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Croissance et 
développement

Reproduction et 
maturation

Survie et durée 
de vie

Traits d’histoire de vie des arbres

Fitness
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Traits d’histoire de vie et traits fonctionnels: schéma conceptuel

Fitness

Traits fonctionnels Composantes de la fitnessFonctions

Débourrement

Sénescence 

Période de végétation

Taille d’une feuille 

Conductance stomatique 

Densité stomatique 

Photosynthèse

Teneur en azote

P50 

LT50

Pression biotique

Phénologie foliaire

Anatomie et physiologie 
foliaire

Résistance aux stress 
biotiques et abiotiques
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Traits d’histoire de vie et traits fonctionnels: schéma conceptuel

Fitness

Traits fonctionnels Composantes de la fitnessFonctions

Débourrement

Sénescence 

Période de végétation

Taille d’une feuille 

Conductance stomatique 

Densité stomatique 

Photosynthèse

Teneur en azote

P50 

LT50

Pression biotique

Production de graines 

Taille d’une graine 

Taux de germination

Traits de Masting

Phénologie foliaire

Anatomie et physiologie 
foliaire

Résistance aux stress 
biotiques et abiotiques

Fructification
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Darwin’s abominable mystery

“The rapid development as far as we 
can judge of all the higher plants 

within recent geological times is an 
abominable mystery”

Lettre de correspondance entre C. Darwin et J. Hooker - 2 
juillet 1979
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Comment les angiospermes ont-ils dominé le règne végétal 

Benton et al. 2021

Aujourd’hui:

 1 000 espèces de 
Gymnosperme 

 300 000 espèces 
d’Angiosperme
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Darwin’s abominable mystery

Qiu et al. 2022
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La reproduction des arbres forestiers: le Masting

12 Octobre 2021 – Oloron Sainte-Marie
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La reproduction des arbres forestiers: le Masting

© Andrew Hacket-Pain

© Thomas Caignard

12 Octobre 2021
Oloron Sainte-Marie

29 mai 2008 
forêt domaniale de Trois Fontaines

14 septembre 2022
Liverpool (GB)

© François Debias© Thomas Caignard
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La reproduction des arbres forestiers: le Masting

Epinette blanche – Picea glaucaHêtre commun – Fagus sylvatica
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La reproduction des arbres forestiers: le Masting
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La reproduction des arbres forestiers: le Masting

Les Très Riches Heures du duc de Berry, France
– Frères Limbourg (1416)

Psautier de la reine 
Marie, Grande Bretagne 
- (1310-1320)

Büsgen & Münch –
The structure and life of forest trees
(1929)
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• Production fruitière massive à l’échelle d’une population:

 Fortes variabilités interannuelles

 Absence de périodicité

 Synchronie 

 Autocorrélation temporelle négative (lag1) 

Phénomène de Masting

Reproduction des espèces pérennes
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Phénomène de masting

Vacchiano et al. 2018
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Phénomène de masting

Vacchiano et al. 2018

Coefficient de variation à 
l’échelle de l’individu:

𝐶𝑉𝑖 =
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Phénomène de masting

Vacchiano et al. 2018
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Coefficient de corrélation 
de Spearman:

𝑆𝑖 = 
6 σ 𝑑𝑖
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Phénomène de masting

Vacchiano et al. 2018
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Phénomène de masting

Vacchiano et al. 2018
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Autocorrélation temporelle:

𝛾𝑘 = 𝐸 𝑋𝑡 − 𝜇 𝑋𝑡+𝑘 − 𝜇

𝜌𝑘 =
𝛾𝑘
𝜎2



Espèce dominante dans son milieu. 

Pollinisation par le vent: Anémogamie 

Espèce monoïque

Pollinisation croisée 

Chionochloa flavicans

Quercus douglasii

Pinus albicaulis

Phénomène de masting
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Espèce dominante dans son milieu. 

Pollinisation par le vent: Anémogamie 

Espèce monoïque

Pollinisation croisée 

Phénomène de masting

Dale et al. 2021
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Variabilité interspécifique du masting

Kelly & Sork 2002

 On retrouve des espèces de 
masting dans la plupart des 
écosystèmes terrestres

 L’intensité du masting est 
différente entre les espèces. 
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Koenig et al. 2003

Variabilité interspécifique du masting

Chionochloa pallens Elaeocarpus dentatus Lavendula latifolia

• Faible variabilité 
temporelle (CVi)

• Faible Synchronie (r) 

Jeremy Rolfe

• Très faible variabilité 
temporelle (CVi)

• Synchronie modérée (r)

Mathieu MennandJeremy Rolfe

• Forte variabilité 
temporelle (CVi)

• Forte Synchronie (r) 
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Variabilité interspécifique du masting

Hacket-Pain et al. 2022

Bogdziewicz et al. 2018

© John Grimshaw

- Quercus alba

23



Phénologie de la reproduction du chêne

Période active

1 juil.

