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PREAMBULE

Ce rapport d’HDR est construit comme I'exposé du projet de recherche que je souhaite conduire
dans les années qui viennent. Ce projet de recherche est désigné par la formule « le projet » dans le
reste de ce document. Son point de départ remonte principalement a la thése que j’ai soutenue en
2001, bien que certaines questions soient plus anciennes. Il s’appuie sur les résultats disponibles
dans la littérature scientifique et sur d’autres, originaux, obtenues en collaboration avec des
collegues et des étudiants depuis la soutenance de ma these. Ce rapport présente donc des résultats
scientifiques, en déduit des questions de recherche et présente les activités mises en ceuvre et les

moyens mobilisés pour y répondre, notamment les collaborations et les sources de financement.



INTRODUCTION

Les arbres forestiers sont des organismes sessiles et particulierement longévifs. Dans leurs aires
naturelles, ils sont exposés a de fortes variations environnementales, aussi bien géographiques (a des
échelles et des intensités variables entre individus et entre populations) que temporelles (au cours
de la vie des individus et au fil des générations). De nombreuses especes sont introduites par les
forestiers dans des environnements nouveaux, parfois notablement différents de leurs
environnements d’origine, avec des succes variables selon les espéces et les régions d’introduction
(pin radiata, eucalyptus, douglas). Le changement climatique global est une composante récente des
variations environnementales subies par les arbres. L'augmentation de température qui le
caractérise est a la fois rapide et d’intensité élevée [Meehl & Tebaldi, 2004], avec toutefois de fortes
disparités géographiques : elle est notamment plus marquée aux latitudes et aux altitudes élevées

[Rebetez et al., 2006].

Pour les especes introduites, le changement climatique tend parfois a accentuer les écarts entre les
climats des aires d’origine et les climats des aires d’introduction. Par exemple, en France, le douglas,
originaire de régions ou les précipitations dépassent 1200 mm par an, a été introduit dans des
régions a moins de 800 mm ou, aujourd’hui, les précipitations auraient tendance a diminuer et les
températures a augmenter [Martinez-Meier et al., 2008b]. Dans les aires naturelles, le changement
climatique pourrait pousser les écosystemes forestiers au-dela de leur capacité d’adaptation ([Bower
& Aitken, 2008, Breda et al., 2006]). Comment s’adaptent aujourd’hui les arbres forestiers, dans leurs
aires naturelles et leurs aires d’introduction, par rapport a leur réponse passée et par rapport a leur

réponse actuelle dans d’autres environnements ?

L'adaptation comprend trois mécanismes, I'évolution, ou réponse aux pressions de sélection, qui
s’appuie sur la variance génétique et s’exprime au fil des générations, la plasticité phénotypique, qui
est une réponse individuelle a plus court terme et la migration, qui explique les variations des
contours des aires naturelles des espéces, faconnées par la variabilité des climats. Ces trois
mécanismes tendent a harmoniser les populations avec leurs environnements. L'étude des
expansions post - glaciaires en Europe [Liepelt et al., 2009] montre que la migration est un mécanisme
naturel tres lent qui ne peut offrir aux especes forestieres une solution satisfaisante face au
changement climatique. Les deux autres mécanismes constituent I'adaptation sur place. Quelle est
leur part respective dans la réponse adaptative des arbres forestiers ? L'objectif de ce projet est
d’étudier le potentiel spécifique des deux mécanismes dans I'adaptation sur place d’espéces
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forestieres soumises a de fortes variations environnementales, notamment au changement



climatique global. Pour cela, on utilise I'information contenue dans les cernes successifs produits par

les arbres pendant leur croissance (figure 1).

Figure 1: Radiographie d’un échantillon de bois montrant la succession des cernes depuis le coeur de I'arbre (gauche) jusqu’a I'écorce
(droite).

L'analyse des cernes successifs permet d’expliquer les variations du fonctionnement de I'arbre dans
le temps, sur autant d’années que de cernes présents dans le tronc. La réponse bois peut étre
probablement interprétée en terme de valeur adaptative (fitness), puisque le bois joue un role
majeur dans le fonctionnement de I'arbre: la conduction de la séeve brute depuis les racines
jusqu’aux feuilles. La mesure de la variabilité génétique et de I’héritabilité de caracteres du bois
impliqués dans la conduction de la séve permet d’estimer le potentiel de réponse des populations a
des pressions de sélection. La structure particuliére des cernes, qui, en climat tempéré, s"accumulent
sous forme d’une succession de bois initial et de bois final permet également d’estimer de fagon
originale la plasticité phénotypique [Sanchez-Vargas et al., 2007]. Ces approches sont ou seront mises
en ceuvre sur plusieurs espéces, dans leurs aires d’introduction et/ou dans leurs aires naturelles, sous
notre responsabilité directe pour des espéces des genres Larix, Pinus, Populus et Pseudotsuga et en
collaboration avec d’autres laboratoires de recherche en France et hors de France pour d’autres

especes des genres Fagus, Nothofagus et Pinus.

Des analyses de structuration géographique de la diversité génétique a I'échelle d’aires naturelles ou
de gradients altitudinaux et latitudinaux ont permis de révéler la capacité de réponse de populations
a des pressions de sélection exercées par des variables environnementales, comme la photopériode
[Garcia-Gil etal., 2003], la température ou la disponibilité en eau ([Eveno etal., 2008], [Bucci etal.,
2007]). En montagne, une méme espéce se distribue le long de gradients altitudinaux dont I'ampleur
correspond a des variations de température moyenne annuelle supérieures a celles prédites dans le
cadre du changement climatique. Les arbres sont donc adaptés a des conditions environnementales
extrémement différentes sur de trés courtes distances. Les variations du milieu le long d’un gradient
altitudinal expliquent potentiellement comment s’est modelée la distribution spatiale adaptative des
arbres. Les différences de réaction d’un méme individu au fil du temps permettent d’apprécier I'effet
des changements climatiques récents. Les différences entre individus permettent d’estimer la
variabilité de la réponse entre et au sein des différents niveaux altitudinaux. L’analyse conjointe des
deux niveaux de variation (le spatial entre individus et le temporel pour chaque individu) permettra
I'inférence du potentiel adaptatif au sein d’'une population couvrant un gradient. Les outils de la

génétique moléculaire permettent d’apprécier la composante génétique de cette variabilité. Les



gradients altitudinaux sont donc des modeles remarquables pour étudier les effets de fortes
variations climatiques au sein d’'une méme population : ce seront des milieux d’étude privilégiés dans

les années qui viennent.
Ce projet est structuré de la facon suivante :

L’analyse des mécanismes physiologiques de la réponse de I'arbre aux variations de la disponibilité
en eau dans son environnement devrait nous donner des informations sur la valeur adaptative du
bois (1ére partie). Létude rétrospective de la réponse bois a la pression de sélection climatique (2°™
partie) fournira des informations sur le potentiel d’adaptation par modification de la structure
génétique de populations d’arbres. Ce potentiel peut étre mesuré grace a I'héritabilité estimée ex-
situ (en dispositifs expérimentaux) ou a I'héritabilité estimée in-situ (en populations naturelles). La
réponse individuelle a court terme des génotypes, qui devrait jouer un réle important face au
changement climatique, peut étre mesurée rétrospectivement grace a la dendroplasticité (3eme

partie). De forts gradients environnementaux sont des milieux pertinents pour I'étude de la réponse

des foréts au climat.

