ld371 31 15 12.946 1 0.871 0.613 0.285

Ld531 32 3 2.874 0 0.177 0.156 0.101

Ld704 32 5 4.884 1 0.684 0.688 −0.021

Lo454-23 32 6 5.538 0 0.635 0.313 0.500

Lo454-24 32 5 4.542 1 0.590 0.438 0.246

Lo454-17 32 2 1.656 0 0.031 0.031 −0.016

Lo454-27 32 2 1.999 0 0.173 0.188 −0.103

Lo454-28 32 2 1.656 0 0.031 0.031 −0.016

Lo4-24 32 3 2.963 0 0.549 0.594 −0.098

Helgoland Ld148 34 2 2 0 0.504 0.500 −0.008

Ld158 35 3 2.6 1 0.520 0.600 −0.169

Ld167 35 4 3.687 0 0.512 0.600 −0.189

Ld371 35 9 7.861 0 0.618 0.657 −0.078

Ld531 35 4 3.937 0 0.493 0.314 0.353

Ld704 35 2 2 0 0.487 0.457 0.048

Lo454-23 35 3 2.843 0 0.535 0.371 0.295

Lo454-24 35 2 1.6 0 0.029 0.029 −0.014

Lo454-17 35 1 1 0 0.000 0.000 #NV

Lo454-27 35 1 1 0 0.000 0.000 #NV

(Continues)
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Population Locus n Na AR Pa He Ho FIS

Lo454-28 35 2 1.6 0 0.029 0.029 −0.014

Lo4-24 35 1 1 0 0.000 0.000 #NV

Roscoff Ld148 28 7 6.678 2 0.782 0.750 0.023

Ld158 28 4 3.749 1 0.477 0.250 0.466

Ld167 28 7 6.718 2 0.727 0.643 0.100

Ld371 28 15 14.025 0 0.906 0.893 −0.003

Ld531 28 4 3.997 0 0.658 0.571 0.115

Ld704 28 4 3.691 0 0.475 0.429 0.081

Lo454-23 28 9 8.211 1 0.779 0.714 0.067

Lo454-24 28 4 3.737 1 0.410 0.286 0.290

Lo454-17 28 2 2 0 0.299 0.357 −0.217

Lo454-27 28 1 1 0 0.000 0.000 #NV

Lo454-28 28 2 2 0 0.249 0.214 0.125

Lo4-24 28 3 2.691 0 0.105 0.036 0.652

Quiberon Ld148 28 6 5.497 0 0.664 0.643 0.014

Ld158 28 3 2.941 0 0.257 0.143 0.434

Ld167 28 5 4.441 0 0.318 0.321 −0.031

Ld371 28 11 9.927 1 0.836 0.786 0.043

Ld531 28 4 3.737 0 0.497 0.500 −0.023

Ld704 28 3 2.75 0 0.408 0.321 0.199

Lo454-23 28 7 6.191 1 0.519 0.536 −0.050

Lo454-24 28 6 5 1 0.344 0.321 0.047

Lo454-17 28 4 3.999 1 0.603 0.607 −0.025

Lo454-27 28 1 1 0 0.000 0.000 #NV

Lo454-28 28 2 2 0 0.503 0.536 −0.084

Lo4-24 28 3 2.75 0 0.328 0.179 0.446

Notes: Locus, microsatellite loci published for Laminaria digitata (Ld; Billot et al., 1998) and Laminaria ochroleuca (Lo; Coelho et al., 2014); n, number of 
individuals for which the marker amplified; Na, number of observed alleles; AR, allelic richness standardized for equal sample size (21 individuals); Pa, 
number of private alleles per locus; He, expected heterozygosity; Ho, observed heterozygosity; FIS, fixation index (inbreeding coefficient) of individuals 
with respect to local subpopulation; #NV, no calculation of FIS in monomorphic loci. Note that in Helgoland, Roscoff and Quiberon, the locus Lo454-27 
is fixed while it is polymorphic for Spitsbergen, Tromsø and Bodø. This explains why this locus was not included in the study of Robuchon et al. (2014).

TA B L E  A 7   (Continued)

Tromsø Bodø Helgoland Roscoff Quiberon

Spitsbergen 0.422 0.344 0.468 0.338 0.444

Tromsø 0.293 0.582 0.466 0.520

Bodø 0.442 0.319 0.385

Helgoland 0.156 0.352

Roscoff 0.162

Notes: All p-values obtained with 300 permutations using FSTAT were 0.003 and therefore 
significant (the p-value corrected for multiple testing is .003).

TA B L E  A 8   Fixation index (FST) for each 
pair of the Laminaria digitata populations 
tested in this study
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F I G U R E  A 1   Relative growth rates (RGR) of Laminaria digitata disks from (a) Spitsbergen, (b) Tromsø, (c) Helgoland, (d) Roscoff, and (e) 
Quiberon over the heat stress experiment. Points represent growth rates between subsequent measuring days. Mean values ± SD (n = 5, 
for Spitsbergen n = 4). Points at day 0 represent growth over acclimation at 15°C, the end of the heat treatment at day 8 is marked with a 
vertical dotted line, and zero growth is marked with a horizontal dotted line. For statistical analysis, see Table A1.
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F I G U R E  A 2   Maximum quantum yield (Fv/Fm) of Laminaria digitata disks from (a) Spitsbergen, (b) Tromsø, (c) Helgoland, (d) Roscoff, and 
(e) Quiberon over the heat stress experiment. Mean values ± SD (n = 5, for Spitsbergen n = 4). End of the acclimation at 15°C and end of the 
heat treatment are marked with dotted lines. For statistical analysis, see Table A1.
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F I G U R E  A 3   Photoacclimation 
parameters of Laminaria digitata disks 
obtained via rapid light curves after 
acclimation at 15°C (day 0, empty circles) 
and after the heat treatment (day 8, 
colored points). (a) Maximum relative 
electron transport rate rETRmax (relative 
unit), (b) saturation irradiance Ik (µmol 
photons m−2 s−1), (c) photosynthetic 
efficiency α (rETR/µmol photons m−2 s−1). 
Mean values ± SD (n = 3, for Spitsbergen 
n = 2). Analyses of variance returned 
no significant differences between 
populations (indicated by lowercase 
letters) and temperatures (Table A2).
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F I G U R E  A 4   Nonphotochemical 
quenching parameters of Laminaria 
digitata disks obtained via rapid light 
curves after acclimation at 15°C (day 
0, empty circles) and after the heat 
treatment (day 8, colored points). (a) 
Maximum nonphotochemical quenching 
NPQmax (relative unit), (b) saturation 
irradiance E50 (µmol photons m−2 s−1), (c) 
sigmoidicity coefficient n (unitless). Mean 
values ± SD (n = 3, for Spitsbergen n = 2). 
Significant differences between mean 
population responses are indicated by 
lowercase letters (Table A3; Tukey tests, 
p < .05).
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F I G U R E  A 5   ΔK (Evanno et al., 2005) plotted against K, 
associated with K = 2 to K = 5 obtained with Structure Harvester 
during the analysis of genetic structure of Laminaria digitata 
populations
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APPENDIX  

 

Table S1. Pairwise Fst values calculated according to the method of Weir and Cockerham (1984) using GENETIX (below the diagonal) and their significance calculated with 1000 permutations using the same software (above the diagonal).  

 

  



 

Table S2. Habitat discontinuity estimated by the proportion of the geographic distance occupied by rocky substrata (values are the same below and above the diagonal). The colour scale illustrates whether the proportion gets near to 1 (red, no habitat 

discontinuity) or 0 (blue, maximum habitat discontinuity).  

 

  



Table S3. Average probability of connectivity between the release area (column) and recruitment area (row). This probability is averaged between the results obtained for 2014 and 2015.  The colour gradient indicates when the probability tends towards 

1 (green) or 0 (gray). 

 

 

 

  



Table S4. Average duration (in hours) of connectivity between the release area (column) and recruitment area (row). This time is averaged between the results obtained for 2014 and 2015.  

 

 

  



 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure S1. Allelic frequency from the Southern (left hand side of the figures) towards the Northern (right hand side of the figures) populations. The numbers correspond to different alleles observed at each marker. A. 

For marker Ld148, B. For marker Ld371.  

 

 

Figure S2. Cross entropy result obtained in the LEA analyses, using α = 100. The number of genetic clusters that minimize the cross-entropy criterion is K = 5. 

A B 
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Table S4.1 – Proportions des populations présentant des allèles privés (Pa) parmi les
populations marginales/isolées (“autres”) et parmi les population centrales pour chaque
pas de temps.

 T1 (centrales) T1 (autres) T2 (centrales) T2 (autres) T3 (centrales) T3 (autres) 

Nb pop avec Pa 
/ Nb tot pops 4 / 8 1 / 3 6 / 12 2 / 7 7 / 8 3 / 5 
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“Development of tools to rapidly identify cryptic species and characterize their genetic diversity in different European 

kelp species”  

Journal of Applied Phycology 

Stéphane Mauger, Louise Fouqueau, Komlan Avia, Lauric Reynes, Ester A. Serrao, João Neiva & Myriam Valero. 

 

Corresponding author:  Stéphane Mauger  

Roscoff Marine Station 

stephane.mauger@sb-roscoff.fr 

 

Table S1  Geographical location of the populations used in the study and sample size (n) including the wide  
scale and the single population sampling. 

 

Species Populations n Latitude (N) Longitude (W) 

     
Laminaria digitata Stubhallet, Norway* 13 79.2013 11.7767 

 Hansneset, Norway* 25 79.0111 12.1900 
 Hvammur, Iceland 1 65.4827 -22.4008 

 Tjarno, Sweden 1 58.8811 11.1056 

 Clachan, Scotland 1 56.3171 -5.5832 
 Frederiksborg, Denmark 1 56.0436 12.6267 

 Londonderry, Irland 1 55.2525 7.6186 

 Helgoland, Germany 1 54.1779 7.8926 

 Treaddur, Wales 1 53.2786 -4.6236 

 Wissant, France 1 50.9036 1.6712 

 Plymouth, United Kingdom 1 50.3150 -4.0836 

 Roscoff, France 32 48.7275 -4.0079 

 Saint Malo, France 1 48.6967 -1.9186 

 Ouessant, France 1 48.4506 -5.0958 
 Quiberon, France 1 47.4700 -3.0914 

 Halifax, Canada 1 44.4936 -63.9186 

 Bar Harbor, USA 1 44.3894 -68.1977 
Laminaria hyberborea Forsøl, Norway 1 70.7214 23.8131 

 Maskar, Sweden 1 58.8539 10.9772 

 Lon Liath, Scotland 1 56.9828 -5.8433 
 Helgoland, Germany 1 54.1779 7.8926 

 Pembrokeshire, Wales 1 51.6850 -5.1138 

 County Cork, Irland 1 51.4739 -9.5124 
 La Hague, France 1 49.6900 -1.9365 

 Roscoff, France 32 48.7289 -4.0079 

 Landéda, France 1 48.6158 -4.6037 
 Camaret-sur-Mer, France 1 48.2881 -4.6000 

 Quiberon, France 1 47.4700 -3.0914 

 Le Croisic, France 1 47.2536 -2.6350 
 Moledo, Portugal 1 41.8349 -8.8763 

Laminaria ochroleuca Ile-de-Bréhat, France 1 48.8330 -3.0077 

 Ile pigued, France 1 48.7329 -3.9704 

 Landéda, France 16 48.6158 -4.6037 

 Ile-Molène, France 1 48.3936 -4.9527 

 Le Conquet, France 1 48.3582 -4.7812 
 Ile-de-Sein, France 1 48.0326 -4.8348 

 Ile-des-Glénan, France 1 47.7213 -4.0000 

 São Bartolomeu do Mar, Portugal 1 41.5716 -8.7997 
 Ericeira, Portugal 1 38.9619 -9.4205 

 El Jadida, Morocco 1 33.2519 -8.4969 

 Essaouira, Morocco 1 31.4952 -9.7902 

Laminaria rodriguezii Cap Camarat, France 2 43.1666 6.7333 

 Banc Magaud_1, France 16 43.0333 6.5833 

 Banc Magaud_2, France 2 43.0333 6.5833 
 Bonifacio, France 2 41.3491 9.3166 

Laminaria pallida Swakopmund, Namibia 11 -22.6724 14.5221 

Hedophyllum nigripes  Spitzbergen, Norway 8 78.9480 11.8849 
 Stubhallet, Norway* 5 79.2013 11.7767 

 Hansneset, Norway* 9 79.0111 12.1900 
 

The populations in bold correspond to those used to examine the within populations polymorphism. 