1 avr.

1 oct.

Paradormance

Débourrement 
des bourgeons

Floraison
Fleurs mâles

Maturation 
des fruits

Floraison
Fleurs femelles

Senescence 
foliaire

Chute des 
fruits

Période de dormance

1 jan.

Ecodormance
Endodormance

Pollinisation
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t t + 1 t + 2 t + 3 t + 4 t + 5 

1

2

Avantage 
évolutif

Economie d’échelle - « Economy of scale » 
(Janzen 1978)  

Causes Ultimes: Un avantage évolutif
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(Silvertown 1980)

Causes Ultimes: « predator satiation »

Curculio glandium
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Causes Ultimes: « predator satiation »

Curculio glandium
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Non Mast Year Mast Year

Causes Ultimes: « Pollination efficiency »

Smith et al 1990
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Causes Ultimes: « Animal dispersal »

Ecureuil roux - Tamiasciurus hudsonicus Cône d’Epinette blanche – Picea glauca

McAdam et al. 2019
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Vander Wall 2002
Jansen et al. 2004

Causes Ultimes: « Animal dispersal »

Geai des chênes
Garrulus glandarius

Mulot sylvestre
Apodemus sylvaticus
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© Thomas Caignard © Phil Winter© François Debias

Régénération 
forestière 

Brassage 
génétique

Dispersion des 
graines

+ + +Economie d’échelle

Causes Ultimes: une économie d’échelle 
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Concept d’économie d’échelle 

 L’avantage pour l’arbre est d’économiser son énergie qu’il concentre 
pour la reproduction. 

 Un fort investissement (forte production fruitière) est plus efficace 
en termes de survie pour la descendance que des petites productions 
réparties sur plusieurs années. 

Causes Ultimes: une économie d’échelle 
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Impact du masting sur les écosystèmes

Effet du masting sur les réseaux 
trophiques:  

• Generalist consumers
• Generalist  predators
• Alternate prey
• Competitors 
• Parasites & pathogens

Ostefeld & Keesing 2000
Koenig & Knops 2005 33



Yang et al. (2010)

Impact du masting sur les écosystèmes
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Consommateurs – chaine trophique
Régénération

Dynamique des communautés forestières

Bogdziewicz
et al. 2018

Changement 
climatique ? 
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Impact du changement climatique sur la reproduction

Vers des fructifications 
régulières ?

Vers des fructifications 
massives et plus rares ?
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Caignard et al. 2017, Lebourgeois et al. 2018
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La reproduction sensible au climat: exemple du chêne



Caignard et al. 2017
Température moyenne d’avril et mai (°C)
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Période active

1 juil.

1 avr.

1 oct.

Paradormance

Débourrement 
des bourgeons

Floraison
Fleurs mâles

Maturation 
des fruits

Floraison
Fleurs femelles

Senescence 
foliaire

Chute des 
fruits

Période de dormance

1 jan.

Ecodormance
Endodormance
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La reproduction sensible au climat: exemple du chêne



Schermer et al. 2019 39

La reproduction sensible au climat: exemple du chêne



Période active

1 juil.

1 avr.
Débourrement 
des bourgeons

Floraison
Fleurs mâles

Maturation 
des fruits

Floraison
Fleurs femelles

1 oct.

Paradormance

Senescence 
foliaire

Chute des 
fruits

Période de dormance

1 jan.

Ecodormance
Endodormance
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Température moyenne au moment de 
la dispersion du pollen (°C)
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La reproduction sensible a climat: exemple du chêne



Le Roncé et al. 2021

Site de Puéchabon
(CNRS)
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© Acaba Press
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La reproduction sensible au climat: exemple du chêne



Effet positif des températures sur la fructification et la floraison 
des chênes de milieux tempérés.

Rôle important de la phénologie foliaire et florale.

Effet négatif de la sécheresse sur la fructification en milieux 
méditerranéens.
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La reproduction sensible au climat: exemple du chêne



Bogdziewicz
et al. 2018

Changement 
climatique ? 