1. QUELLE VALEUR ADAPTATIVE POUR LE BOIS ?

En climat tempéré, durant la saison de végétation, le cambium produit par division cellulaire les
cellules du xyléeme secondaire (bois). Ces cellules s’empilent sous forme de cernes concentriques
pour construire le tronc. Le xyleme soutient I'arbre, contient des réserves (hydrates de carbone et
lipides) et conduit la seve brute depuis les racines jusqu’aux feuilles [Plomion et al., 2001]. Le débit de
la seve brute est influencé par les propriétés hydrauliques du bois : les principales, conductivité
spécifique et vulnérabilité a la cavitation, dépendent des dimensions internes des cellules
conductrices du xyléme (trachéides chez les résineux, vaisseaux chez les feuillus). La vulnérabilité a la
cavitation dépend également des caractéristiques des ponctuations [Pittermann etal., 2006]. Les
arbres ayant une conductivité élevée peuvent théoriquement mieux profiter de conditions
d’alimentation en eau favorables. Les arbres ayant une faible vulnérabilité a la cavitation résistent
mieux a la sécheresse [Cochard et al., 2008]. Donc la variation des caracteres du bois qui influencent
les propriétés hydrauliques doit affecter également la croissance, la survie et la reproduction, c’est a
dire la valeur adaptative (fitness) des populations d’arbres. De nombreuses espéeces d’arbres sont
caractérisées par des associations étroites entre préférences écologiques et caractéristiques
anatomiques et hydrauliques du bois [Carlquist, 1977]. Si les propriétés anatomiques du bois varient
entre individus, celles correspondant a des propriétés hydrauliques avantageuses seront

sélectionnées sous la pression du climat ; si ces propriétés anatomiques et hydrauliques sont sous



controle génétique, c'est-a-dire s'il y a variation des fréquences alléliques dans la population, il peut
y avoir évolution. La composition génétique varie alors dans le temps, tendant a harmoniser la
population avec son environnement : la population s’adapte aux nouvelles conditions
environnementales. Dispersion (ou migration) tout comme les mutations et les recombinaisons
accompagnant la reproduction sexuée contribuent a I’évolution en enrichissant la population avec de
nouveaux alleles. L'estimation de I’héritabilité de caractéres génétiquement corrélés a la valeur
adaptative (fitness) peut contribuer a I'étude de la réponse a la sélection naturelle [Visscher et al.,

2008].

1.1 MISE EN EVIDENCE DE LA VALEUR ADAPTATIVE DE LA DENSITE DU BOIS : LIEN
DENSITE DU BOIS - SURVIE

L'augmentation de la densité du
bois dans le cerne depuis le bois
initial vers le bois final est liée a une
rupture de I'équilibre  entre
disponibilité et demande en eau
[Domec & Gartner, 2002]: cette
augmentation de densité est une
mesure de la réponse de I'arbre a la
modification de cet équilibre. Cette

réponse est un caractere adaptatif

si la réponse elle-méme et/ou sa

Figure 2 : feuillage de douglas affecté par la canicule de 2003, ao(it 2003, Orléans.

variation entre individus influence

la valeur adaptative de la population.

Relativement exigeant en eau pendant la saison de végétation, le douglas (Pseudotsuga menziesii
(Mirb.) Franco) a été récemment confronté a des sécheresses marquées, notamment en 2003 et a
montré des symptomes de dépérissements aboutissant parfois a la mort des arbres [Martinez-Meier
et al., 2008b] (figure 3). Le douglas est une espéce forestiére originaire de I'ouest de I’Amérique du
Nord. Elle a été largement introduite en France a partir de régions maritimes a fortes précipitations
de son aire naturelle. Elle est appréciée par les sylviculteurs grace a sa productivité et par les

utilisateurs de bois grace a ses bonnes propriétés mécaniques.
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Figure 3 : le profil microdensitométrique du haut est celui d’'un douglas mort peut de temps aprés la canicule de 2003 (courant 2004). Le
profil du bas est celui d’'un arbre ayant survécu. La comparaison systématique des profils microdensitomértique des douglas morts et
vivants montre que les arbres survivants ont un bois final plus dense et en proportion plus importante que les arbres morts. On en
déduit qu’il existe un lien entre densité du bois et capacité de survie et que le mécanisme impliqué fait intervenir les propriétés
hydrauliques du bois [Martinez-Meier et al., 2008b]

Le douglas est amélioré génétiquement a I'INRA Orléans (responsables du programme
d’amélioration, Jean-Charles Bastien et Leopoldo Sanchez) et est donc planté dans un vaste réseau
de dispositifs expérimentaux permettant d’estimer I'héritabilité des caractéres mesurés et donc les
potentiels de réponse a des pressions de sélection, notamment pour les caractéres ayant une valeur
adaptative. Certains de nos résultats récents [Martinez-Meier et al., 2008b] montrant que la densité du
bois a probablement une valeur adaptative servent d’assise aux travaux développés aujourd’hui dans
les deux projets Dryade (ANR Vulnérabilité, coordonné par Nathalie Bréda, INRA Nancy) et Dendro-
PAF (Ministere de I’Agriculture, coordonné par P. Rozenberg). Ces deux projets ont notamment pour
objectif d’étudier directement et indirectement la variabilité et la génétique de propriétés

hydrauliques du bois chez le douglas et le méléze et leurs liens avec la densité du bois.

1.2 MISE EN EVIDENCE DE LA VALEUR ADAPTATIVE DU BOIS : MECANISMES
PHYSIOLOGIQUES DE LA RESISTANCE A LA CAVITATION

Le profil microdensitométrique enregistre la réponse de I'arbre aux variations de I'équilibre entre
disponibilité en eau dans I'environnement et demande en eau, et cette réponse est héritable
[Martinez-Meier et al., 2009]. La densité est donc probablement un caractére adaptatif [Martinez-Meier

et al., 2008b]. La densité est liée a I'anatomie (proportion lumen /paroi), notamment chez le douglas
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[Rathgeber etal., 2006]. L'anatomie (par l'intermédiaire du diametre intérieur des conduits en

particulier) est elle-méme liée aux propriétés hydrauliques du bois [Sperry et al., 2006].

Donc on s’attend a trouver des liens entre densité et propriétés hydrauliques du bois, et une
variabilité génétique significative pour les propriétés hydrauliques du bois [Dalla-Salda et al., 2009]. La
démonstration de I'existence de tels liens permettrait de comprendre pourquoi la densité semble
avoir une valeur adaptative, comme tendent a le montrer les résultats de la comparaison de la

microdensité du bois d’arbres morts et vivants apres la canicule de 2003 [Martinez-Meier et al., 2008b].

Des progres méthodologiques récents nous ont permis de commencer a mesurer directement les
propriétés hydrauliques du bois sur un nombre d’arbres plus important qu’avec les méthodes
conventionnelles: le Cavitron, développé

par H. Cochard au PIAF INRA Clermont- r=-0.74 ( arbres) -0.88 (A clones)
Ferrand, permet de mesurer la vulnérabilité

a la cavitation sur des échantillons de bois -
massif au rythme de environ 10 échantillons 200 A
par jour [Cochard etal., 2005]. Ces mesures 24 1 A

nous ont permis de mettre en évidence des
2.6

Plc50 (MPa)

résultats originaux (exemple figure 4).