The populations with * correspond to those used to test the primer combinations on specimens from the same  
site in which L. digitata and H. nigripes species co-occurred in sympatry.  
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Table S2  Removed contigs from the draft assembled  
genome that contained published markers 

 

Locus Contigs no. Study 

   
Ld1_124 10005 Billot et al 1998 

Ld2_148 7906 Billot et al 1998 

Ld2_158 4964 Billot et al 1998 
Ld2_167 506 Billot et al 1998 

Ld2_225 45649 Billot et al 1998 

Ld2_357 48816 Billot et al 1998 
Ld2_371 74542 Billot et al 1998 

Ld2_520 79664 Billot et al 1998 

Ld2_531 22811 Billot et al 1998 
Ld2_704 6665 Billot et al 1998 

Lo4_24 8468 Coelho et al 2014 

LoIVVIV_10 4477 Coelho et al 2014 

LoIVVIV_13 2387 Coelho et al 2014 

LoIVVIV_15 52998 Coelho et al 2014 

LoIVVIV_16 10622 Coelho et al 2014 
LoIVVIV_17 6887 Coelho et al 2014 

LoIVVIV_23 4727 Coelho et al 2014 

LoIVVIV_24 19992 Coelho et al 2014 
LoIVVIV_27 56090 Coelho et al 2014 

LoIVVIV_28 51886 Coelho et al 2014 

AW401303 59231 Brennan et al 2014 
CN466672 12546 Brennan et al 2014 

CN467658 5588 Brennan et al 2014 

 
 

 

 
 

 

Table S3  Steps involved in the selection of L. digitata microsatellite markers, with the percentage of loci with specific motif types (Di-, Tri-, Tetra- 
and Pentanucleotide) associated to each step. 

 

Reduction step Di Tri Tetra Penta 
Number of retained 

loci  
      

SPUTNIK output 33,861 (11.1%) 151,588 (49.6%) 54,408 (17.8%) 65,789 (21.5%) 305 646 

Primer3 output 30,900 (11.3%) 138,604 (50.7%) 49,062 (18%) 54,665 (20%) 273 231 
Unique loci with "N" base removed 8,792 (15.7%) 25,672 (45.8%) 10,353 (18.5%) 11,217 (20%) 56 034 

Final selection (highest number of repeats) 16 (17.7%) 32 (33.3%) 32 (33.3%) 16 (17.7%) 96 

Positive amplification 4 (10.8%) 13 (35.1%) 12 (32.4%) 8 (21.6%) 37 
PCR product of the expected size and polymorphic  3 (15%) 7 (35%) 6 (30%) 4 (20%) 20 

over species range distribution      

Rate of success to obtain polymorphic marker 3/16 (18.8%) 7/32 (21.9%) 6/32 (18.8%) 4/16 (25%) 20/96 (20.8%) 
 

The percentage of loci with specific motif types is also presented for each step of the selection process. 

Di, loci with dinucleotide repeat motifs; Tri, loci with trinucleotide repeat motifs; Tetra, loci with tetranucleotide repeat motifs and Penta, loci with 

pentanucleotide repeat motifs. 
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Table S4  Technical information concerning the 17 microsatellite primers selected from L. digitata genome, which were not retained because they 
were monomorphic (Na=1) 

 

  Contigs   Repeat     MgCl2   Size   

Locus  Source no. Primers sequences (5'-3') motif Dye Ta (°C) (mM) Na range (bp) 
          

Ld19_007 This study 24030 F: GTGTTGGTGTTGATGCGAAG (TC)45 VIC 68 ↓ 58 2.0 1 167 

   R: ACAGATACAGGCGGGACAAA       

Ld19_018 This study 70736 F: GGTCCAGTCAAAGCACGG (AAGGC)16 VIC 68 ↓ 58 2.0 1 148 

   R: CTTATGTCGCCCAGCCTCT       

Ld19_022 This study 34069 F: GACACAACCCAACCCAACC (AACAC)24 NED 68 ↓ 58 2.0 1 196 

   R: GCCTAATAACACGGGCTCA       

Ld19_026 This study 17071 F: CGTGTTGTGTTATGCTGTGTTG (TTGTG)42 PET 68 ↓ 58 2.0 1 320 

   R: CGTTATGTCGGTCCTTCACCT       

Ld19_029 This study 22583 F: CAAACCATACCATACCACACCA (ACCAT)65 FAM 68 ↓ 58 2.0 1 381 

   R: GATGTTCCACGACACCTTCAC       

Ld19_035 This study 65710 F: AGTGGTGTGGTGGTTAGATGG (TCCC)16 NED 68 ↓ 58 2.0 1 143 

   R: GAGGGTAGGGAGGGATGG       

Ld19_040 This study 15190 F: CACCAAACCCAAGACAGGTAA (GTCC)4 NED 68 ↓ 58 2.0 1 152 

   R: CGTAAACCGTAAACTGGCGTAA      

Ld19_041 This study 523 F: CTTGGGTTTCTTGCTTGGTTT (TGCT)26 PET 68 ↓ 58 2.0 1 193 

   R: GCGAGTGAGTGAGTGAGT       

Ld19_045 This study 28907 F: GATGGATGGATGGATGGGT (GATT)24 PET 68 ↓ 58 2.0 1 196 

   R: TAGGCGACCAAGGAGTAACA       

Ld19_046 This study 51189 F: CGTGGAACTAACGCTTGCC (ACCC)24 PET 68 ↓ 58 2.0 1 159 

   R: CGAAACGATGAGAGCAGGT       

Ld19_050 This study 45250 F: CTGGAGACGGGAGCGAGA (TTGA)52 FAM 68 ↓ 58 2.0 1 286 

   R: GCGTGATTTGCTTACGAG       

Ld19_068 This study 4762 F: ATTGGCGGTGGCGGTGATG (GGT)26 PET 68 ↓ 58 2.0 1 149 

   R: GCAGCAAGAGCAGCAAGAG       

Ld19_070 This study 4834 F: CAACAACACCACAACCATCAC (CAC)25 VIC 68 ↓ 58 2.0 1 139 

   R: ACGGGAAATACAGCAGGACA       

Ld19_075 This study 1337 F: CTGCTGCTGTTGCTGTTG (AGT)41 FAM 68 ↓ 58 2.0 1 197 

   R: CTCTCGGAACGACGAACGA       

Ld19_079 This study 24310 F: ATCTGCTTCTGTGGCGAG (CAC)38 VIC 68 ↓ 58 2.0 1 175 

   R: TTCGGACAACTACAATGAGGG       

Ld19_085 This study 40040 F: TCGTGGGTCCTATTTACTATTT (CTA)69 VIC 68 ↓ 58 2.0 1 273 

   R: ATTACTGTGGGTGTGGCAG       

Ld19_088 This study 15109 F: TACTGGACCTCACGATTGGTT (GCA)4 VIC 68 ↓ 58 2.0 1 225 

   R: CTGCTTCTACTCCTGCTGCC       
 

F, forward primer (labeled with fluorescent dye); R, reverse primer; Ta, annealing temperature (start T (°C) ↓ final T (°C)) 

and MgCl2 concentration used for PCR (mM). 
Na number of alleles, observed size range in base pairs (bp). 

 

 
 

 

 
 

Table S5  Expected sizes of PCR products for rapid species  

identification 
 

 PCR 1 PCR 2 PCR 2 

 (bp) (bp) (bp) 
    

L. digitata 386 345 601 

L. hyperborea 574 166 601 
H. nigripes 144 - 601 

L. ochroleuca - - 601 
 

Expected size fragment in base pairs (bp) with positive  

control. 
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Introduction

Comme nous l’avons déjà exposé dans les différents chapitres, nous nous attendons à

un plus fort effet de la dérive génétique dans les populations marginales par rapport aux

populations situées en centre d’aire de distribution. Cet effet peut s’accompagner d’une

augmentation de la dépression de consanguinité dans les populations marginales, qui peut

favoriser la mise en place de la parthénogenèse géographique (cf. Chapitre 7). En effet, la

reproduction asexuée, en évitant la reproduction entre apparentés peut diminuer l’effet de

la dépression de consanguinité et éventuellement favoriser la persistance des populations

en limite d’aire. Chez les algues brunes, il existe relativement peu d’études ayant montré

des changements de systèmes de reproduction en limite d’aire de distribution. Chez Fucus

vesiculosus, espèce se reproduisant sexuellement dans la majeure partie de son aire de

distribution, Tatarenkov et al. (2005) ont montré dans les populations de la mer Baltique

dont l’habitat est caractérisé par une très faible salinité, un mode de reproduction clonal

atypique. De même, Hoshino et al. (2021) ont récemment démontré la mise en place

de la parthénogenèse géographique chez une autre espèce d’algue brune, Scytosiphon

lomentari. Chez L. digitata, Oppliger et al. (2014) ont mis en évidence une altération

du mode de reproduction sexuée dans la population de Quiberon, située en limite Sud

de son aire de distribution. En effet, après avoir récolté une trentaine d’individus sur

le terrain dans trois populations le long des côtes Bretonnes, les auteurs ont montré

que la majorité des sporophytes produisait des spores non réduites (diplöıdes) dans la

population de Quiberon alors que tous les sporophytes (à l’exception d’un) provenant

des autres populations produisaient des spores haplöıdes. De plus, par des suivis du

développement des spores en laboratoire, les auteurs ont pu mettre en évidence que

les spores diplöıdes se développaient en gamétophytes diplöıdes dont la morphologie est

comparable aux gamétophytes haplöıdes.

Il existe trois mécanismes pouvant expliquer cette non réduction des spores (1) l’au-

tomixie correspondant à la fusion des produits de première ou deuxième division de la

méiose, entrainant une diminution de l’hétérozygotie, (2) l’apomixie se traduisant par
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des génotypes identiques aux génotypes parentaux et (3) l’endomitose correspondant

à un doublement du génome haplöıde permettant de conserver l’hétérozygotie (Figure

7). Après génotypage des gamétophytes, Oppliger et al. (2014) observent que les ga-

métophytes diplöıdes sont principalement homozygotes, et concluent que le mécanisme

impliqué serait l’automixie. En parallèle, ces auteurs montrent que la production de

spores est relativement réduite dans cette population en limite d’aire mettant en doute

quant au devenir de cette population.

L’objectif de cette étude était de comparer l’importance de la dépression de consan-

guinité dans la population de Quiberon (située en limite d’aire) par rapport à la po-

pulation de Perharidy (située près de Roscoff, centre d’aire). Ceci a été effectuée en

comparant la structure génétique entre les premiers stades de recrutement (recrues) et

entre les adultes. Ces analyses ont été effectuées sur deux intervalles de temps, afin de

tester si la population de Quiberon montrait une plus grande instabilité démographique.

Matériels et méthodes

Provenance des échantillons

Les échantillons étudiés proviennent de deux sites : un situé en limite d’aire de dis-

tribution (Quiberon) et un situé en centre d’aide de distribution, à proximité de Roscoff

(Perharidy). Sur ces deux sites, des suivis démographiques ont été effectués en 2011 et

2018 à l’aide de quadrats fixes de 25cm2 permettant de délimiter la zone de prélève-

ment. Ces suivis avaient pour but de comparer la démographie et la recolonisation entre

les deux sites. L’emplacement de chaque quadrat était retrouvé à l’aide d’un système

de visses et de bagues fixées dans la roche, et la totalité des individus se trouvant à

l’intérieur des quadrats a été prélevée à la fin du suivi.

Différenciation entre classes d’âge

À partir de ces échantillons, nous avons distingué deux classes d’âge (recrues et

adultes) selon la taille des individus (Figure ??) : les individus mesurant moins de 5cm
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de long ont été considérés comme des recrues (i.e. individus de moins d’un an) ; tandis

que les individus de plus de 5cm ont été considérés comme des adultes. Lors des suivis,

un morceau de thalle d’environ 1cm2 a été découpé à l’aide d’un emporte-pièce dans la

zone méristématique chez les adultes, tandis que l’ensemble du sporophyte a été prélevé

pour les recrues. Les échantillons récoltés ont ensuite été conditionnés dans des sachets

contenants des gels de silice dans le but de les déshydrater et ainsi mieux les conserver.

Extraction ADN et génotypage

Avant l’extraction de l’ADN, l’identification des individus a été validée à l’aide de la

méthode rapide développée dans le chapitre 5. Les méthodes d’extraction, d’amplification

des microsatellites, de lecture et de correction sont identiques au chapitre 5. Tous les

échantillons ont été génotypés à l’aide de 17 marqueurs (6 marqueurs précédemment

développés par Billot et al. (1998), 3 par Brennan et al. (2014) et 7 développés dans le

chapitre 5). Après identification des individus, et en conservant seulement les individus

avec au maximum un marqueur pour lequel les données étaient manquantes (parmi le

17 marqueurs utilisés), 594 individus ont été retenus pour les analyses.