Vers des fructifications 
régulières ?

Vers des fructifications 
massives et plus rares ?

Effet du changement climatique sur le masting
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Fagus sylvatica
39 années de suivi

Bogdziewicz et al. 2020
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Effet du changement climatique sur le masting



Bogdziewicz et al. 2020
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Effet du changement climatique sur le masting



Bogdziewicz et al. 2020
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39 années de suivi

Diminution de l’intensité du masting au cours du temps 47

Effet du changement climatique sur le masting



12,8°C

6,7°C

1600 m

100 m

© Thomas Caignard

Ibos – 387m d’altitude 

10 populations de chênes sessiles 

5 altitudes de 100 à 1600m d’altitude 

Dantec et al. 2015

Impact du masting sur les écosystèmes
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Augmentation de la production de glands avec la température 

Diminution de l’intensité du masting

Température (°C) Température (°C)
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CVi =  -0.12 [-0.18, -0.05]Log(Graine/100) =  0.23 [0.15, 0.32]

Caignard et al. 2021 and in prep. 49

Effet du changement climatique sur le masting



Quel impact sur la valeur 
adaptative des arbres? 

de l’effort de 
reproduction 

Masting

Température

Comprendre les mécanismes physiologiques associés au masting (Allocation des 
ressources, signaux hormonaux)

Etudier les déterminismes génétiques de ce phénomène. 
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Effet du changement climatique sur le masting

Etude des causes proximales



1. Le rôle des ressources de l’arbre sur le masting
1. « Resource matching »
2. « Resource Budget Model »

2. Signaux exo et endogène au masting
1. Signal climatique
2. Signal pollinique
3. Réunification des théories

3. Nouvelles perspectives
1. Signal hormonal 
2. Déterminisme génétique

Causes proximales

Bogdziewicz et al. 2018
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Nombre de fruits varie en fonction de la 
disponibilité en ressource de l’année. 
(Kelly 1994)

1.1. Causes proximales: Ressource matching

Büsgen & Münsh –
The structure and life of forest trees (1929) Pearse et al. 201652



Nombre de fruits varie en fonction de la disponibilité en 
ressource de l’année. (Kelly 1994)

Autocorrélation temporelle
négative 

Meyer & Pendleton (2015)

1.1. Causes proximales: Ressource matching
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Nombre de fruits varie en fonction de la disponibilité en 
ressource de l’année. (Kelly 1994)

Compromis Croissance/Reproduction est négatif pour la plupart des 
espèces de masting

1.1. Causes proximales: Ressource matching

R
ep

ro
d

u
ct

io
n

Growth

• Camarero et al. 2010
• Drobyshev et al. 2010
• Ishihara & Kikuzawa 2009
• Han et al. 2008
• Monks & Kelly 2006
• Silvertown & Dodd 1999
• Koenig & Knops 1998
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Nombre de fruits varie en fonction de la disponibilité en 
ressource de l’année. (Kelly 1994)

 L’hypothèse de « ressource matching »  ne soutient pas le processus 
de masting en tant qu’avantage évolutif 

1.1.Causes proximales: Ressource matching

Bogdziewicz et al. 2018 55



1. Causes proximales: 4 mécanismes 

Pearse et al. 2016
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Isagi et al. 1997

1.2. Causes proximales: Resource budget model

57



PSt-1

PSt-3

PSt-2

PSt-1

Pollen
Abondant 

Fruits

Année t-1 Année t Année t+1

Seuil

Fleurs

PSt

Energie

PSt

Satake & Iwasa (2002)
Venner et al. (2016) 

1.2. Causes proximales: Resource budget model
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PSt

PSt-3

PSt-2

PSt-1

Année t-1 Année t Année t+1

Seuil

PSt-1

Peu de
Pollen

PSt

Satake & Iwasa (2002)
Venner et al. (2016) 

1.2. Causes proximales: Resource budget model

FruitsFleurs
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2. Causes proximales: Effet Moran

Variable climatique et 
efficience pollinique peuvent 
expliquer la synchronie sur une 
large échelle géographique 

60



2. Causes proximales: Effet Moran

61 Bogdziewicz et al. (2021)



2.1. Causes proximales: Signal climatique

Koenig 2002, Pearse et al. 2016 62



2.1. Causes proximales: Signal climatique

Kelly et al. 2013

Temperature differential cue:  
ΔT = Tn-Tn-1
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2.2. Causes proximales: Signal pollinique

Garcia Mozo et al. 2007

Efficience pollinique: La densité de production de pollen influe sur 
la synchronie et le CVi en cas de d’échec pollinique   

Production pollinique Production fruitière
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2.3. Causes proximales: vers une réunification des théories

Pollination success

Micro-climate variability Photoperiod sensitivity –
Genetic variability

H2. Aerial diffusion hypothesis

Microclimate heterogeneity affect the 
phenology differently between trees

(Koenig et al. 2015).