2.8 1

A Orléans, nous avons développé une
-3.0 -
méthode originale de mesure localisée de la

conductivité spécifique sur rondelles de bois 020 022 o024 026 028 030 032

ui permet de travailler facilement sur s
qut-p Densité début Bl (g/cm3)

plusieurs dizaines d’échantillons par jour
, Figure 4 : relation entre Plc50 (pression pour laquelle la conductivité
[Dalla-SaIda etal., 2009]. Il n"est Pas encore spécifique du bois est diminuée de 50%) et la densité du début du bois
) initial (les deux premiers millimétres de bois initial dans le cerne).
possible de phénotyper en masse des Dalla-Salda et al, résultats en cours de publication.
populations importantes, mais le nombre
d’arbre analysé est dés maintenant suffisant pour mettre en évidence des différences significatives
entre clones pour la conductivité spécifique et pour la vulnérabilité a la cavitation, ouvrant ainsi la
porte a l'exploration plus systématique de la variabilité génétique et environnementale des
propriétés hydrauliques du bois et de la résistance a la sécheresse. Ces résultats sont issus du projet
de recherche de G. Dalla-Salda, chercheure contractuelle Argentine dans le cadre du projet européen
Alfa Il GEMA, puis dans le cadre d’un CDD financé par le département EFPA, jusque début 2009, en

collaboration avec Hervé Cochard, INRA Clermont-Ferrand [Dalla-Salda et al., 2009]. Nous avons mis en

évidence un taux de cavitation extrémement variable chez le douglas aprés la sécheresse de 2003
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(avec de tres fortes variations de conductivité spécifique résiduelle de l'ordre de 1 a 100),
aboutissant dans un site expérimental particulier (Chassenoix, dans le Morvan) a un arrét presque
total de la conduction de la séve brute. Pour l'instant, ces travaux ont été réalisés a échelle
relativement réduite, peu de temps apres la canicule de 2003, et permettent de formuler un certain

nombre d’hypotheses et de nouvelles questions.

Jusqu’a présent, I'héritabilité des caractéres impliqués dans la résistance a la sécheresse a été
estimée a I'aide de clones (héritabilité au sens large) : quelle est la part additive (et donc réellement
utilisable en sélection et amélioration) de la variance génétique ? Le nombre d’arbres qui peut étre
raisonnablement étudié par unité de temps avec les nouvelles méthodes de mesure des propriétés
hydrauliques ne permettra d’estimer précisément des parameétres génétiques qu’a condition de faire
un trés gros et colteux effort de mesure. Or ces paramétres, notamment |’héritabilité, pourraient
avantageusement étre estimés indirectement, sur des caracteres mesurables a moindre co(t et de
facon non-destructive. Cependant les résultats de G. Dalla-Salda (en cours de publication) mettent
également en évidence de fortes relations entre propriétés hydrauliques du bois et variables
microdensitométriques, beaucoup plus faciles et moins couteuses a mesurer (figure 4): si ces
relations se confirment, elles permettront d’estimer indirectement des parametres génétiques pour

ces propriétés hydrauliques du bois.

De plus, de nouveaux progrés méthodologiques, notamment pour la mesure de la conductivité
spécifique, sont envisagés et seront testés lors des prochaines saisons de végétation. Les étapes
suivantes consistent donc a confirmer a grande échelle I'existence de ces relations, a mettre au point
des méthodes de mesure de la conductivité spécifique encore plus précises et efficaces et a estimer
précisément les parameétres génétiques pour les différentes variables expliquant directement ou

indirectement les propriétés hydrauliques du bois. Concretement, cela veut dire :

i) confirmer les liens entre propriétés hydrauliques du bois et caractéres de microdensité
du bois mesurés a I'endroit méme de la mesure de la conductivité,

ii) développer et tester une méthode de mesure de la conductivité hydraulique sur
carottes, ce qui simplifiera considérablement la méthodologie et donnera accés a du
matériel végétal précieux qui ne peut étre échantillonné de maniéres destructive,

iii) utiliser des dispositifs expérimentaux de comparaison de familles pour estimer des
héritabilités au sens strict: si on démontre directement ou indirectement que des
propriétés hydrauliques du bois sont fortement héritables, cela signifie que les
phénotypes les plus favorables peuvent étre sélectionnés sous la pression du climat et

que les populations peuvent évoluer pour s’adapter au changement climatique.
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Ces activités ont fait I'objet d’'une demande de financement aupres de la région Centre, par
I'intermédiaire d’un projet de recherche déposé fin décembre 2008. Ce projet, Xylome, regroupe
cing équipe de la région Centre et propose de mettre en ceuvre la stratégie décrite ci-dessus pour
étudier les conséquences du changement climatique principalement sur une espéce-modele, le
douglas et de facon plus légére et exploratoire sur plusieurs autres especes-cible, les pins des foréts
du Centre : pins sylvestre, pin laricio et pin maritime. Enfin, G. Dalla-Salda est retournée en Argentine
en février 2009 et vient de débuter en collaboration avec I'INRA Orléans un nouveau projet de
recherche Argentin également consacré a I'étude des propriétés hydrauliques du bois chez le

douglas.

2. REPONSE BOIS A LA PRESSION DE SELECTION CLIMATIQUE

Les événements climatiques extrémes sont des opportunités exceptionnelles d’observer et de
mesurer la réponse bois des arbres forestiers, sa variabilité environnementale et génétique et son
héritabilité. Puisque ces événements sont imprévisibles, il est rarement possible de réaliser des
observations en temps réel. L'analyse rétrospective de |'enregistrement bois de la réponse de I'arbre

a des événements climatiques choisis est donc un outil précieux dans ce cas.
2.1 HERITABILITE DE LA REPONSE BOIS : APPROCHE EX-SITU

L'approche ex-situ consiste a étudier du matériel végétal d’origine connue planté en dehors de son
aire naturelle, de préférence installé dans des dispositifs expérimentaux permettant de contréler les
variations locales de I'environnement : il s’agit principalement des dispositifs expérimentaux de

I"amélioration génétique des arbres forestiers.

L'utilisation du bois comme marqueur de la réponse de I'arbre aux variations du climat est ancienne :
les dendrochronologues ont depuis plus d’un siecle synchronisé de longues séries temporelles
permettant de reconstituer et étudier les variations des climats passés [Fritts, 1976]. L’approche
consistant a utiliser le signal bois comme un marqueur de la réponse adaptative des populations
d’arbres forestiers est plus récente, plus rare mais semble particulierement efficace ([Rozenberg et al.,
2004], [Paiva et al., 2008], [Eveno et al., 2008]). Alors que I'approche des dendrochronologues consiste a
extraire d’'un groupe de séries temporelles collectées sur plusieurs arbres la tendance commune
caractéristique des variations du climat, celle des généticiens consiste a mettre en évidence et a
expliquer la variabilité entre arbres de la réponse enregistrée dans le bois et a séparer ses
composantes environnementales et génétiques. Elle nécessite donc de connaitre ou d’inférer la

structure génétique ou d’apparentement de la population étudiée.
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2.1.1 DISPOSITIFS EXPERIMENTAUX EN FORET DE L’AMELIORATION GENETIQUE

L'approche de génétique quantitative utilisant les dispositifs expérimentaux installés par les
améliorateurs des arbres forestiers est particulierement pertinente aujourd’hui: de nombreux
dispositifs installés dans les années 70 et 80 sont en excellent état aujourd’hui. lls abritent des
collections d’arbres agés parfois de plus de 40 ans, donc ayant subi I'apparition et la totalité du
développement du changement climatique global. Souvent, aprés une ou deux éclaircies et un
certain taux de mortalité, les effectifs sont encore suffisamment élevés pour travailler avec une
bonne puissance statistique. Le matériel végétal est structuré en provenances, en familles ou en
clones. Ces groupes d’unités génétiques représentent d’'un dispositif expérimental a I'autre une part
tres dissemblable et relativement complémentaire, aussi bien en moyenne qu’en variance, de la

diversité existant au sein des espéces concernées.