Analyse des indices de diversité, de système de reproduction et de la structure

génétique

Dans le but de comparer la diversité génétique et le système de reproduction parmi

les adultes et les recrues, nous avons regroupé les quadrats par période d’échantillonnage

au sein de chaque site. Pour les estimateurs de diversité génétique, nous avons utilisé : Na

(nombre d’allèles par locus) et He (hétérozygotie attendue) calculés à l’aide du logiciel

GENETIX (Belkhir et al., 2004) ainsi que Ar (richesse allélique) à l’aide du logiciel

FSTAT (Goudet, 2001). Deux estimateurs du système de reproduction ont été calculés :

le FIS qui mesure l’écart par rapport à la panmixie, a été calculé selon la méthode de

Weir et Cockerham (1984) sur le logiciel GENETIX ; et un indice de déséquilibre de

liaison multilocus, r̄d, calculé avec le logiciel Multilocus (Agapow et Burt, 2001). Leur

significativité a été testé à l’aide de 1000 permutations avec les logiciels respectifs. La
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différenciation génétique entre chaque paire de population a été estimée à l’aide de l’indice

FST , calculé selon la méthode de Weir et Cockerham (1984) avec le logiciel GENETIX

et leur significativité a été testée à l’aide de 1000 permutations.

Analyses statistiques

Afin de tester l’effet du site, l’effet de la période d’échantillonnage et l’interaction

site*(période d’échantillonnage) sur les indices de diversité He et Ar estimés chez les

adultes, nous avons effectué une analyse de variance à deux facteurs croisés à l’aide du

logiciel MINITAB (Version 19 ; 2020.2.0). Afin de tester les différences de FIS entre stades

(adultes et juvéniles), entre sites et entre périodes d’échantillonnage, nous avons effectué

une analyse de variance à trois facteurs qui a également permis de tester les trois d’inter-

actions : stades*sites, stades*(période d’échantillonnage) et sites*(période d’échantillon-

nage) à l’aide du logiciel MINITAB. Les comparaisons multiples de moyennes ont été

effectuées à l’aide de la méthode de Tukey.

Résultats

Diversité génétique et système de reproduction

Les indices sont donnés dans le Tableau S6.1. Quelle que soit la période considérée,

les adultes de la population de Quiberon sont associés à des valeurs de He plus faibles

que celles observées pour Perharidy (p = 0.042). Cependant, nous n’avons pas observé

de différence significative pour l’indice Ar entre les deux populations (p = 0.232). Quel

que soit l’indice de diversité génétique, la date d’échantillonnage n’apparait pas comme

significative (p = 0.545 pour He et p = 0.374 pour Ar).

Système de reproduction et comparaison adultes/recrues

D’après les résultats des tests de permutations, toutes les valeurs de FIS apparaissent

comme significativement supérieures à zéro (i.e. déficit en hétérozygotes, cf. Tableau

S6.1). Cependant, l’effet de la classe d’individus (recrues ou adultes) n’apparait pas
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Figure S6.1 – Tableau avec les résultats sur les indices de diversité génétique et le FIS

calculés pour les adultes et recrues, échantillonnés à Quiberon et Perharidy en 2011
et 2018. Pour chaque indice (Na, Ar, He, FIS), la moyenne et l’erreur standard (SE)
sont donnés. N correspond au nombre d’individus utilisé dans les analyses. # : indice
calculé sur l’ensemble des populations avec 33 individus par population. ∗ ∗ ∗ lorsque les
valeurs apparaissent significativement différentes de zéro (p < 0.001) d’après le résultat
des permutations effectuées sur GENETIX.

   N  Na Ar# He Fis 
Perharidy Adultes 2011 95 Moyennes 11,647 9,026 0,680 0,119*** 
    SE 1,118 3,57 0,037 0,025 
  2018 51 Moyennes 10,11 9,072 0,683 0,259*** 
    SE 0,94 3,293 0,031 0,040 
 Recrues 2011 47 Moyennes 10,235 9,310 0,685 0,240*** 
    SE 0,885 3,205 0,034 0,040 
  2018 73 Moyennes 10,647 8,807 0,657 0,199*** 
    SE 0,974 2,994 0,032 0,039 
Quiberon Adultes 2011 68 Moyennes 10,824 8,793 0,619 0,225*** 
    SE 1,189 3,770 0,043 0,032 
  2018 65 Moyennes 8,647 7,145 0,557 0,098*** 
    SE 1,272 4,082 0,059 0,029 
 Recrues 2011 161 Moyennes 12,882 8,000 0,619 0,173*** 
    SE 1,266 2,831 0,043 0,036 
  2018 34 Moyennes 7,059 7,011 0,568 0,101*** 
    SE 0,615 2,522 0,053 0,056 

 

comme significatif dans les valeurs de FIS (Test de Tukey, p = 0.881). Les résultats de

l’ANOVA suggèrent qu’en moyenne, le FIS est plus élevé à Perharidy qu’à Quiberon (p =

0.047). Comme attendu d’après les résultats du chapitre 4, nous observons une plus forte

variation temporelle dans la population de Quiberon (interaction date*site : p = 0.01)

que dans celle de Perharidy. De plus, bien que les valeurs du FIS semblent globalement

stable dans le temps, une interaction date*site est observée. En effet, nous constatons

une diminution du FIS dans le temps uniquement dans le site de Quiberon. Les résultats

sur le FIS sont confirmés par l’analyse du déséquilibre de liaison multilocus (Tableau

S6.2). En effet, toutes les valeurs de r̄d sont significativement positives à l’exception de

la dernière période à Quiberon. Tout comme pour le FIS , aucune différence majeure n’est

observée pour cet indice entre adultes et recrues.
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Figure S6.2 – Déséquilibre de liaison multilocus (r̄d) calculé à l’aide du logiciel Multilocus
pour chaque population, chaque période d’étude et chaque classe d’âge. ∗ ∗ ∗ lorsque les
valeurs apparaissent significativement différentes de zéro (p < 0.001) d’après le résultat
des permutations effectuées sur Multilocus.

 Perharidy Quiberon 
 2011 2018 2011 2018 
Adultes 0.0169*** 0.0236*** 0.0438*** 0.0002 
Recrues 0.0263*** 0.0190*** 0.0678*** 0.0053 

 

Figure S6.3 – Différenciation génétique entre populations, classes d’âge et périodes
d’échantillonnage, calculée à l’aide de l’indice FST calculé selon la méthode de Weir
et Cockerham (1984) sur GENETIX. Toutes les valeurs apparaissent comme significati-
vement différentes de 0 selon le test de permutations (1000) effectué sur le même logiciel.
Les populations : Per correspond à Perharidy, Qui à Quiberon ; dates : 2011 et 2018 et
les stades : A correspond aux adultes et R aux recrues.

 Per2011A Per2011R  Per2018A Per2018R Qui2011A Qui2011R Qui2018A 
Per2011A 0.000       
Per2011R 0.021 0.000      
Per2018A 0.009 0.021 0.000     
Per2018R 0.008 0.026 0.009 0.000    
Qui2011A 0.044 0.013 0.040 0.047 0.000   
Qui2011R 0.050 0.015 0.045 0.052 0.005 0.000  
Qui2018A 0.077 0.030 0.073 0.081 0.014 0.011 0.000 
Qui2018R 0.070 0.027 0.068 0.075 0.011 0.008 0.010 

 

Différenciation génétique

Les valeurs de FST entre paires de populations et classes d’âge sont données dans le

Tableau S6.3. Toutes les valeurs sont significativement supérieures à zéro d’après les tests

de permutations. La différenciation intra-sites entre dates d’échantillonnage (en bleu) ou

entre classes d’âge (en vert) est généralement plus faible que la différenciation inter-sites

(rouge). Nous pouvons constater qu’il existe une différenciation génétique beaucoup plus

élevée entre adultes et recrues dans la population de Perharidy 2011.
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Discussion

Les résultats découlant de cette étude permettent de confirmer que la population

en limite d’aire est associée à une diversité génétique plus faible qu’en centre d’aire de

distribution (tel qu’observé dans les chapitres 2, 3 et 4). Les résultats permettent égale-

ment de mettre en évidence un fort déficit en hétérozygotes ainsi qu’un fort déséquilibre

de liaison au sein des deux populations (Tableau S6.1). Contrairement à l’étude effec-

tuée par Oppliger et al. (2014), nous avons pu identifier que le départ par rapport à la

panmixie était plus important dans la population de Perharidy que dans la population

de Quiberon. Ceci peut provenir du fait que dans le cadre de cette étude, nous avons

regroupé les données génétiques obtenus à partir d’échantillons récoltés dans différents

quadrats séparés de plusieurs mètres. Ainsi, à partir de ces résultats, il est difficile de

distinguer l’effet de la sous-structure de l’effet de la consanguinité dans le départ par

rapport à la panmixie dans les deux populations. Afin de mieux distinguer ces deux ef-

fets, il serait intéressant d’effectuer des mesures de valeur sélective parmi les descendants

obtenus à partir de différents types de croisements, dans le but d’identifier des effets de

dépression de consanguinité. Bien que la valeur de FIS ne diffère pas significativement

entre classes d’âges, il est intéressant de constater que le FIS diminue dans le temps au

sein de chaque classe d’âge à Quiberon (chez les adultes, le FIS passe de 0.225 à 0.098 ;

chez les recrues le FIS passe de 0.173 à 0.101). Une diminution du FIS dans le temps

semble contraire aux attendus d’une augmentation de la consanguinité dans la popu-

lation marginale. Néanmoins ce résultat pourrait être lié au fait que le nombre d’allèle

diminue dans le temps au sein de cette population (pour l’indice Na et Ar, Tableau

S6.1), ce qui pourrait indiquer la fixation de certains allèles, expliquant alors la dimi-

nution du FIS dans le temps ; ou encore à un biais d’échantillonnage, dans le cas où

l’échantillonnage n’a pas été effectué de la même manière aux deux périodes. Au sein de

la population de Quiberon, nous avons également pu constater une diminution du dés-

équilibre de liaison multilocus (Tableau S6.2). Une diminution du déséquilibre multilocus

pourrait provenir de la présence de la sélection, néanmoins cette hypothèse impliquerait
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que les marqueurs microsatellites, supposés neutres, sont en liaison physique avec des

locus sous sélection. Une autre hypothèse est liée à l’effet de la recombinaison qui vien-

drait casser les déséquilibres de liaison (tel que montré par de Meeûs et Balloux, 2004 à

l’aide de simulations). Néanmoins il semble difficile de pouvoir déduire des informations

sur le système de reproduction à partir de ces résultats.
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Annexes S7

Méthodes supplémentaires de

Fouqueau et Roze (2021)
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Initialization.

All demes are initially populated with Neq individuals, given by equation 1 (rm is

readjusted if needed to ensure that Neq ≥ 30 in the central part of the population). As in

Polechová and Barton (2015), a series of clines is set up at loci coding for the quantitative

trait in the central part of the population, in order to ensure that demes in the central

part are already well adapted. At migration–selection equilibrium, the equation for each

cline is given by :

p(x) =
1

1 + exp(−4(x−x0)
ωcl

)
(S7.1)

where p is the frequency of allele 1, x the spatial position and x0 the position of the center

of the cline (at which p = 0.5), and where the cline width is given by ωcl = 4σ/
√

2s

(Barton 1999). The total number of demes nd is adjusted if necessary to ensure that

nd ≥ 3ωcl ; in the case of narrow clines, the program also ensures that the central part

of the population comprises at least 100 demes. The number of loci coding for the trait

(L) is also readjusted if necessary to ensure that L ≥ b nd/α, so that the phenotypic

optimum can be reached everywhere. The Lcl initial clines are separated by a spatial

distance α/b, and a proportion (L− Lcl) /2 of loci (randomly sampled among the L loci)

are fixed for allele 1 (the remaining loci being fixed for allele 0), in order to ensure that

z = θ in the area where clines are set up. For each of the Lcl clines, a locus is sampled

randomly, and the allele carried by each individual of deme x at this locus is switched

to 1 if a random number drawn from a uniform distribution between 0 and 1 is lower

than p(x). Demes located outside the area where clines are set up are not well adapted

(z 6= θ), and as a consequence population density quickly drops to zero in those demes ;

they can be later recolonized as the population expands.

Measures and numbers of generations.

Genetic and genic variances are measured every 1,000 generations within each deme,

after each step of the life cycle (selection, recombination and dispersal). The genetic
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variance Vg corresponds to the variance of z within the deme, while the genic variance

is given by Vg,0 = α2
∑L

i=1 piqi, where pi and qi are the frequencies of the two alleles

at locus i. Values of Vg and Vg,0 after selection (before recombination) are obtained by

weighting each individual by its relative fitness. The program also measures the mean

phenotype z and migration load, given by equation 3. In the case of obligately sexual

populations (without letting the reproductive mode evolve), simulations generally lasted

50,000 generations. For most simulations of obligately asexual populations, only pheno-

typic moments were measured and we used a modified program in which only the total

number of alleles 1 in the genome of each individual is represented (without representing

explicitly the L loci, in order to increase execution speed) ; however, measures of Vg,0

and D (Figure S2) were obtained for some parameter values using the standard program.