Weather affect the diffusion of pollen 
in the air (Schermer et al. 

2020, 2019).

H1. Phenological synchrony hypothesis

High variability of photoperiod
sensitivity between trees affect the 

phenology (Fu et al. 2019).

Bogdziewicz et al. 2020 – Ecol.Let
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Modèle en série: 
« Phenological synchrony hypothesis »

Koenig et al. (2015)

2.3. H1 : Phenological synchrony hypothesis
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2.3. H1 : Phenological synchrony hypothesis

Bogdziewicz et al. 2020 – Ecol.Let.

Flowering synchrony index
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2.3. H2: Aerial diffusion hypothesis

Impact des variations climatiques sur l’efficience pollinique et 
en conséquence sur la production de graines 

Schermer et al. 2019
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Masting

Causes proximales
Causes ultimes:

« Economy of scale »

« Predator
satiation »
Silvertown 1980

Sork 1993

« Animal 
dispersal»

Vander Wall 2002
Barringer 2012

« Resource 
matching »

Kelly 1994

« Weather 
cue »

Koenig et al. 2002, 
2013

« Pollen 
coupling »
Satake & Iwasa

2002
Garcia-Mozo et al. 

2007

« Resource 
matching »

Kelly 1994

« Pollination 
efficiency »
Smith et al 1990

« Phenological synchrony and 
aerial diffusion hypothesis »

Koenig et al. (2015), Schermer et al. (2019)

Les théories explicatives du masting: en résumé

« Resource 
budget»

Isagi 1997
Satake & Iwasa

2002

Resources Signal
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3.1. Causes proximales: Signal hormonal

Pearse et al. 201670



3.2. Causes proximales: Déterminisme génétique

Détection de QTL (Quantative Trait Loci) sur des traits caractéristiques du 
Masting : CVi et Synchronie 

Exemple du pommier (Guitton et al. 2012) 
« Alternate-bearing » associé avec 4 régions 
génomiques contenant des gènes impliqués dans: 

 Les hormones de la floraison
 La croissance des rameaux

71



Fagus crenata

Floral pathway integrator:
• FLOWERING LOCUS T (FT)

Genes  promoting flower 
primordium identity:
• LEAFY (LFY)
• APETALA1(AP1)

Nitrate transporter gene: 
• (NPF1.2)

3.2. Causes proximales: Déterminisme génétique

Satake & Kelly 2021
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Temporal variability Spatial synchrony

Ressource dynamics Environmental vetoes Pollen limitation
Genetic determinisms

Hormonal signal

Les causes proximales: Summary
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Ressource dynamics Environmental vetoes Pollen limitation
Genetic determinisms

Hormonal signal

Les causes proximales: Summary
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3.2. La masting peut-il être soumis à la sélection? 

Seed production

2014 2015 2016 2017

h2
0 0.59 0.62 0.46 0.69

Masting

CVi ri

h2
0 0.49 0.40

Caignard et al. 2019
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Comprendre les mécanismes pour étudier l’évolution du masting

Satake & Kelly 2021

1. Quels sont les traits clés qui régulent 
le masting? 

2. Existe-il une évidence d’une 
régulation génétique? 

3. Existe-il de la variabilité génétique et 
phénotypique des traits régulant le 
masting? 



Evolution du masting dans le contexte du changement climatique
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Perspectives: Variabilité de l’intensité du masting

In situ: Pyrenees Common garden: Toulenne

 2 vallées
 10 stations
 Gradient d’altitude:

 100 m
 400 m
 800 m
 1200 m
 1600 m

Provenances

100 m 300 m 1600 m800 m 1200 m

Provenances: Tmoy= 13.50°C 

Variabilité génétique(VG)Variabilité phénotypique(VP)

In situ
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12,8°C

6,7°C

1600 m

100 m



Pour aller plus loin… 
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Accès aux diapos:
http://sylvain-delzon.com/download/

Code: meije

http://sylvain-delzon.com/download/