A partir de 1999, d’abord dans le cadre du projet européen Geniality (coordonné par C. Cahalan,
Université de Bangor, Grande-Bretagne) puis dans le cadre du projet européen Eudirec (coordonné
par B. Héois, CEMAGREF), nous avons mis en évidence I'existence d’un potentiel de sélection (valeurs
d’héritabilités au sens large variant de 0,4 a 0,8) pour des caractéres du bois traduisant une réponse
de I'arbre a des événements climatiques du type sécheresse chez deux espéeces forestiéres, I'épicéa

commun [Rozenberg et al., 2002] et le douglas [Rozenberg et al., 2004] (figure 5).
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Figure 5 : Un échantillon de bois récolté sur un épicéa commun (en haut), son image aux rayons X (au milieu) et le profil
microdensitométrique correspondant (en bas). Sur ce profil, le cerne 1993 présente un pic de densité (faux-cerne) dans le bois initial,
provoqué par une période de sécheresse en début de saison de végétation. Les caractéristiques de ce faux-cerne (densité maximale,
largeur et position dans le cerne) sont variables et héritables ([Rozenberg et al., 2002]).

En utilisant des tests clonaux on peut mettre en évidence une éventuelle variabilité génétique tout
en étudiant un plus petit nombre d’arbres qu’avec des tests de comparaison de provenances ou de
familles, donc a moindre co(t et moindre risque. L'inconvénient est que les tests clonaux ne
permettent d’estimer que I'héritabilité au sens large, alors que la part de la variation utilisable en

sélection, la part additive, est mesurée par I'héritabilité au sens strict (avec les outils de la génétique
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guantitative, estimable en tests de comparaisons de familles exclusivement). Dans le cadre du projet
Alfa Il GEMA, en collaboration avec le FCBA (mise a disposition de trois tests clonaux de douglas,
collaboration A. Bailly et J.-Y. Gautry), puis également avec les relais récents des projets Dryade et
Dendro-PAF, nous étudions la réponse microdensitométrique de clones de douglas et de méléze a
des évenements climatiques extrémes récents, caractéristiques du changement climatique en cours,
notamment la sécheresse et canicule de 2003. Dans le cadre du projet Xylome (soumis fin décembre
2008 a la région Centre) nous proposons d’estimer la part additive du potentiel de réponse du

douglas aux pressions de sélection climatiques.

Le méleze (Larix decidua Mill.), I'autre espéce modele de ce chapitre avec le douglas, est autochtone
en Europe et en France, dans ce cas en situation montagnarde. Il est introduit en plaine, a partir de
provenances d’Europe centrale de basse ou moyenne altitude. Moins répandu que le douglas, on le
présente souvent comme une alternative prometteuse. Le méleze est amélioré génétiquement a
I'INRA Orléans (responsable du programme d’amélioration L. Paques) et est donc planté dans un
vaste réseau de dispositifs expérimentaux permettant notamment d’estimer I’héritabilité des
caractéres mesurés et donc ses potentiels de réponse a des pressions de sélection, notamment pour

les caractéres ayant une valeur adaptative.

Les projets Dryade et Dendro-PAF ont servis et servent encore également a financer les activités de

recherche dans le cadre des theses de deux jeunes chercheurs Argentins de I'INTA (équivalent de
I'INRA en Argentine), M. A. Martinez (sur douglas, dirigée par P. Rozenberg, avec co-encadrement de
L. Sanchez) et Mme M.-E. Gauchat (sur méleze, dirigée par L. Paques, avec la participation de P.
Rozenberg). A. Martinez vient de soutenir sa thése' et M.-E. Gauchat doit soutenir la sienne a
I'automne 2009. Deux articles publiés ([Martinez-Meier et al., 2008b], [Martinez-Meier et al., 2008a]), un
troisieme tout juste accepté [Martinez-Meier etal., 2009] et plusieurs autres en préparation

contiennent les résultats de ces travaux. En résumé, nous avons montré que :

i) le bois du douglas et du méléze enregistre de facon détaillée la réponse du cambium a
des événements climatiques particuliers [Martinez-Meier et al., 2008al;

ii) la sécheresse et canicule de 2003 s’est notamment manifestée par un arrét précoce de la
formation du bois en cours de saison de végétation, conduisant a la formation d’un cerne
2003 plus étroit, contenant moins de bois final, moins dense que les cernes des années
immédiatement suivante et précédente. Le cerne fabriqué en 2004 est plutét semblable

a ceux formés durant les années précédent 2003 [Martinez-Meier et al., 2008a] ;

1 4 Paris le 13 janvier 2009, avec mention trés tabie et les félicitations écrites du jury
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iii) la réponse des arbres, telle qu’elle est enregistrée par leur bois, est génétiquement
contrdlée, ce qui confirme qu’il existe bien un potentiel de réponse a une pression de
sélection au sein de ces espéeces [Martinez-Meier et al., 2008a]. Est-ce que ce potentiel est

suffisant pour permettre aux arbres de supporter le changement climatique global ?

Une étude entreprise parallelement dans un autre dispositif expérimental de douglas (test de
comparaison de provenances de douglas en forét d’Orléans) a permis de rechercher des différences
systématiques entre arbres ayant succombés et arbres survivants apres la canicule de 2003, pour les
variables microdensitométriques des cernes précédents 2003. Les résultats montrent que les arbres
survivants ont de fagon significative un peu plus de bois final, un peu plus dense, que les arbres
morts [Martinez-Meier et al., 2008b]. Ces résultats appuient I'idée que le bois joue un rdle dans la
valeur adaptative des populations d’arbres, certainement par l'intermédiaire des propriétés
hydrauliqgues comme la conductivité spécifique et la résistance a la cavitation [Cochard et al., 2008] ou
encore par lintermédiaire de ses capacités de réserve. D’autre part, des valeurs d’héritabilités
significativement différentes de zéro ont été également mises en évidence dans d’autres études
[Martinez-Meier, 2009] pour les caracteres différenciant significativement (dans notre étude) les
arbres morts des arbres survivants : il existe donc un certain potentiel de réponse aux pressions de
sélection au sein de ces populations de douglas pour des caracteres associés a la capacité de survie

aprés une canicule.

Lors de cette derniere étude, un seul dispositif de comparaison de provenances de douglas a été
utilisé (forét d’Orléans), peu puissant statistiquement car déja éclairci deux fois. Ce dispositif
contenait des provenances considérées comme peu adaptées aux conditions climatiques des régions
de reboisement francaises (provenances du sud et de l'intérieur de I'aire naturelle) : elles ont été
éliminées au cours des éclaircies successives. Cependant certaines de ces provenances pourraient
présenter de nouveau un intérét dans le cadre de I'étude de I'effet du changement climatique (car
elles sont issues du sud et de 'intérieur de I'aire naturelle et sont parfois considérées comme plus
xérophiles que les provenances de douglas cotier de I'état de Washington utilisées en reboisement
en France). Or de nombreux autres dispositifs agés existent dans différentes régions de France, qui
doivent permettre plus efficacement de rechercher une éventuelle variabilité entre provenances de
la réponse du douglas au changement climatique, pour une gamme de provenances couvrant une
large part de I'aire naturelle. C'est le projet développé dans le cadre de la these d’A.-S. Sergent, co-
encadrée par N. Bréda (INRA Nancy) et P. Rozenberg (avec les participations de J.-C. Bastien et L.
Sanchez de I'INRA Orléans, soutenance prévue fin 2010). Les activités réalisées a ce jour, visites et
inventaires des dispositifs potentiellement les plus intéressants, récolte de carottes de bois et

obtention des premiers profils de microdensité, permettront de réaliser I’étude de la variabilité de la
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réponse microdensitométrique du douglas aux changements climatiques a une échelle

environnementale et génétique beaucoup plus vaste que celle de I'étude déja publiée.