Because asexual populations took longer to reach their range limit, simulations were run

over a larger number of generations (500,000 in the case of Figures 5, 6, S6–S8). Simula-

tions in which we let the reproductive mode evolve generally lasted 60,000 generations,

asexual mutants being introduced after 30,000 preliminary generations (to let the sexual

population reach its range limit first), or after 100 preliminary generations (to let the

reproductive mode evolve during range expansion).

Selection – dispersal – recombination.

A different program represented gametic dispersal, so that recombination occurs just

after dispersal, before selection (instead of occurring after selection, before dispersal as

in our standard program). In that case, female gametes migrate first according to the

dispersal kernel. The probability that a female gamete present in deme i is fertilized

by a male gamete immigrating from deme j is then given by W♂j mij/
∑

k

(
W♂kmik

)
where W♂j is the average male fitness in deme j, and mij the probability that a gamete

produced in deme j migrates to deme i. Once the deme of origin of the male gamete has

been drawn, a father is sampled according to its male fitness as in the standard program.
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Annexes S8

Figures supplémentaires de Fouqueau

et Roze (2021)
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Figure S1. Difference between the average genetic variance Vg per deme observed in the

simulations (in the central part of the population) and the theoretical prediction given

by equation 6 (Vg
th), scaled by 2Vs, in sexual and asexual populations. Parameter values

are as in Figure 3.
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Figure S2. Dynamics of the contribution of linkage disequilibria to the genetic variance

(D, averaged over central demes) over time, in asexual populations with s = 0.001,

Vs = 20, σ = 4, b = 1, rm = 1.1, Kmax = 300 (blue) and Kmax = 3,000 (red).
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Figure S3. Fluctuations of the genetic variance Vg over space in asexual populations, at

generation 500,000 (same parameter values and colors as in Figure S2).
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Figure S4. Variation of the migration load along space in sexuals (black) and asexuals

(grey), for the same parameter values as in Figure 4.
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Figure S5. Genetic variance Vg (blue), genic variance Vg,0 (green) and contribution of

linkage disequilibria to the genetic variance D = Vg − Vg,0 (black) along a sexual meta-

population with s = 0.001, b = 1, Vs = 20, σ = 4, Kmax = 500, ω = 100, rm = 1.1 and

U = 10−3. Orange curve : predicted value of D obtained from the theoretical prediction

for Vg (equation 6) and the observed Vg,0. Vg,0 decreases at the range margins while D

increases, leading to an approximately constant Vg.
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Figure S6. Difference in migration load Lm between asexual and sexual populations at

equilibrium, in the margins of the distribution range, as a function of s, b, σ and Vs

(default parameter values are as in Figures 3 and 5 ; blue : s = 0.05, brown : s = 0.001).

The migration load is averaged over the demes located at both edges of the range, in

which deme size is comprised between 10 and 50 individuals.
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Figure S7. Difference between the average genetic variance Vg per deme observed in

the simulations and the theoretical prediction given by equation 6 (Vg
th), scaled by

2Vs, in sexual and asexual populations, and at the edges of the distribution range of

the population (values are averaged over demes in which population size is comprised

between 10 and 50 individuals). Parameter values are as in Figures 3, 5 and 6, colors

have the same meaning as in Figure 6.
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Figure S8. Difference in the range size of asexual and sexual populations at equilibrium

(defined as the length of the area over which deme size is higher than 10 individuals),

for the same parameter values as in Figures 3, 5 and 6.
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Figure S9. Left : mean frequency of sexuals at equilibrium in the central part of the

distribution range as a function of b, σ and Vs, for the same default parameter values as

in Figure 3, and c = 1 (no cost of sex). Right : the two components of selection for sex

SVg (blue) and Sz (red), given by equations 4 and 5.
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Figure S10. The spread of asexuals at range limits is driven by Sz : the orange curve shows

the frequency of asexuals over time (after the preliminary generations) averaged over 20

demes at one of the range limits, while the blue and red curves show the two components

of selection for sex SVg (blue) and Sz (red). The black curve shows the observed change

in frequency of sexuals per generation, while the grey curve shows SVg + Sz. Parameter

values are as in Figure 3, with σ = 4.
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Figure S11. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the

left limit of the population range : same as Figure 10 with Vs = 2, showing more results

for different values of c.
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Figure S12. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the

left limit of the population range : same as Figure 10 with Vs = 20 and b = 3.
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Figure S13. Number of sexual (black) and asexual (grey) individuals per deme at the

left limit of the population range : same as Figure 10 with Vs = 20 and σ = 6.
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Annexes S9

Obtenir les récurrences

334



335



Le cycle de vie peut être décomposé en trois étapes : la sélection, la reproduction,

la dispersion et la dérive génétique. Les associations génétiques après dispersion seront

indiquées avec un “d” en exposant (Dd
U,V), celles après reproduction avec un “r” (Dr

U,V),

celles après sélection avec un “s” (Ds
U,V) et enfin celles avant sélection n’auront pas

d’exposant (DU,V). Dans notre modèle, l’effet de la dérive génétique intradème est pris

en compte en exprimant les associations génétiques avec remise en termes d’associations

génétiques sans remise (c.f. “Formalisme multilocus”).

Nous pouvons commencer par dériver la récurrence associée à la fréquence de l’allèle

m à l’échelle de la métapopulation (pm) qui correspond au point de départ de notre

analyse.

Changement de fréquence au locus modifieur

Dans notre cas, la fréquence au locus modifieur sera seulement affectée par la sélec-

tion : le changement de fréquence au locus M ne dépend que de l’effet de la sélection

au locus A (effet indirect) puisque nous ne considérons pas de coût à la reproduction

sexuée ou asexuée (effet direct, qui dépendrait du génotype au locus M). Bien que la

reproduction puisse modifier les associations génétiques par les effets de la ségrégation

et de la recombinaison, elle n’aura pas d’impact sur les fréquences alléliques. Dans le cas

de la dispersion, puisqu’elle ne dépend pas du génotype des individus, elle ne modifiera

pas, en moyenne, la fréquence des allèles au locus M à l’échelle de la métapopulation.

L’effet de la sélection sur le locus A peut être réécrite à l’aide du formalisme multi-

locus. La valeur sélective de l’individu j du dème i peut être écrite comme :

fij = 1− s[2hXa(ij) + (1− 2h)Xa(ij1)Xa(ij2)] (S9.1)

D’après cette équation nous retrouvons bien que la valeur sélective associée au gé-

notype AA est de 1 puisque Xa(ij) = Xa(ij1) = Xa(ij2) = 0. De même pour le génotype

Aa, on retrouve 1 − sh car une des deux variables indicatrices étant nulle (supposons

que Xa(ij1) = 0 et Xa(ij2) = 1), on a Xa(ij) = (Xa(ij1) + Xa(ij2))/2 = 1/2, et donc
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fij = 1 − s[2h × 1/2] = 1 − sh. L’équation S9.1 peut être réécrite à l’aide des variables

centrées ζ (Barton et Turelli, 1991) :

fij = 1− s[Xa + baζa(ij) + ba,aζa,a(ij)] (S9.2)

avec

Xa = pa[2h+ (1− 2h)pa]

dispersionba = 2[h+ (1− 2h)pa]

ba,a = 1− 2h

(S9.3)

De la même manière, la valeur sélective moyenne dans le dème i est :

fi = 1− s[Xa + baζa(i) + ba,aζa,a(i)] (S9.4)

Dans notre cas, la probabilité qu’un individu j du dème i laisse plus ou moins de

descendants dépend du quotient fij/fi (qui représente la fécondité de l’individu j du

dème i relativement à la fécondité moyenne des individus du dème i, qui reflète donc la

contribution relative de l’individu j au pool de juvéniles produits dans le dème i). Ainsi

on a :

∆selpm = p′m − pm

= Ei,j

[
fij
fi
Xm(ij)

]
− pm.

(S9.5)

∆selpm représente le changement de fréquence de l’allèle m dû à la sélection, p′m la

fréquence après sélection et pm la fréquence avant sélection. Or comme Ei,j

[
fij
fi

]
= 1, on

a Ei,j

[
fij
fi
pm

]
= pm, et donc l’équation S9.5 peut être écrite comme :

∆selpm = Ei,j

[
fij
fi

(Xm(ij) − pm)

]
= Ei,j

[
fij
fi
ζm(ij)

] (S9.6)
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En remplaçant fij et fi par leur expression respective (éqs. S9.2 et S9.4), nous avons :

∆selpm = Ei,j

[
1− s[Xa + baζa(ij) + ba,aζa,a(ij)]

1− s[Xa + baζa(i) + ba,aζa,a(i)]
ζm(ij)

]
(S9.7)

Afin de simplifier l’équation S9.7, nous pouvons appliquer un développement de Taylor

au premier ordre en s (Encadré 7). Lorsque le développement de Taylor se fait au pre-

mier ordre en s, nous faisons implicitement l’hypothèse que s est d’ordre ε, avec ε qui

représente une petite quantité. En faisant cela, nous avons :

∆selpm ≈ Ei,j

[(
1 + s× ∂(fij/fi)

∂s

)
ζm(ij)

]
≈ Ei,j

[(
1 + s×

(
−ba

(
ζa(ij) − ζa(i)

)
− ba,a

(
ζa,a(ij) − ζa,a(i)

)))
ζm(ij)

] (S9.8)

Or comme Ei,j

[
ζm(ij)

]
= 0, on a :

∆selpm ≈ s× Ei,j

[(
−ba

(
ζa(ij) − ζa(i)

)
− ba,a

(
ζa,a(ij) − ζa,a(i)

))
ζm(ij)

]
(S9.9)

Lorsque nous développons l’équation S9.9, nous allons avoir des produits entre des va-

riables centrées associées à un individu j d’un dème i, tel que ζa(ij) × ζm(ij) et des

produits entre des variables centrées associées à un individu j du dème i et des variables

centrées associées au dème i, tel que ζa(i) × ζm(ij). Dans le cas de ζa(ij) × ζm(ij), comme

ζa(ij) =
(
ζa(ij1) + ζa(ij2)

)
/2 (de même pour ζm(ij)), le produit des deux variables centrées

donne en fait deux types de produits : le cas où les variables centrées associées au locus

A et M sont sur le même haplotype (ζa(ij1)ζm(ij1) et ζa(ij2)ζm(ij2)) et lorsqu’elles sont

associées à des haplotypes différents (ζa(ij1)ζm(ij2) et ζa(ij2)ζm(ij1)).

Pour ζa(i) × ζm(ij) nous pouvons décomposer la moyenne sachant que : Eij [x] =

Ei [Ej [x]]. En faisant cela, nous avons :

Ei,j

[
ζa(i) × ζm(ij)

]
= Ei

[
Ej [ζa(i) × ζm(ij)]

]
= Ei

[
ζa(i) × Ej [ζm(ij)]

]
= Ei

[
ζa(i) × ζm(i)

]
,

(S9.10)

338



or par définition Ei

[
ζa(i) × ζm(i)

]
= D

a
a
/m

.

Finalement, l’équation S9.9 nous donne le changement de pm dû à la sélection en

fonction d’associations génétiques :

∆pm ≈ −sba
(
Dma +Dm,a

2
−D

m
a
/a

)
− sba,a

(
Dma,a −Dm

a
/a,a

)
(S9.11)

Maintenant que nous avons une idée des associations génétiques intervenant dans

l’évolution des fréquences alléliques au locus M, l’objectif est d’obtenir des équations de

récurrence pour chacune des associations afin d’avoir leur valeur au quasi-équilibre (c.f.

partie “Récurrences pour les associations génétiques” ci-dessous). Dans le but d’écourter

l’annexe, je ne développerai le calcul des récurrences que pour certaines associations gé-

nétiques (Dma,a, Da,a et D
a
a
/a

). Les équations de récurrences pour les autres associations

génétiques intervenant dans notre modèle peuvent être retrouvées dans l’Annexe S10.

Les formules plus générales de l’effet de chaque étape du cycle de vie sur les associations

génétiques peuvent notamment être retrouvées dans Roze et Michod (2010) et Roze et

Rousset (2008).

Encadré 7 : Le développement de Taylor

Le développement de Taylor nous permet d’obtenir des approximations de certaines fonctions

à n’importe quel ordre de grandeur de précision. En fait, la plupart des fonctions f(x) peuvent être

représentées par une série autour d’un point x = a. Une série est définie comme la somme des

termes d’une séquence, elle-même définie comme une liste de termes mathématiques (Otto et Day,

2011).