Pour I'instant la réponse du douglas a été observée sur tres peu d’années aprées la canicule. Comment
se comporte le douglas cing ans et plus apres la canicule ? La canicule a-t-elle des effets différés ?
Certaines années récentes ont été climatiquement tres différentes de 2003, comme 2007 et 2008,
fraiches et relativement humides, donc favorables a la croissance du douglas : quelles sont les
relations entre les différentes réponses observées apres 2003 et la croissance en 2007 et 2008 ? On
peut tenter de répondre a ces questions soit en récoltant a nouveau des carottes et en réalisant des
profils microdensitométriques (dans les dispositifs déja étudiés apreés 2003 ou dans de nouveaux
dispositifs a choisir au sein du réseau de I'amélioration génétique des arbres forestiers), soit en

installant des expériences en conditions contrdlées.

2.1.2 DISPOSITIFS EXPERIMENTAUX EN CONDITIONS CONTROLEES

En conditions naturelles, sur la durée relativement courte des projets que nous mettons en ceuvre,
nous n’avons que rarement I'occasion d’observer des évenements climatiques extrémes du type de
la sécheresse de 2003 et leurs effets, ou, quand nous les observons, il est rare que les équipes de
recherche aient la capacité d’observer et de mesurer la réponse instantanée des écosystemes. Par
exemple, I'observation de la réponse immédiate a la canicule 2003 a été trés limitée. De plus, les
années qui ont suivi 2003 ont été relativement fraiches et humides et ne permettent pas de
répondre a une question fondamentale : quel est I'effet de I'accumulation de plusieurs périodes de
sécheresse successives sur la réponse des arbres forestiers ? Cette question est essentielle car dans
le contexte du changement climatique global, les climatologues prédisent une augmentation non
seulement de l'intensité, mais aussi de la fréquence des sécheresses. C'est pourquoi il est essentiel
d’installer des dispositifs expérimentaux de suivi d’arbre sous serre, pour la croissance, la fabrication
du bois et des variables écophysiologiques, de fagon a faire subir a ces génotypes choisis des stress
hydriques contrélés, répétés, d’intensité et de durée variables, durant au moins deux saisons de
végétations consécutives en mesurant en direct les variables pertinentes. Le nombre d’arbres
installés dans ce type de dispositifs est nécessairement plus petit que celui mesuré dans les
dispositifs expérimentaux en plein champ de I'amélioration génétique. Par contre les variables
étudiées sur ces arbres peuvent étre beaucoup plus nombreuses et étre mesurées de fagon
beaucoup plus intensive et précise ; les arbres installés dans ce type de dispositif peuvent étre
équipés d’instruments permettant de suivre tres distinctement leurs réactions vis-a-vis des variations
de la disponibilité en eau dans leur environnement : mesures de croissance radiale en continue, de

flux de seve, de potentiel hydrique, de teneur en eau dans les pots, de température du sol et de I'air
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sont aujourd’hui réalisables a un colt compatible avec les financements proposés dans beaucoup
d’appels d’'offre. Le nombre d’arbres en dispositif doit étre suffisamment important pour qu’en fin de
projet une partie d’entre eux au moins puisse étre coupée et leur bois analysé pour ses propriétés
hydrauliques, son anatomie et/ou sa microdensité. Ce type de dispositif permettra notamment de
donner de nouvelles indications précises et rigoureuses sur les liens entre les différents caractéres
impliqués dans la réponse aux déficits hydriques et avec la fitness. L’installation de ces dispositifs fait
I'objet du projet Xylome, soumis fin décembre 2008 aupres de la région Centre et qui vient d’étre
acepté. Dans le cas du futur projet Xylome, la responsabilité des mesures écophysiologiques dans le
dispositif expérimental en conditions controlées sera confiée a I'équipe ARCHE du LBLGC de

I'université d’Orléans (F. Brignolas, C. Barbaroux et D. Morabito)

2.2 HERITABILITE DE LA REPONSE BOIS : APPROCHE IN-SITU

Pour élargir la gamme de situations pour I'étude de la génétique de la réponse des arbres, nous
développons depuis quelques années des projets visant a |'apprécier in-situ, c'est-a-dire en
populations naturelles, en utilisant les outils récents d’estimation de la variation génétique sans
controle du pedigree et de I'environnement a I'aide de marqueurs moléculaires neutres [Ritland,
2000]. Ces outils peuvent se révéler extrémement utiles pour les arbres forestiers, car ils pourraient
se substituer aux dispositifs expérimentaux d'évaluation de la variabilité génétique, pas forcément
disponible aujourd’hui, couteux a installer et ne fournissant des résultats qu’aprés plusieurs années.
A partir de la description de la structure d’apparentement de populations d’arbres en forét, ces outils
permettent d’obtenir une idée de la variabilité génétique de caractéeres essentiels comme les

caractéres d’adaptation et de résistance.

Nous avons mené un premier projet (projet innovant du département EFPA, 2005, coordination P.

Rozenberg et L. Sanchez, [Sanchez L., 2006] un article en préparation) qui a montré que les parameétres
importants contrdlant la qualité des estimations sont la taille de la population, le nombre de
marqueurs et le polymorphisme des marqueurs. Malgré le faible niveau moyen et la faible variabilité
d’apparentement ainsi que la structure d’age tres réguliere dans la population du chéne étudiée, nos
résultats ont permis de révéler des héritabilités élevées et significativement différentes de zéro pour
des caracteres connus par ailleurs pour étre effectivement tres héritables. Par contre, sur une espéce
forestiere tropicale, Vitellaria paradoxa, les auteurs [Bouvet et al., 2008] n'ont pas mis en évidence
d’héritabilité significativement différente de zéro pour des caracteres des feuilles. Ces auteurs
suggerent que cet échec est lié a I'absence d’une structure d’apparentement suffisamment variable

dans la population étudiée.
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Dans le cadre d’une collaboration avec I'université de Buenos-Aires (P. Rozenberg et L. Sanchez), un
deuxieme projet sur un genre tropical, Prosopis, a donné des résultats positifs (projet européen Alfa
Il GEMA, mobilités de J.-C. Vilardi et de B. Saidman de l'université de Buenos-Aires, Argentine, un
article accepté [Bessega C.F., 2009]). Dans le cadre du projet Dendro-PAF du Ministere de I’Agriculture,
déja évoqué plus haut, cette approche sera mise en ceuvre sur des populations naturelles de mélezes
du gradient altitudinal Alpin, nouveau dispositif en cours d’installation a Briancon mobilisant un
nombre important de chercheurs de I'lUR AGPF (notamment L. Sanchez, L. Paques, J.-P. Charpentier,
P. Label) et auquel sont associés des chercheurs de I'INTA Bariloche (L. Gallo, A. Martinez). L'objectif
de ce projet est d’étudier la réponse du méleze et des especes associées aux variations du climat le

long d’un fort gradient altitudinal.