Ainsi, f(x) peut être écrite comme :

f(x) = b0 + b1(x− a) + b2(x− a)2 + ..., (S9.12)

avec

bi =
1

i!

dif

dxi
|x=a. (S9.13)

i! représente la factorielle de i, c’est-à-dire que i! = 1× 2× ...× i et dif
dxi |x=a représente la ie dérivée

de la fonction f(x) prise en x = a. Pour que le développement de Taylor soit possible, toutes les

dérivées (eq. S9.13) doivent être finies.
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Récurrences pour les associations génétiques

Nous avons vu précédemment une méthode permettant de simplifier l’étape de la

sélection, au moyen d’un développement de Taylor en supposant s faible (s ∼ O(ε)).

Toutefois cette approximation ne suffit pas à rendre les équations de récurrences plus

simples. L’avantage de suivre les fréquences alléliques et les associations génétiques plu-

tôt que les fréquences génotypiques est de pouvoir faire des approximations plus facile-

ment. Une des approximations les plus communément utilisée est l’approximation dite

de “quasi-équilibre de liaison” (ou QLE) qui, dans le cas haplöıde, implique de faire

l’hypothèse que la sélection est plus faible que la recombinaison. Dans ces conditions,

il a été montré que les déséquilibres de liaison atteignent rapidement une valeur faible

(de l’ordre du coefficient de sélection), après quoi ils changent lentement (Kimura, 1965;

Nagylaki, 1993). Dans ces conditions, il y a une séparation d’échelles de temps entre

la dynamique des associations génétiques (qui atteignent très rapidement un équilibre)

et les fréquences alléliques qui ne changent que très lentement. Il est alors possible de

trouver la valeur d’équilibre d’une association en résolvant l’équation Dm
X = DX et en

considérant les fréquences alléliques comme constantes. De manière plus générale, nous

pouvons appliquer les méthodes de QLE en supposant que les phénomènes qui créent les

associations génétiques (par exemple la sélection) sont faibles par rapport aux effets qui

viennent les détruire (recombinaison, ségrégation).

Dans notre cas, nous avons deux fréquences alléliques qui interviennent dans les

équations (pa et pm). La fréquence allélique au locus A dépend particulièrement de

s et celle au locus M de δσ, puisque ce sont ces deux paramètres qui vont induire un

changement de fréquence à ces locus. Nous pourrions donc faire l’hypothèse que s� σ, r,

et que δσ � σ, r pour être dans les conditions du QLE. Cependant, la particularité de

notre modèle est que pa représente la fréquence de l’allèle délétère au locus A. L’allèle

délétère, contrairement à un allèle bénéfique qui peut rapidement augmenter en fréquence

(selective sweep), va rapidement atteindre une fréquence à l’équilibre mutation-sélection

et n’évoluera que très peu par la suite. Ainsi, nous n’avons pas besoin de faire l’hypothèse
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que s � σ, r pour que l’hypothèse de QLE soit valide. Dans le cas du locus M, il est

nécessaire de faire l’hypothèse que δσ � σ, r, pour être en condition de QLE afin de

supposer que pm est à peu près constante dans nos équations de récurrences sur les

associations génétiques.

La fréquence d’un allèle délétère à l’équilibre mutation-sélection en présence de

consanguinité ou de structure de population est d’ordre µ/s (Roze et Michod, 2010),

avec µ le taux de mutation de l’allèle A vers l’allèle a généralement d’ordre 10−4 à 10−6

par locus (Kimura et al., 1963). Nous allons donc supposer que pa ∼ O(ε) et exprimer

nos récurrences au premier ordre en pa (comme dans Roze, 2014).

En plus de ces approximations, nous supposerons que la taille des dèmes (N) est

grande. Les calculs seront réalisés au premier ordre en 1/N , ce qui implique que toutes

les associations génétiques nécessitant deux évènements de coalescence (d’ordre 1/N2)

seront négligées. Bien qu’il soit possible d’obtenir des récurrences sans faire d’hypothèse

sur N , les expressions obtenues deviennent rapidement très complexes.

Nos hypothèses sont donc :

1. s ∼ O(ε) 2. pa ∼ O(ε) 3. δσ � σ 4. 1/N ∼ O(ε)

Nous allons maintenant développer les calculs pour Dma,a au premier ordre en δσ et

pour Da,a quand δσ = 0. En effet, nous n’avons pas besoin de prendre en compte l’effet

du modifieur dans le calcul de Da,a pour obtenir une expression analytique de ∆pm au

premier ordre en δσ.

Dispersion

Commençons par exprimer l’association génétique après dispersion (Dd
ma,a) en fonc-

tion des associations après reproduction (Dr
ma,a). Pour cela, il faut prendre en compte

qu’avec une probabilité 1−d, l’association génétique est mesurée parmi les individus qui

n’ont pas migré après la phase de reproduction (première partie de l’équation S9.14) ; et

avec une probabilité d, l’association génétique est mesurée parmi les individus qui ont
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migré après reproduction (deuxième partie de l’équation S9.14). :

Dd
ma,a = (1− d)Dr

ma,a + dDr
ma,a

= Dr
ma,a

(S9.14)

Comme Dma,a représente l’association entre deux haplotypes d’un même individu et

que la dispersion se fait en phase diplöıde, cette étape n’affecte pas cette association,

de même que pour l’association Da,a. Dans le cas de D
a
a
/a

, nous pouvons commencer

par exprimer cette association en fonction d’associations entre gènes présents dans des

individus tirés sans remise (éq. 6) :

Dd

a
a
/a

=
Daa +Da,a

2N
+

(
1− 1

N

)
Da/a (S9.15)

Nous pouvons remplacer Daa par paqa (éq. 7) et négliger Da,a car cette association

résulte de la probabilité de coalescence entre les deux gènes homologues d’un individu

et est d’ordre 1/N (et donc Da,a/N ∼ O(ε2), hypothèse 4). De même, nous pouvons

négliger le terme en 1/N dans la deuxième partie de l’équation puisque Da,a sera d’ordre

1/N . Enfin, la dispersion va avoir un effet sur Da/a puisqu’elle mesure l’association entre

deux individus distincts :

Dd

a
a
/a
≈ paqa

2N
+ (1− d)2Dr

a/a (S9.16)

En effet, dans le cas où les individus proviennent de deux dèmes distincts, Dr
a/a = Dr

aD
r
a

puisque nous nous plaçons dans un modèle en ı̂le infini. Et Dr
a = 0 puisque l’association

génétique mesurée au niveau d’un locus est nulle (Da = Ei,j [Xa(ij) − pa] = pa − pa = 0).

Reproduction

Exprimons maintenant les associations génétiques mesurées après reproduction (Dr
U,V)

en fonction d’associations génétiques mesurées après sélection (et donc mesurées parmi

les individus de la génération parentale après sélection, Ds
U,V). Dans le cas de la reproduc-
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tion, nous devons prendre en compte l’effet de la reproduction sexuée (avec recombinaison

ou non) et de la reproduction asexuée.

Tout comme pour l’effet de la sélection que nous avons vu dans la partie précédente

(“Changement de fréquence au locus modifieur”), il est possible d’utiliser le formalisme

multilocus pour exprimer les taux de sexe σ, σ+hmδσ et σ+ δσ associés aux génotypes

MM , Mm et mm. En effet, le taux de sexe d’un individu j dans un dème i peut être

écrit comme :

σij = σ + dσmζm(ij) + dσm,m

(
ζm,m(ij) −Dm,m

)
(S9.17)

avec

σ = σ + δσpm[2hm + (1− 2hm) pm] + δσ (1− 2hm)Dm,m

dσm = 2δσ[hm + (1− 2hm) pm]

dσm,m = δσ (1− 2hm)

(S9.18)

σ représente le taux de sexe moyen à l’échelle de la métapopulation et hm le coefficient

de dominance de l’allèle m. De même, le taux de sexe moyen dans le dème i est de :

σi = σ + dσmζm(i) + dσm,m

(
ζm,m(i) −Dm,m

)
(S9.19)

La probabilité qu’un juvénile quelconque du dème i soit issu d’une reproduction

asexuée est de 1− σi, tandis que la probabilité qu’il soit issu d’une reproduction sexuée

est de σi. Dans le cas où il a été produit de manière asexuée, la probabilité qu’il soit issu

du parent j est de (1−σij)/(1−σi), et dans ce cas l’association génétique sera identique

à celle mesurée dans la génération parentale (car nous considérons une reproduction

asexuée de type apomictique, première partie de l’équation S9.20). Dans le cas où il

a été produit de manière sexuée (deuxième partie de l’équation S9.20), la probabilité

qu’un des gamètes provient du parent j et l’autre du parent k est de (σij/σi)(σik/σi). A

ce moment-là, les gènes présents sur le même haplotype parental sont réarrangés par la

recombinaison lors de la méiose (avec une probabilité r), ou non (avec une probabilité
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1− r). Nous avons donc :

Dr
ma,a = Ei,j,k

[
(1− σi)

(1− σij)
(1− σi)

ζma,a(ij)

+ σi

(σij
σi

)(σik
σi

)(
(1− r) ζma(ij)ζa(ik) + rζm,a(ij)ζa(ik)

)]
= Ei,j,k

[
(1− σij) ζma,a(ij) +

(σijσik
σi

)(
(1− r) ζma(ij)ζa(ik) + rζm,a(ij)ζa(ik)

)]
(S9.20)

avec Ei,j,k la moyenne parmi les individus j et k (en incluant j = k) et tous les dèmes i.

Une formule plus générale peut être retrouvée dans Barton et Turelli (1991); Kirkpatrick

et al. (2002) et Roze et Michod (2010).

Il est possible de simplifier davantage l’équation S9.20 en faisant un développement

de Taylor (Encadré 7) au premier ordre en δσ. Ceci nous permet d’exprimer l’association

Dr
ma,a en fonction d’associations mesurées après sélection. Afin de simplifier l’équation,

on supposera hm = 1/2 (i.e. pas de dominance et donc dσm = δσ, tandis que dσm,m =

0) et on gardera uniquement les termes d’ordre 1/N :

Dr
ma,a ≈ (1− σ)Ds

ma,a + σ (1− r)Ds

ma
a
/a

+ rσDs

m,a
a
/a

+ δσ
(
−Ds

ma,ma + (1− r)Ds

ma
a
/ma

+Ds

ma
a
/m,a

+ rDs

m,a
a
/m,a

−
(
Ds

a,a −Ds

a
a
/a

)
pmqm

) (S9.21)

D’après l’équation S9.21, on voit que Dr
ma,a dépend des associations Ds

ma,a, D
s

ma
a
/a

et

Ds

m,a
a
/a

qu’il faudra également exprimer au premier ordre en δσ ; ainsi que des associations

Ds
ma,ma, D

s

ma
a
/ma

, Ds

ma
a
/m,a

, Ds

m,a
a
/m,a

, Ds
a,a et Ds

a
a
/a

qu’il suffira d’exprimer pour δσ = 0.

Un raisonnement analogue est utilisé pour le calcul de Da,a. Chaque juvénile a été

produit par reproduction asexuée avec une probabilité 1− σ (première partie de l’équa-

tion S9.22) ; et par reproduction sexuée avec une probabilité σ, de deux parents tirés

avec remise dans le même dème (deuxième partie de l’équation S9.22). A l’aide du dé-

veloppement de Taylor, en supposant hm = 1/2 et en négligeant l’effet du modifieur du
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taux de sexe, on a :

Dr
a,a ≈ (1− σ)Ds

a,a + σDs

a
a
/a

(S9.22)

En revanche, l’association Dr
a/a ne dépend pas du système de reproduction. En effet,

puisqu’elle mesure l’association entre un locus pris chez individu et d’un autre locus pris

chez un autre individu, cette association ne sera ni affectée par la recombinaison ni par

la ségrégation. Cependant, les deux individus distincts de Dr
a/a peuvent en fait être issus

d’un même parent ou non. Ainsi, on a :

Dr
a/a = Ds

a
a
/a

(S9.23)

Sélection

Pour l’étape de la sélection, nous allons procéder en deux étapes (tel que Barton et

Turelli, 1991; Roze et Rousset, 2008) : nous exprimons d’abord les associations mesu-

rées après sélection (Ds
U,V) en fonction d’associations mesurées après sélection mais en

utilisant les fréquences alléliques avant sélection (D∗U,V) ; puis nous exprimons D∗U,V en

fonction des associations avant sélection (DU,V). Les fréquences alléliques après sélection

sont indiquées avec un prime (par ex. p′m) et celles avant sélection sans prime (pm). Pour

Dma,a on a :

Ds
ma,a =

1

2
E′i,j [

(
Xa(ij1) − p′a

) (
Xa(ij2) − p′a

) (
Xm(ij2) − p′a

)
+
(
Xa(ij2) − p′a

) (
Xa(ij1) − p′a

) (
Xm(ij1) − p′a

)
]

(S9.24)

L’astuce est de remplacer p′a par pa + ∆selpa, puis développer pour obtenir des va-

riables centrées exprimées avec des fréquences alléliques avant sélection :

Ds
ma,a =

1

2
E′i,j [

(
Xa(ij1) − pa

) (
Xa(ij2) − pa

) (
Xm(ij2) − pa

)
+
(
Xa(ij2) − pa

) (
Xa(ij1) − pa

) (
Xm(ij1) − pa

)
+ C]

(S9.25)

avec E′i,j qui représente la moyenne faite parmi les individus j du dème i après sélection,
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et C qui représente une somme de produits entre des termes de type (p′m−pm), (p′a−pa),

(Xa(ij1)− pa), (Xm(ij1)− pm)... qui découlent du développement de l’équation S9.24. En

notant que E′i,j [Xa(ij1)−pa] ≈ p′a−pa = ∆selpa (de même pour pm), certains termes de C

sont des produits de ∆selpa et ∆selpm qui peuvent être négligés puisque nous supposons

que la sélection est faible (s ∼ O(ε) et donc ∆selpa,∆selpm ∼ O(ε)). En faisant cela,

S9.26 donne :

Ds
ma,a = D∗ma,a −∆selpmD

∗
a,a −∆selpaD

∗
m,a −∆selpaD

∗
ma + 2∆selpm (∆selpa)2 (S9.26)

∆selpm et ∆selpa étant d’ordre s, D∗a,a d’ordre 1/N et D∗m,a, D∗ma d’ordre sδσ, les

quatre derniers termes de l’équation S9.26 peuvent être négligés : on a donc Ds
ma,a ≈

D∗ma,a. Exprimons maintenant les associations génétiques après sélection en fonction

d’associations génétiques avant sélection à l’aide des équations S9.1 et S9.4 (Encadré 7).