Quatre placettes installées a quatre altitudes différentes (de 1300 a 2400 m d’altitude) contenant
chacune 200 mélezes ont été délimitées en 2008 avec I'assistance de I'ONF. La récolte des carottes a
débuté fin 2007 et s’est poursuivi durant toute I'année 2008 (plus de 800 carottes récoltées a ce jour
sur un total prévu de 1000). Une cinquiéme placette vient d’étre installée début 2009 dans la forét
communale voisine de St Martin de Queyrieres. Un Master 2 Recherche de I'Université d’Orléans (S.
Marin) étudie en 2009 la variabilité entre placettes de la réponse microdensitométrique du méleze
aux modifications du climat. En 2009, en collaboration avec 'UMR Biogéco (INRA Pierroton, S.
Gerber) et I'UR EFM (INRA Avignon, S. Oddou et F. Lefevre) débutera I'étude de la structure
génétique des cing populations de mélezes situées aux quatre altitudes différentes, a 'aide de
marqueurs génétiques. Participent également a ce projet 'UR Agroclim (INRA Avignon, F. Huard)
pour les modeles climatiques expliquant les variations de la réponse bois du méléze, et, au sein de
I'UMR Biogéco (INRA Pierroton), J.-P. Rossi, pour la prise en compte de la compétition entre arbres,
une autre composante majeure de la variabilité de la réponse des arbres aux changements

environnementaux.
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Figure 4 : I'arbre central de la placette de plus haute altitude du gradient méléze Alpin, vers 2350 m d’altitude, dans la forét communale
de Villard-St-Pancrace.

L'UR EFM (Ecologie des Foréts Méditerranéennes) de I'INRA Avignon entreprend une étude de la
réponse du hétre aux variations de son environnement (étude de la variabilité des profils micro-
densitométrique du hétre commun (Fagus sylvatica) le long du gradient altitudinal Ventoux) qui
entre également dans le cadre du projet du ministere de I’Agriculture DendroPAF et auquel nous
collaborons a la fois du point de vue technique (obtention de profils microdensitométriques de
hétre) et scientifique (méthodes d’estimation de I’héritabilité in-situ, participation a I'encadrement

de I’étudiante en thése impliquée, A. Bontemps).

Un projet de gradient altitudinal Andin jumelé avec le gradient Alpin vient de voir le jour, dans le
cadre de la collaboration avec I'INTA Bariloche (L. Gallo, Argentine) engagée et développée lors du
projet européen Alfa Il GEMA. Ce projet bénéficie d’une aide de la MRI de I'INRA (financement d’un
séjour de 3 mois de B. Bougué, étudiante d’Agro-Paris Tech, a Bariloche?), d’un financement dans le
cadre du projet européen Baccara (coordonné par H. Jactel, début en 2009) et d’un tout nouveau
financement ECOS Sud (coopération bilatérale France-Argentine, coordonné par P. Rozenberg et L.
Gallo) pour 2009-2011, qui permettra de financer les déplacements et les séjours de membres des
deux équipes durant trois ans. Le gradient altitudinal Andin a pour objectif d’étudier la variabilité de
la réponse au climat de plusieurs espéces du genre Nothofagus qui se succedent avec I'altitude sur

prés de 1500 m de dénivelé, en utilisant strictement les mémes méthodes et les mémes outils que

2 B. Bouguévient tout récemmer(27 janvier 2009) d’arriver & 'INTA Barilochet participt aux premiers
travaux d’installation du gradient Andavec A. Martinezqui vient de rentrer a Bariloche dé février 2009.
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sur le gradient Alpin. En pratique, il parait important que les chercheurs argentins et francais
impliqués dans les deux projets de gradient travaillent tous sur les deux dispositifs, de fagcon a
développer une collaboration étroite aussi bien sur le plan scientifigue que sur le plan
méthodologique. Deux théses, I'une Argentine, I'autre francaise, devraient avoir comme support ces
deux gradients. Une demi-bourse de these (Approche microdensitométrique de la réponse
adaptative du méléze aux variations du climat le long d’un gradient altitudinal, co-dirigée par P.
Rozenberg et L. Paques) vient de nous étre accordée en mars 2009 par le département EFPA de
I'INRA, I'autre demi-bourse sera demandée prochainement (date limite début mai 2009) a la région

Centre.

3. DENDROPLASTICITE, OU LA PLASTICITE PHENOTYPIQUE DE LA REPONSE BOIS AUX

VARIATIONS DU CLIMAT

La plasticité phénotypique est, avec la réponse des populations aux pressions de sélection, la
deuxieme composante de I'adaptation sur place des organismes. C’'est la capacité d’un génotype a
modifier son phénotype en fonction des variations de son environnement [DeWitt T.J., 2004] : si le
changement environnemental est quantifié, on peut construire une courbe reliant les variations du
phénotype avec les variations de la variable environnementale pertinente. Cette courbe est nommée

norme de réaction et mesure la plasticité [DeWitt T.J., 2004].

Autrement dit, dans une population, un changement environnemental peut entrainer chez chaque
individu le passage d’un phénotype (plus ou moins adapté) a un autre phénotype (également plus ou
moins adapté) selon une trajectoire (la norme de réaction) elle-méme variable entre individus. La
variabilité de la norme de réaction au sein de la population dépendra a la fois de la variabilité des
phénotypes de départ et d’arrivée, ainsi que de la variabilité de la trajectoire. La plasticité est donc
nécessairement associée a un caractére et son héritabilité n’est pas indépendante de celle de ce
caractére. La plasticité est un concept particulierement commode permettant de décrire et

manipuler plus facilement la réponse d’un génotype aux variations de son environnement.

La plasticité est la seule possibilité d’adaptation individuelle pour les individus d’especes sessiles.
C’est également un mécanisme particulierement important pour les especes longévives qui subissent
au cours de leur vie de nombreuses et importantes fluctuations environnementales [Bradshaw, 1965].
Les arbres forestiers sont a la fois sessiles et longévifs : la plasticité phénotypique est donc un
mécanisme essentiel pour ces organismes, surtout dans le contexte du changement climatique global

particulierement rapide. Les caractéristiques du xyleme déposé par le cambium au fil des saisons de
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végétation varient fortement avec le climat [Larson, 1994] : ces variations peuvent étre facilement

interprétées en termes de plasticité phénotypique individuelle.

Les variations temporelles de la réponse bois, telle qu’elle est contenue dans les profils
microdensitométriques, peuvent étre interprétées a deux niveaux: inter-cerne et intra-cerne (du
bois initial vers le bois final). Les dendrochronologues ont démontré qu’il existait des relations entre
variables des cernes et variables climatiques [Fritts, 1976]. Observée au niveau individuel, une telle
relation est donc bien une norme de réaction et mesure la plasticité phénotypique de I'individu.
Toutefois, le climat seul n’explique pas la totalité de la variation inter-cerne. D’autres facteurs
interviennent, qui doivent étre soit pris en compte, soit négligés : par exemple, I'effet ontogénique
« age cambial » explique une bonne partie de la variation inter-cernes des 15 a 30 premiers cernes
depuis la moelle [Zobel B., 1995]. De méme, la compétition entre arbres dans un peuplement peut
varier dans le temps et donc expliquer une partie de la variation inter-cerne des caractéristiques du
bois d’un individu. Enfin, des facteurs biotiques comme des attaques d’insectes défoliateurs en cours
de saison de végétation (comme Zeiraphera sur Larix decidua dans les Alpes [Baltensweiler et al.,
2008]) entrainent de fortes diminutions de la croissance radiale et donc de la largeur de cerne. Ces
effets se confondent avec les effets du climat et rendent parfois délicate la construction de normes

de réaction inter-cernes.

Par contre, la définition de normes de réaction a partir de la variation intra-cerne du bois initial vers

le bois final présente plusieurs avantages :

i) la variation du bois initial vers le bois final est la plus forte de toutes les sources de
variation observées pour les propriétés de base du bois [Larson, 1994] ;

ii) I'effet ontogénique age cambial intra-cerne peut raisonnablement étre négligé en intra-
cerne par rapport a la trés forte variation du bois initial vers le bois final ;

iii) en général, sauf cas tres particulier (intervention sylvicole), le niveau de la compétition

entre arbres voisins ne varie que tres peu au cours d’'une méme saison de végétation.