D∗ma,a = E′i,j [ζma,a(ij)]

= Ei,j

[
fij
fi
ζma,a(ij)

] (S9.27)

En développant l’équation S9.27 au premier ordre en pa, au premier ordre en 1/N et en

supposant que hm = 1/2, on trouve :

D∗ma,a ≈ − (1− s)Dma,a (S9.28)

Pour Da,a, nous négligerons les termes en p2a/N mais garderons le terme en p2a pour faire

apparâıtre l’effet de la sélection démontré par Otto (2003). De cette manière on obtient :

Ds
a,a ≈ (1− 2sh− s (1− 2h))Da,a − s (1− 2h) (paqa)2

≈ (1− s)Da,a − s (1− 2h) (paqa)2
(S9.29)
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Dans le cas des associations mesurées chez deux individus nous avons :

Ds

U
a
/V

= Ei,j,k

[(fij
fi
ζU(ij)

)(fik
fi
ζV(ik)

)]
(S9.30)

Nous n’avons pas besoin d’exprimer le cas de l’échantillonnage sans remise, puisqu’au

début du calcul des récurrences nous commençons par exprimer les associations sans

remises en fonction d’associations avec remises (cf. éq. S9.23). En utilisant l’équation

S9.30 pour D
a
a
/a

on trouve :

Ds

a
a
/a
≈ (1− 2sh)D

a
a
/a

(S9.31)

En résolvant Dd
ma,a = Dma,a ; Dd

a,a = Da,a et Dd

a
a
/a

= D
a
a
/a

, en négligeant les termes en

s au numérateur, on obtient finalement :

Dma,a ≈
δσ

(s+ σ − sσ)

[
−pmqm

(
Da,a −Da

a
/a

)
−Dma,ma

+ (1− r)D
ma

a
/ma

+D
ma

a
/m,a

+ rD
m,a

a
/m,a

] (S9.32)

Da,a ≈
σpaqa

2N (s+ σ − sσ)
(

1− (1− d)2 (1− 2sh)
) − s (1− 2h) (paqa)2

(s+ σ − sσ)
(S9.33)

D
a
a
/a
≈ paqa

2N
(

1− (1− d)2 (1− 2sh)
) (S9.34)

Et enfin au premier ordre en d et σ et en supposant que r = 1/2, on obtient :

Dma,a ≈
δσ (4sd+ (d+ s)σ) pqma

4N (d+ sh) (s+ σ − sσ)2 (2d+ 2sh+ σ)
(S9.35)

avec pqma = pmqmpaqa
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Annexes S10

Les récurrences
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Cette annexe donne les équations de récurrences décrivant les changements sur une

génération de l’ensemble des associations génétiques intervenant dans notre modèle, ob-

tenues en suivant les étapes présentées dans l’Annexe S9. Pour cela, nous supposons une

sélection faible (s ∼ O(ε), avec ε qui représente une petite quantité), une faible fréquence

de l’allèle délétère a (pa ∼ O(ε)), un effet du modifieur qui est négligeable par rapport au

taux de sexe initial (δσ � σ) et une taille de dème suffisamment grande (1/N ∼ O(ε)).

Ces approximations nous permettent de résoudre les récurrences associées aux associa-

tions en considérant les fréquences alléliques comme constantes (cf. Annexe S9 pour plus

de détails). Afin de simplifier les équations, nous considérerons seulement le cas où il n’y

a pas de dominance au locus modifieur (hm = 1/2). Nous avons vu dans l’Annexe S9

que le changement de fréquence de l’allèle m en une génération est donnée par :

∆pm ≈ −2sh

(
Dma +Dm,a

2
−D

m
a
/a

)
− s(1− 2h)

(
Dma,a −Dm

a
/a,a

)
(S10.1)

Les associations mesurées chez deux individus échantillonnés avec remise dans un

dème (D
m

a
/a

et D
m

a
/a,a

) seront, en valeur absolue, plus faibles par rapport aux asso-

ciations mesurées chez un même individu. Cette observation est confirmée par les ré-

sultats de simulations et par le fait qu’au premier ordre en 1/N et en pa, on obtient

D
m

a
/a

= D
m

a
/a,a

= 0.

Ainsi, l’équation S10.1 devient :

∆pm ≈ −sh (Dma +Dm,a)− s(1− 2h)Dma,a (S10.2)

Les deux associations mesurées entre deux allèles (Dma et Dm,a) sont négatives si

l’allèle m tend à être associé avec l’allèle A, ou de la même manière si l’allèle M tend à

être associé avec l’allèle a. À l’opposé, elles sont positives si l’allèle m (ou M) tend à être

associé avec l’allèle a (ou A). Pour ce qui est de l’association mesurée entre trois allèles

(Dma,a), elle est négative si l’allèle m tend à être associé à des hétérozygotes au locus

A et positive si l’allèle m tend à être associé à des homozygotes. Le second terme de
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l’équation S10.2 correspond à l’effet à court terme du sexe, tandis que le premier terme

correspond à l’effet à long terme.

Comme nous l’avons montré dans l’Annexe S9, une expression pour l’association

Dma,a au QLE est donnée par :

Dma,a ≈
δσ

(s+ σ)

[
−pmqm(Da,a −Da

a
/a

)−Dma,ma

+ (1− r)D
ma

a
/ma

+D
ma

a
/m,a

+ rD
m,a

a
/m,a

]
(S10.3)

D’après cette équation, l’association Dma,a est générée par des associations à un locus

(Da,a et D
a
a
/a

) et à deux locus (Dma,ma, D
ma

a
/ma

, D
ma

a
/m,a

et D
m,a

a
/m,a

). Les associations

Da,a et D
a
a
/a

sont positives dans le cas où l’allèle a d’un haplotype est associé à l’allèle a

de l’autre haplotype (ou A associé avec A, i.e. homozygote) d’un même individu (Da,a)

ou d’un autre individu tiré avec remise dans la même population (D
a
a
/a

). Au contraire,

ces associations sont négatives si l’allèle a a tendance à être associé à l’allèle A (i.e.

hétérozygote). Les associations à deux locus sont positives s’il y a une association entre

l’homozygotie au locus M et l’homozygotie au locus A (mm et/ou MM avec aa et/ou

AA), ou entre l’hétérozygotie au locus M et l’hétérozygotie au locus A (Mm avec Aa).

Ces associations sont négatives si les individus hétérozygotes au locus M ont tendance à

être homozygotes au locus A (ou réciproquement).

Les récurrences des associations intervenant dans l’équation S10.3 sont :

Dd
a,a ≈ (1− s) (1− σ)Da,a + (1− 2sh)σD

a
a
/a

(S10.4)

Dd

a
a
/a
≈ (1− d)2 (1− 2sh)D

a
a
/a

+
pqa
2N

(S10.5)
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Dd
ma,ma ≈ (1− s) (1− σ)Dma,ma

+ (1− 2sh)σ
(

(1− r)2D
ma

a
/ma

+ 2r (1− r)D
ma

a
/m,a

+ r2D
m,a

a
/m,a

)
(S10.6)

Dd

ma
a
/ma
≈ (1− d)2 (1− 2sh)

(
(1− rσ)2D

ma
a
/ma

+ 2rσ (1− rσ)D
ma

a
/m,a

+ (rσ)2D
m,a

a
/m,a

)
+
pqma

2N

(S10.7)

Dd

ma
a
/m,a

≈ (1− d)2 (1− 2sh) (1− σ)
(

(1− rσ)D
ma

a
/m,a

+ rσD
m,a

a
/m,a

)
(S10.8)

Dd

m,a
a
/m,a

≈ (1− d)2 (1− 2sh) (1− σ)2D
m,a

a
/m,a

+
pqma

2N
(S10.9)

avec pqa = paqa et pqma = pmqmpaqa

Nous pouvons remplacer les associations intervenant dans chacune des récurrences

pour obtenir leurs expressions au QLE, qui ne dépendent que des paramètres du modèle

et des fréquences alléliques. En considérant s, d et σ d’ordre ε, les solutions au QLE sont

données par :

Da,a ≈
σpqa

4N (s+ σ) (d+ sh)
− s (1− 2h) pq2a

(s+ σ)
(S10.10)

D
a
a
/a
≈ pqa

4N (d+ sh)
(S10.11)

Dma,ma ≈
σ (1− 2r (1− r))

4N (s+ σ) (d+ sh+ rσ)
pqma (S10.12)
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D
ma

a
/ma
≈

2 (d+ sh)2 + (3 + r) (d+ sh)σ +
(
1 + r + r2

)
σ2

4N (d+ sh+ σ) (d+ sh+ rσ) (2d+ 2sh+ σ + rσ)
pqma (S10.13)

D
ma

a
/m,a

≈ rσ

4N (d+ sh+ σ) (2d+ 2sh+ σ + rσ)
pqma (S10.14)

D
m,a

a
/m,a

≈ pqma

4N (d+ sh+ σ)
(S10.15)

Nous pouvons alors résoudre l’équation S10.3, en remplaçant les associations par

leur expression au quasi-équilibre. Ceci donne une expression un peu compliquée, qui

se simplifie considérablement lorsqu’on suppose une recombinaison libre entre les locus

(r = 1/2) :

Dma,a ≈
δσ (4sd+ (d+ s)σ)

4N (d+ sh) (s+ σ)2 (2d+ 2sh+ σ)
pqma (S10.16)

Pour ce qui est de l’effet à long terme, les récurrences sur Dma et Dm,a, sont données

par :

Dd
ma ≈ (1− sh)(1− rσ)Dma + r(1− sh)σDm,a − s(1− h)Dma,a (S10.17)

Dd
m,a ≈ δσ

(
D

ma
a
/m

+D
m,a

a
/m
−Dma,m

)
+ δσs(1− h)Dma,ma

− δσsh
(
D

ma
a
/ma

+D
ma

a
/m,a

)
− δσsh

(
D

ma
a
/m,a

+D
m,a

a
/m,a

)
+ (1− σ)Dm,a − s(1− σ) (hDm,a + (1− h)Dma,a)

(S10.18)
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Les deux associations dépendent de l’association Dma,a dont l’expression à l’équi-

libre est celle donnée par l’équation S10.16. Des équations de récurrence sur les trois

associations intervenant dans l’équation S10.18 sont données par :

Dd
ma,m ≈ (1− sh)(1− σ)Dma,m − s (1− h− σ + hσ)Dma,ma

+ σ
(

(1− r)(1− sh)D
ma

a
/m

+ r(1− sh)D
m,a

a
/m

− sh
(

(1− r)D
ma

a
/ma

+D
ma

a
/m,a

+ rD
m,a

a
/m,a

)) (S10.19)

Dd

ma
a
/m
≈ (1− d)2

(
(1− sh)(1− rσ)D

ma
a
/m

+ r(1− sh)σD
m,a

a
/m

− sh
(

(1− rσ)D
ma

a
/ma

+D
ma

a
/m,a

+ rσD
m,a

a
/m,a

)) (S10.20)

Dd

m,a
a
/m
≈ (1− d)2(1− σ)

(
(1− sh)D

m,a
a
/m
− sh

(
D

ma
a
/m,a

−D
m,a

a
/m,a

))
(S10.21)

Afin d’obtenir leurs expressions à l’équilibre, nous remplaçons les associations inter-

venant dans chacune des équations S10.19, S10.20 et S10.21 par leurs valeurs respectives

à l’équilibre. En supposant r = 1/2, nous obtenons :

Dma,m ≈ −
sσ(4(1− h)d+ 2(3− h)sh+ σ + 3hσ)

4N(s+ σ)(sh+ σ)(2d+ 2sh+ σ)(4d+ 2sh+ σ)
pqma (S10.22)

D
ma

a
/m
≈ −

sh
(
8d2 + 4(sh)2 + 10shσ + 5σ2 + 2d(6sh+ 7σ)

)
N(2d+ sh+ σ)(2d+ 2sh+ σ)(4d+ 2sh+ σ)(4d+ 4sh+ 3σ)

pqma

(S10.23)
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D
m,a

a
/m
≈ − sh

N(2d+ sh+ σ)(4d+ 4hs+ 3σ)
pqma (S10.24)

En supposant r = 1/2, les expressions pour Dma et Dm,a au QLE sont données par :

Dma ≈ −δσ(1− h)s
2(sh)2(4s+ σ) + 5shσ(4s+ σ) + σ2(11s+ 2σ)

4N(2− d)d(s+ σ)2(sh+ σ)2(2sh+ σ)
pqma (S10.25)

Dm,a ≈ −δσ
(1− h)s2

(
4sh+ (3 + h)σ

)
4Nd(2− d)(s+ σ)2(sh+ σ)2

pqma (S10.26)

Des expressions plus exactes pour r, d et σ arbitraires peuvent être obtenues en

résolvant les équations de récurrence données plus haut, ce qui peut être réalisé en

utilisant Mathematica.
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Annexes S11

Modèle de simulation
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Le programme de simulation (en C++) représente l’évolution du taux de sexe dans

un modèle en ı̂le fini. Dans le programme, chacun des n dèmes contient N individus

diplöıdes portant les locus A et M.