Donc la totalité de la variation intra-cerne peut raisonnablement étre expliquée par les fortes

variations climatiques intra-saison de végétation.

C’est sur ce raisonnement que sont baties les approches d’estimation de la plasticité phénotypique
bois que nous mettons en ceuvre [Sanchez-Vargas et al., 2007]. Dans le cadre de sa thése [Martinez-
Meier, 2009], A. Martinez a amélioré la méthode testée par N. Sanchez [Sanchez-Vargas et al., 2007] et
I’a mise en ceuvre a grande échelle dans trois tests clonaux de douglas. Il a mis en évidence que

I'héritabilité de la dendroplasticité est similaire a celle des caractéres de microdensité du bois et
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supérieure a celle de la largeur du cerne. Cette héritabilité montre que la plasticité phénotypique,
soumise a sélection, peut avoir une importance dans le processus d’évolution des populations

d’arbres dans le contexte du changement climatique.

Les résultats de I'’étude morts-vivants (paragraphe « Variabilité de la réponse bois » de la partie

«Réponse bois au climat », [Martinez-Meier, 2009] sont interprétables en terme de plasticité : le bois

final plus dense et plus large des arbres survivants correspond peut-étre a une réponse différente
des arbres morts et des arbres survivants au fort changement climatique en cours de saison de
végétation, c'est-a-dire a une plasticité différente : les arbres survivants auraient fabriqué plus

longtemps ou plus rapidement du bois final plus dense.

Quel est I'avantage associé a un bois final plus dense et plus large ? Du point de vue physiologique,
I'interprétation n’est pas immédiate et nécessite des travaux supplémentaires, utilisant les outils et

les méthodes décrites dans la partie 1 «Quelle valeur adaptative pour le bois ? ». Certains auteurs

pensent que le bois final joue un réle important dans le controle du déclenchement de la cavitation
([waring, 1978], [Domec et al., 2005]). Le fait que cette différence s’exprime de facon significative entre
arbres survivants et arbres morts est un nouvel argument en faveur d’une valeur adaptative des
caractéres de base du bois liés aux fonctions hydrauliques. De plus, des résultats tout récents de G.
Dalla-Salda (en cours de publication) montrent qu’il existe une forte relation entre certains
caractéres du bois final et la perte de conductivité au moment de I'apparition de la cavitation dans
un cerne donné (figure 4). Ces résultats nous encouragent fortement a poursuivre les travaux

engagés lors du post-doc de G. Dalla-Salda.

Dans le cadre du projet Européen Treebreedex (coordonné par L. Paques), un petit groupe de
chercheurs développe des activités pour discuter, planifier et coordonner des études sur la plasticité
phénotypique chez les arbres forestiers en Europe (P. Rozenberg, L. Sanchez, J. Climent, O. Johnsen
et P. Maertens). Ce groupe a en particulier organisé en février 2008 le workshop “Plasticity and
Adaptation in Forest Trees” a Madrid, Espagne, dans le cadre duquel ont été invités plusieurs
scientifiques reconnus pour leurs travaux sur la plasticité (F. Valladares, P. Gibert, C. Schlichting et S.
Dudley). La prochaine étape que nous proposons dans ce cadre consisterait a créer et coordonner un
réseau européen de surveillance et d’intervention pour I'étude immédiate de I'effet d’événements
climatiques extrémes, de facon a répéter des études comme celle comparant arbres morts et arbres

survivants [Martinez-Meier et al., 2008b].

L'approche dendroplasticité est mise en ceuvre sur plusieurs espéces, comme le douglas, dans le
cadre des projets évoqués ci-dessus, et le pin maritime (Pinus pinaster). Sur pin maritime, le post-doc

de N. Sanchez (chercheur Mexicain ayant séjourné un an en 2005 — 2006 a I'INRA Orléans dans le
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cadre du projet Alfa Il GEMA sous la direction de P. Rozenberg) a permis de développer les premiéres
normes de réaction mesurant la réponse plastique intra-cerne du pin maritime aux variations de
I’équilibre entre disponibilité et demande en eau durant la saison de végétation (désignée par
I’acronyme dendroplasticité) [Sanchez-Vargas et al., 2007]. Ces auteurs ont également mis en évidence
une héritabilité significative pour la plasticité phénotypique mesurée selon cette méthode. Cette
approche va maintenant étre mise en ceuvre a plus grande échelle sur pin maritime dans le cadre
d’un nouvel axe de collaborations coordonnées avec I'UMR Biogéco de Bordeaux en France (C.
Plomion et C. Lepoittevin, actuellement dans le cadre du projet européen NovelTree, coordonné par

C. Bastien), le CIS-Madeira en Espagne (E. Merlo, dans le cadre d’un projet de recherche pin maritime

financé par la province de Galice et dans le cadre d’un projet de recherche bilatéral Picasso 2009-

2010), l'université de Vila Real (M.-J. Gaspar, toute nouvelle collaboration en cours de formalisation
depuis début 2009) et I'ISA et I'lICT Lisbonne (J . C. Rodrigues, avec lequel plusieurs projets bilatéraux

se sont succédés depuis plusieurs années, I'actuel étant coordonné par J.-P. Charpentier) au Portugal.

4. LIMITES D’AIRES ET ASSEMBLAGES D’ESPECES LE LONG DE FORTS GRADIENTS

ENVIRONNEMENTAUX : LE CAS DES GRADIENTS ALTITUDINAUX

La dispersion est une variation de la position géographique des populations (contour des aires
naturelles), qui, quand elle correspond a la découverte de conditions environnementales favorables,
peut entrainer la colonisation de nouveaux territoires. Dans le cadre du projet Dendro-PAF, nous
avons entamé une étude in situ de I'assemblage des espéces forestiéres le long du gradient
altitudinal Alpin (présenté paragraphe précédent), préalable indispensable a I'étude future de la
modification possible des contours des distributions. Cette s’étude va se poursuivre, se préciser et
s’étendre dans le cadre du projet européen Baccara, coordonné par H. Jactel. Elle s’appuiera sur les
deux dispositifs jumelés gradient altitudinal Alpin (Briangon, France) et gradient altitudinal Andin
(Bariloche, Argentine). Dans le cadre de ces deux gradients, les approches de dendro-adaptation
présentées plus haut seront mises en ceuvre pour expliquer les variations spatiales et temporelles de
I’'assemblage de deux groupes d’espéces forestiéres montagnardes (pin sylvestre, pin a crochet, sapin
pectiné, méléze et pin cembro a Briancon et plusieurs espéces du genre Nothofagus a Bariloche).
L'idée principale consiste a comparer a I'aide de profils microdensitométriques les tendances de la
croissance radiale et de la fabrication des cernes d’especes différentes partageant les mémes
milieux, particulierement aux limites altitudinales supérieures et inférieures de la distribution des

especes.
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5. CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