En début de génération, les génotypes sont à l’équilibre de HW au sein de chaque

dème, à savoir : le génotype MMAA sera en fréquence (1−pim)2× (1−pia)2 (où pia et pim

représentent les fréquences initiales, identiques au sein de chaque dème) et ainsi de suite

pour les autres génotypes. Il est nécessaire de distinguer deux doubles hétérozygotes qui

seront initialisées à la même fréquence (2pim(1− pim)pia(1− pia)) : le cas où les allèles m

et a sont portés par le même haplotype et le cas où ils sont portés par les haplotypes

distincts (Figure S11.1).

Nous allons maintenant voir comment chaque étape du cycle de vie est prise en

compte dans le modèle de simulation.

Pour la sélection, nous calculons la valeur sélective moyenne associée à chaque dème

à partir de la fréquence de chacun des génotypes dans ce dème :

f(i) = 1− sh
(
p4(i) + p5(i) + p6(i) + p7(i)

)
− s

(
p8(i) + p9(i) + p10(i)

)
(S11.1)

avec f(i) qui représente la valeur sélective à l’échelle du dème i et px(i) la fréquence du

génotype x dans le dème i avant sélection (Figure S11.1).

Ensuite, les fréquences après sélection de chaque génotype sont calculées tel que :

p′x(i) =
fx(i)

f(i)
px(i) (S11.2)

avec p′x(i) la fréquence du génotype x dans le dème i après sélection et fx(i) la valeur

sélective associée à chacun des génotypes qui dépend des allèles au locus A (Tableau

2.1).

Pour la reproduction, nous calculons d’abord le taux de sexe moyen à l’échelle du

dème qui dépend du génotype au locus M des individus présents dans le dème i. Pour cela

nous prenons le taux de sexe initial σ (qui représente le taux de sexe des individus portant

le génotype MM) auquel on ajoute hmδσ (taux de sexe supplémentaire des individus
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Figure S11.1 – Dix génotypes peuvent être obtenus dans un modèle diplöıde à deux
locus. Le génotype au locus M apparâıt sur fond gris, celui au locus A sur fond blanc et
les deux haplotypes sont séparés par un trait plein. En rouge le numéro associé à chacun
des génotypes.

portant le génotype Mm) fois la somme des fréquences des génotypes Mm présents dans

ce dème (deuxième partie de l’équation) et δσ fois la somme des fréquences des génotypes

mm présents dans le dème i (dernière partie de l’équation) :

σ(i) = σ + hmδσ
(
p2(i) + p5(i) + p6(i) + p9(i)

)
+ δσ

(
p3(i) + p7(i) + p10(i)

)
(S11.3)

Nous calculons ensuite la fréquence des différent types de gamètes produits par repro-

duction sexuée :

pMA(i) =
σ
(
2p1(i) + p4(i)

)
+ (σ + hmδσ)

(
p2(i) + (1− r) p5(i) + rp6(i)

)
2σ(i)

pmA(i) =
(σ + δσ)

(
2p3(i) + p7(i)

)
+ (σ + hmδσ)

(
p2(i) + (1− r) p6(i) + rp5(i)

)
2σ(i)

pMa(i) =
σ
(
2p8(i) + p4(i)

)
+ (σ + hmδσ)

(
p9(i) + (1− r) p6(i) + rp5(i)

)
2σ(i)

pma(i) =
(σ + δσ)

(
2p10(i) + p7(i)

)
+ (σ + hmδσ)

(
p9(i) + (1− r) p5(i) + rp6(i)

)
2σ(i)

(S11.4)
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Prenons l’exemple de l’haplotype MA, ce gamète peut être obtenu avec une proba-

bilité :

— σ/2 à partir du génotype MAMa et σ à partir de MAMA (puisqu’il porte deux

haplotypes MA) ;

— (σ + hmδσ) /2 à partir de MAmA ; (1− r) × (σ + hmδσ) /2 à partir de MAma

(il ne faut pas qu’il y ait de recombinaison entre le locus A et M ici) et r ×

(σ + hmδσ) /2 à partir de MamA (il faut qu’il y ait un événement de recombi-

naison pour obtenir le gamète MA).

Ensuite, nous prenons en compte le fait que chaque génotype peut être produit par

reproduction asexuée ou par reproduction sexuée. La reproduction asexuée contribuera à

la fréquence de chaque génotype avec une probabilité 1−σx fois la fréquence du génotype

avant reproduction (p′x(i)). Dans le cas de la reproduction sexuée, nous devons faire le

produit des fréquences des deux gamètes à l’origine du génotype d’intérêt, puis multiplier

ce produit par σ(i) pour prendre en compte la probabilité d’obtenir un individu issu de

reproduction sexuée dans le dème i (cf. Annexe B pour plus de détails sur les calculs).

Par exemple, pour le génotype MAMA (génotype 1, Figure C1) nous avons :

p′′1(i) = (1− σ)× p′1(i) + σ(i)
(
pMA(i) × pMA(i)

)
(S11.5)

Comme nous pouvons le voir, la fréquence p′′1(i) après reproduction est la somme de la

probabilité d’obtenir ce génotype par reproduction asexuée (première partie de l’équa-

tion) et la probabilité d’obtenir ce génotype par reproduction sexuée (deuxième partie

de l’équation).

Pour la mutation, nous additionnons les différentes possibilités d’obtenir le génotype

sachant que le taux de mutation de l’allèle A vers l’allèle a est de µ ; et de l’allèle a

vers l’allèle A de ν. Nous pouvons obtenir le génotype MAMA : s’il n’y a pas eu de

mutation sur les deux allèles A chez les individus portant ce génotype (première partie

de l’équation) ; s’il y a eu une mutation de a vers A du génotype MAMa (p′′4(i), deuxième
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partie de l’équation) et s’il y a eu deux mutations de a vers A du génotype MaMa (p′′8(i),

troisième partie de l’équation) :

p′′′1(i) = (1− µ)2 × p′′1(i) + (1− µ) ν × p′′4(i) + ν2 × p′′8(i) (S11.6)

avec p′′′1(i) la fréquence après mutation du génotype 1 dans le dème i.

Pour la dispersion, nous calculons d’abord la fréquence de chaque génotype à l’échelle

de la métapopulation (p′′′x pour le génotype x après mutation), puis nous calculons la

probabilité que le génotype x n’ait pas migré dans un autre dème (probabilité 1 − d,

première partie de l’équation) et la probabilité que des génotypes x migrent vers le dème

i. Comme nous supposons une “soft selection” (Annexe B), tous les dèmes contribuent

de la même manière au pool de migrants et ainsi cette dernière probabilité vaut d× pX

(deuxième partie de l’équation) :

p′′′′x(i) = (1− d)× p′′′x(i) + d× p′′′x (S11.7)

avec p′′′′x(i) la fréquence après dispersion du génotype x dans le dème i.

Finalement, la dérive génétique est représentée par un tirage dans une loi multino-

miale avec N tirages et dix possibilités (correspondant aux fréquences des dix génotypes

après dispersion).

Comme nous venons de le voir à travers les différentes étapes du cycle de vie, ce

modèle de simulation nous permet de suivre les fréquences génotypiques à l’échelle du

dème et à l’échelle de la métapopulation. Dans le but de comparer les résultats des

simulations avec les résultats analytiques, il est nécessaire de revenir sur les fréquences

alléliques et les associations génétiques. Dans le cas des fréquences alléliques à l’échelle

de la métapopulation, nous pouvons les obtenir à partir des fréquences génotypiques :

pm =
1

n

n∑
i=1

(p2(i) + p5(i) + p6(i) + p9(i)

2
+
(
p3(i) + p7(i) + p10(i)

))
pa =

1

n

n∑
i=1

(p4(i) + p5(i) + p6(i) + p7(i)

2
+
(
p8(i) + p9(i) + p10(i)

)) (S11.8)
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Pour ce qui est des associations génétiques, nous devons revenir à leur définition selon

le formalisme multilocus. Par exemple pour l’association génétique Dma,a :

Dma,a =
1

2
Ei,j

[(
Xm(ij1) − pm

) (
Xa(ij1) − pa

) (
Xa(ij2) − pa

)
+
(
Xm(ij2) − pm

) (
Xa(ij2) − pa

) (
Xa(ij1) − pa

)] (S11.9)

avec Xm(ij1) = 1 si l’individu porte l’allèle m sur le “premier” haplotype et de 0 sinon.

Il est donc possible de calculer l’implication de chacun des dix génotypes dans cette as-

sociation génétique. Par exemple, l’implication du génotype MAMA dans l’association

Dma,a est de −pmp2a puisque Xm(ij1) = Xm(ij2) = Xa(ij1) = Xa(ij2) = 0. Nous calcu-

lons de la même manière l’implication de chaque génotype sur cette association et nous

sommons l’ensemble de ces implications multipliées par leur fréquence respective. Pour

Dma,a nous obtenons :

Dma,a =
1

n

n∑
i=1

[
p2a ×

(
−pmp1(i) +

(1

2
− pm

)
p2(i) + qmp3(i)

)
+ paqa ×

(
pmp4(i) −

(1

2
− pm

)
(p5(i) + p6(i))− qmp7(i)

)
+ q2a ×

(
−pmp8(i) +

(1

2
− pm

)
p9(i) + qmp10(i)

)] (S11.10)

362



363



BIBLIOGRAPHIE

Agapow, P. M., et A. Burt. 2001. Indices of multilocus linkage disequilibrium. Molecular

Ecology Notes 1 :101–102.

Alberto, F., P. T. Raimondi, D. C. Reed, J. R. Watson, D. A. Siegel, S. Mitarai,

N. Coelho, et E. A. Serrão. 2011. Isolation by oceanographic distance explains ge-

netic structure for Macrocystis pyrifera in the Santa Barbara Channel. Mol. Ecol.

20 :2543–2554.

Alleaume-Benharira, M., I. R. Pen, et O. Ronce. 2006. Geographical patterns of adap-

tation within a species’ range : Interactions between drift and gene flow. J. Evol. Biol.

19 :203–215.
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Florin, A.-B., et J. Höglund. 2006. Absence of population structure of turbot (Psetta

maxima) in the Baltic Sea. Mol. Ecol. 16 :115–126.

Folefack, C. 1996. Contribution a la culture de l’algue brune Laminaria digitata (La-

mouroux) : mise au point des techniques de micropropagation, de cryoconservation et

de bioencapsulation. Ph.D. thesis.

375



Fouqueau, L., et D. Roze. 2021. The evolution of sex along environmental gradient. Evol.

pages 1–14.

Foutel-Rodier, F., et A. M. Etheridge. 2020. The spatial Muller’s ratchet : Surfing of

deleterious mutations during range expansion. Theor. Popul. Biol. 135 :19–31.

Frankel, O. H. 1970. Variation - The Essence of Life. Proceedings of the Linnean Society,

New South Wales 95 :158–169.

Fredriksen, S., U. Karsten, I. Bartsch, J. Woelfel, M. Koblowsky, R. Schumann, S. R.

Moy, R. S. Steneck, J. M. Wiktor, H. Hop, et al.. 2019. Biodiversity of benthic macro-

and microalgae from Svalbard with special focus on Kongsfjorden. In The ecosystem

of Kongsfjorden, Svalbard, pages 331–371. Springer.

Fumagalli, M., M. Sironi, U. Pozzoli, A. Ferrer-Admettla, L. Pattini, et R. Nielsen.

2011. Signatures of Environmental Genetic Adaptation Pinpoint Pathogens as the

Main Selective Pressure through Human Evolution. PLoS Genetics 7 :e1002355.

Gagnaire, P., T. Broquet, D. Aurelle, F. Viard, A. Souissi, F. Bonhomme, S. Arnaud-

Haond, et N. Bierne. 2015. Using neutral, selected, and hitchhiker loci to assess

connectivity of marine populations in the genomic era. Evolutionary Applications

8 :769–786.

Gale, J. S. 1990. Theoretical Population Genetics. Springer Science and Business Media,

London.

Gallon, R. K., M. Robuchon, B. Leroy, L. Le Gall, M. Valero, et E. Feunteun. 2014.

Twenty years of observed and predicted changes in subtidal red seaweed assemblages

along a biogeographical transition zone : Inferring potential causes from environmental

data. Journal of Biogeography 41 :2293–2306.

Garbary, D., K. Kim, T. Klinger, et D. Duggins. 1999. Red algae as hosts for endophytic

kelp gametophytes. Marine Biology 135 :35–40.
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I. Schoen, K. Martens, et P. van Dijk (éds.), Lost sex, pages 161–1869. Springer,

Amsterdam.

Hoshino, M., S. F. Hiruta, M. E. Croce, M. Kamiya, T. Jomori, T. Wakimoto, et K. Ko-

game. 2021. Geographical parthenogenesis in the brown alga Scytosiphon lomentaria

(Scytosiphonaceae) : Sexuals in warm waters and parthenogens in cold waters. Mol.

Ecol. pages 1–17.

Howie, J. M., R. Mazzucco, T. Taus, V. Nolte, et C. Schlötterer. 2019. DNA Motifs Are

Not General Predictors of Recombination in Two Drosophila Sister Species. Genome

Biology and Evolution 11 :1345–1357.

Hubbard, C. B., D. J. Garbary, K. Y. Kim, et D. M. Chiasson. 2004. Host specificity

and growth of kelp gametophytes symbiotic with filamentous red algae (Ceramiales,

Rhodophyta). Helgoland Marine Research 58 :18–25.

Hughes, C. L., C. Dytham, et J. K. Hill. 2007. Modelling and analysing evolution

of dispersal in populations at expanding range boundaries. Ecological Entomology

32 :437–445.

Hutchinson, G. E. 1957. Concluding remarks. Cold Spring Harbor Symp. Quant. Biol.

22 :415–427.

382



Hutchinson, W. F., C. Van Oosterhout, S. I. Rogers, et G. R. Carvalho. 2003. Temporal

analysis of archived samples indicates marked genetic changes in declining North Sea

cod (Gadus morhua). Proc. Roy. Soc. (Lond.) B 270 :2125–2132.

Hutter, C. M., M. D. Schug, et C. F. Aquadro. 1998. Microsatellite Variation in Droso-

phila melanogaster and Drosophila simulans : A Reciprocal Test of the Ascertainment

Bias Hypothesis. Molecular Biology and Evolution 15 :1620–1636.

Je Lee, H., et E. G. Boulding. 2009. Spatial and temporal population genetic structure

of four northeastern Pacific littorinid gastropods : the effect of mode of larval deve-

lopment on variation at one mitochondrial and two nuclear DNA markers. Mol. Ecol.

18 :2165–2184.
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Ladah, L. B., J. A. Zertuche-González, et G. Hernández-Carmona. 1999. Giant Kelp

(Macrocystis Pyrifera, Phaophyceae) Recruitment near its Southern limit in Baja

California after mass disappearance during Enso 1997-1998. Journal of Phycology

35 :1106–1112.

Lande, R., et S. Shannon. 1996. The role of Genetic Variation in Adaptation and Popu-

lation Persistence in a Changing Environment. Evol. 50 :434–437.
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l’Académie des Sciences 56 :1–240.

Schiel, D. R., et M. S. Foster. 2006. The Population Biology of Large Brown Seaweeds :

Ecological Consequences of Multiphase Life Histories in Dynamic Coastal Environ-

ments. Ann. Rev. Ecol. Evol. Syst. 37 :343–372.

Schmit, O., S. N. S. Bode, A. Camacho, D. J. Horne, D. K. Lamatsch, K. Martens,

M. J. F. , Martins, T. Namiotko, G. Rossetti, J. Rueda-Sevilla, I. Schön, J. Vandeker-

khove, et F. Mesquita-Joanes. 2013. Linking present environment and the segregation

of reproductive modes (geographical parthenogenesis) in Eucypris virens (Crustacea :

Ostracoda). Journal of Biogeography 40 :2396–2408.

Schmitt, T., et A. Seitz. 2001. Allozyme variation in Polyommatus coridon (Lepidop-

tera : Lycaenidae) : identification of ice-age refugia and reconstruction of post-glacial

expansion. Journal of Biogeography 28 :1129–1136.

Selkoe, K. A., C. M. Henzler, et S. D. Gaines. 2008. Seascape genetics and the spatial

ecology of marine populations. Fish and Fisheries 9 :363–377.

Sexton, J. P., P. J. McIntyre, A. L. Angert, et K. J. Rice. 2009. Evolution and Ecology

of Species Range Limits. Ann. Rev. Ecol. Evol. Syst. 40 :415–436.

Sexton, J. P., S. Y. Strauss, et K. J. Rice. 2011. Gene flow increases fitness at the warm

edge of a species’ range. Proc. Natl. Acad. Sci. U. S. A. 108 :11704–11709.

Shen, K. N., et W. N. Tzeng. 2007. Genetic differentiation among populations of the

shortfinned eel Anguilla australis from East Australia and New Zealand. Journal of

Fish Biology 70 :177–190.

395



Simonsen, A. K., R. Dinnage, L. G. Barrett, S. M. Prober, et P. H. Thrall. 2017. Symbio-

sis limits establishment of legumes outside their native range at a global scale. Nature

Communications 8 :14790.

Sjøtun, K., et E. V. Schoschina. 2002. Gametophytic development of Laminaria spp.

(Laminariales, Phaeophyta) at low temperature. Phycologia 41 :147–152.

Slatkin, M. 1977. Gene flow and genetic drift in a species subject to frequent local

extinctions. Theor. Popul. Biol. 12 :253–262.

Smale, D. A. 2020. Impacts of ocean warming on kelp forest ecosystems. New Phytologist

225 :1447–1454.

Smale, D. A., M. T. Burrows, P. Moore, N. O’Connor, et S. J. Hawkins. 2013. Threats and

knowledge gaps for ecosystem services provided by kelp forests : a northeast Atlantic

perspective. Ecology and Evolution 3 :4016–4038.

Song, Y., S. Scheu, et B. Drossel. 2011. Geographic parthenogenesis in a consumer-

resource model for sexual reproduction. J. Theor. Biol. 273 :55–62.
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Abstract : Adaptation in central and marginal populations : contribution of selection, connectivity and

reproductive systems. Theoretical and empirical approaches on the kelp Laminaria digitata.

In the context of climate change, many species are subject to a change in their range distribution. One of the major

determinants of species’ survival is based, among other things, on the adaptation of populations located at the range

limits (or marginal populations). The adaptive potential of populations depends largely on their genetic diversity,

which itself depends on historical and contemporary factors, such as connectivity between populations and the

reproductive system of individuals. As part of my thesis, I first investigated the historical factors that may explain

the geographical distribution of genetic diversity across the distributional range of the kelp Laminaria digitata.

Subsequently, this study was combined with studies on spatio-temporal variation of populations, connectivity studies

at the scale of the French coasts and an exploration of the phenomenon of local adaptation in the face of temperature

by the means of a common garden experiment. In addition to marginal populations, we were also interested in the

fate of populations located in the center of the species’ distribution range, but isolated from gene flows by different

barriers to dispersal (or isolated populations). The results show that genetic diversity at the scale of Brittany

remains important, reflecting the fact that it was probably glacial refugia during the last ice age. Populations

located at the Southern edge show a reduced genetic diversity, but still greater than that of isolated populations,

which could have allowed adaptation to higher temperatures, as demonstrated by the common garden experiment.

Finally, results from temporal analyses show that marginal and isolated populations show a stronger temporal

genetic differentiation compared to central populations, suggesting a stronger effect of genetic drift and/or a higher

permeability to migrants. In a second part of my thesis, I used theoretical approaches to understand the phenomenon

of geographical parthenogenesis observed in a number of species, corresponding to an evolution towards an asexual

mode of reproduction at the range limits. In particular, I studied the validity of two hypotheses based on different

characteristics of marginal populations. The first hypothesis assumes that asexual reproduction is beneficial as it

allows the maintenance of phenotypes adapted to extreme environmental conditions in the face of an influx of

maladapted migrants, and was studied using a model in which a quantitative trait evolves along an environmental

gradient. The second hypothesis assumes that asexual reproduction avoids inbreeding depression resulting from

reproduction between related individuals in a structured population. This hypothesis was studied using an infinite

island model, in which diploid individuals are characterized by a locus under selection and a locus affecting their

mode of reproduction. The results of these two models show that - depending on the range of parameters considered

- these hypotheses can indeed help to explain the phenomenon of geographical parthenogenesis.



Résumé : Adaptation dans les populations centrales et marginales : contribution de la sélection, de la connectivité

et du système de reproduction. Approche théorique et empirique sur l’espèce d’algue brune Laminaria digitata.

Dans le cadre du changement climatique, de nombreuses espèces sont sujettes à un changement d’aire de distribution.

Un des déterminants majeurs de la survie des espèces repose entre autres sur l’adaptation des populations situées en

limite d’aire de distribution (ou populations marginales). Le potentiel adaptatif des populations dépend en grande

partie de leur diversité génétique, qui dépend elle-même de facteurs historiques comme de facteurs contemporains,

tels que la connectivité entre populations et le système de reproduction des individus. Dans le cadre de ma thèse,

je me suis d’abord intéressée aux facteurs historiques pouvant expliquer la répartition géographique de la diversité

génétique à travers l’aire de distribution de l’algue brune Laminaria digitata. Par la suite, cette étude a été combinée

avec des études de la variation spatio-temporelle des populations, des études de connectivité à l’échelle des côtes

françaises et d’une exploration du phénomène d’adaptation locale à la température au moyen d’une expérience en

jardin commun. Outre les populations marginales, nous nous sommes également intéressés au devenir de populations

situées au centre de l’aire de distribution, mais isolées des flux de gènes par différentes barrières à la dispersion (ou

populations isolées). Les résultats montrent que la diversité génétique à l’échelle de la Bretagne reste importante,

reflétant le fait qu’elle a probablement été une zone refuge durant la dernière période glaciaire. Les populations

situées en limite d’aire Sud montrent une diversité génétique amoindrie, mais restant plus importante que celle des

populations isolées, ce qui aurait pu permettre une adaptation à des températures plus élevées, telle que démontrée

par l’expérience en jardin commun. Enfin, les analyses temporelles montrent que les populations marginales et isolées

montrent une plus forte différenciation génétique temporelle par rapport aux populations centrales, suggérant un

plus fort effet de la dérive génétique et/ou une plus forte perméabilité face aux migrants. Dans un deuxième volet

de ma thèse, j’ai utilisé des approches théoriques pour comprendre le phénomène de parthénogenèse géographique

observé dans un certain nombre d’espèces, correspondant à une évolution vers un mode de reproduction asexué

en limite d’aire de distribution. En particulier, j’ai étudié la validité de deux hypothèses reposant sur différentes

caractéristiques des populations marginales. La première hypothèse suppose que la reproduction asexuée permet de

maintenir des adaptations à des conditions environnementales extrêmes face à un afflux de migrants maladaptés,

et a été étudiée à l’aide d’un modèle d’évolution d’un trait quantitatif le long d’un gradient environnemental dans

lequel les individus sont haplöıdes. La deuxième hypothèse suppose que la reproduction asexuée permet d’éviter la

dépression de consanguinité résultant des croisements entre individus apparentés en population structurée. Cette

hypothèse a été étudiée à l’aide d’un modèle en ı̂les infini, dans lequel les individus diplöıdes sont caractérisés par

un locus sous sélection et un locus affectant leur mode de reproduction. Les résultats de ces deux modèles montrent

que - selon les gammes de paramètres considérées - ces hypothèses peuvent effectivement permettre d’expliquer le

phénomène de parthénogenèse géographique.
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