Des progres méthodologiques récents facilitent la mesure de propriétés hydrauliques du bois et
augmentent les effectifs mesurables en termes de nombre d’arbres, donnant accés a une gamme de
variabilité génétique et environnementale particulierement intéressante : I'estimation directe et
indirecte de parametres génétiques pour des propriétés hydrauliques du bois en dispositifs
expérimentaux de I'amélioration génétique est maintenant possible. Les tous premiers résultats
donnent également des indications sur la physiologie de I'apparition et de la propagation de la
cavitation dans les troncs. Le rble de la densité dans la réponse a court terme de I'arbre au manque
d’eau se précise. Par contre, trop peu de données concernent la réponse a moyen et long terme. On
sait peu de chose sur la réponse des arbres a des sécheresses se produisant a des périodes, sur des
durées et avec des intensités variables. Lors d’événements climatiques extrémes, des études
comparant individus morts et survivants pourraient fournir des données précieuses, a condition de
réagir suffisamment vite et efficacement. On ne se sait pas non plus grand-chose sur I'effet cumulé
de plusieurs sécheresses, ou sur l'effet de la succession d’années défavorables et favorables.
Toutefois, la puissance des études rétrospectives bois est telle qu’une partie des réponses a ces
questions peut probablement étre trouvée en explorant le bois de populations d’arbres existantes
bien choisies. De ce point de vue, I'étude de populations d’arbres réparties le long de forts gradients
environnementaux compacts comme les gradients altitudinaux semble particulierement
prometteuse. Les outils de la génétique moléculaire seront particulierement utiles dans ce cas pour
étudier la structure adaptative de ces populations, pour tenter de séparer les effets
environnementaux des effets génétiques et pour estimer les potentiels de réponse a des pressions
de sélection. Le rdle particulier de la plasticité phénotypique dans la réponse adaptative a court
terme n’a été pour l'instant qu’effleuré et doit étre approfondi, notamment en construisant des

courbes de réaction intra-cerne pour d’autres caractéres de base du bois que la microdensité.

6. ORGANISATION DE LA RECHERCHE

Pour mettre en ceuvre un projet de recherche, il faut des moyens humain (les équipes) et financiers
(les projets financés). La partie qui suit détaille les collaborations en cours et les moyens obtenus ou

récemment demandés pour réaliser les activités de recherche détaillées ci-dessus.
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6.1 LES EQUIPES

6.1.1 INRA ORLEANS

Le noyau humain du projet de recherche fait partie de I'’équipe de génétique de I'Unité Amélioration,

Physiologie et Amélioration du Centre d’Orléans de I'INRA, dirigée par C. Bastien. Les personnels
permanents’® d’Orléans les plus fortement impliquées dans ce projet, participant systématiquement a
la définition de la stratégie scientifique, aux prises de décision, a la mise en ceuvre des
expérimentations, a I'encadrement des personnels non-permanents et a la publication des résultats

sont:

e L. Sanchez, généticien, améliorateur, modélisateur, co-responsable du programme
d’amélioration génétique du douglas, fortement impliqué dans I'animation de tous les
chapitres de ce projet, notamment co-encadrant de la these d’Alejandro Martinez, de la
these d’A.S. Sergent et principal responsable du volet héritabilité in-situ,

e L. Paques, généticien, améliorateur, responsable du programme d’amélioration génétique
des mélézes, coordonnateur du projet européen TreeBreedex, directeur de thése de M.-E.
Gauchat, co-directeur de la nouvelle these gradient altitudinal Alpin, est notamment co-
responsable du volet méleze du projet et participe également aux activités concernant le
douglas,

e J.-P. Charpentier, biochimiste, responsable du nouveau plateau technique Génobois qui
regroupe les laboratoires bois de I'INRA Orléans et de I'INRA Pierroton participe aux activités
bois sur les gradients altitudinaux, particulierement impliqué dans la construction de normes
de réaction pour des propriétés chimiques du bois,

e Frédéric Millier, spécialiste du bois, est notamment responsable de la microdensitométrie au
sein du plateau technique Génobois,

¢ Jean-Charles Bastien, améliorateur, co-responsable du programme d’amélioration génétique
du douglas participe aux activités douglas du projet et a 'encadrement de la these d’A.S.

Sergent.

D’autres chercheurs de I'équipe de génétique participent a ce projet : C. Bastien, généticienne, chef
de I'’équipe, est bien slr fortement impliquée dans la définition de la stratégie scientifique et dans les

prises de décision, V. Jorge, biologiste moléculaire participe au chapitre « estimation de

% Les personnels avec un statut temporaire et lesagtts sont présentés dans la partie suivante,lasgrojets
et les financements qui ont permis, permettentaympttront leur recrutement.
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I'héritabilité in situ » et M. Villar, physiologiste, est a I'origine d’un nouveau chapitre concernant la

réponse du peuplier noir au climat.

L'équipe Méristeme de I'UR AGPF (P. Label) participe aux études de dendroplasticité en travaillant
sur la synchronisation des profils microdensitométriques depuis de nombreuses années,
actuellement au sein du projet ministéere de I'agriculture DendroPAF, 2007-2010, sur le gradient

altitudinal méleze. Elle participe également au projet Andin Nothofagus en coopération avec

I’Argentine, a participé au projet européen Alfa GEMA et est partenaire du projet douglas Xylome

financé par la région Centre.

Toujours au sein de I'INRA Orléans, une collaboration est en train de s’établir avec I'UR ZF (Zoologie
Forestiere, A. Roques, Zoologie Forestiere) pour la prise en compte de I'effet des défoliations
provoquées par les gradations de Zeiraphera sur la fabrication du bois des mélezes du gradient

altitudinal Alpin (projet européen Baccara, demi-bourse de these tout récemment obtenue gradient

altitudinal méleze aupres du département EFPA de I'INRA).

Toujours a I'INRA Orléans, dans le cadre du projet ministére de I'agriculture DendroPAF, les sols du
gradient altitudinal Alpin méléeze sont étudiés par 'UE InfoSol (M. Eimberck) et les relevés GPS sont

également réalisés avec I'aide de cette UE (S. Lehmann).

6.1.2 REGION CENTRE

L'USC Arche du LBLGC de I'Université d’Orléans est le principal partenaire du projet soumis a la
région Centre Xylome (F. Brignolas, C. Barbaroux et Domenico Morabito), pour étudier la réponse de
instantanée de génotypes choisis de Douglas a une contrainte hydrique, suivre les échanges de flux

de séve, estimer I'état hydrique des jeunes arbres et mesurer leur croissance radiale.

Sont également partenaires de ce projet le laboratoire MAPMO (Mathématiques et Applications,

Physique Mathématique d’Orléans) de l'université d’Orléans (S. Jacquot), 'UPR Biomolécules et

Biotechnologies Végétales de l'université de Tours (V. Burlat) et Arbocentre, I’Association de

I'Interprofession de la Filiere Forét Bois en Région Centre (E. de la Rochere).

6.1.3 AUTRES COLLABORATIONS IMPORTANTES EN FRANCE

UMR BIOGECO, INRA Bordeaux (C. Plomion, A. Raffin, C. Lepoittevin): nous collaborons depuis
longtemps avec Biogéco au sein de projets de recherche (projet européen Geniality 1995-1999,
projet européen Gemini, 1999-2004, projet Européen Alfa GEMA, 2004-2008, projet européen
NovelTree, 2007-2010, projet du ministere de I'agriculture DendroPAF, 2007-2010, projet européen
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Baccara, 2009-2011), pour le co-encadrement de theses (L. Bouffier, Etude de la variabilité génétique
dans les populations d’amélioration du pin maritime et conséquences pour la sélection, soutenue le 7
décembre 2007) et pour l'organisation de la mesure des propriétés du bois, grace au nouveau
plateau technique Génobois regroupant depuis début 2009 les deux laboratoires bois de I'INRA

Orléans et de I'INRA Pierroton, sous la direction de J.-P. Charpentier.

UR EFM, INRA Avignon (F. Lefevre, S. Oddou) : nous collaborons au sein du projet du ministere de
I'agriculture DendroPAF, 2007-2010. Nous projetons également une participation aux activités en
collaboration avec I'INTA Bariloche, Argentine, sur le gradient Andin Nothofagus. Enfin nous
participons a I'encadrement de I'étudiante en thése qui travaille sur « I'étude de la variabilité des
profils micro-densitométrique du hétre commun (Fagus sylvatica) le long du gradient altitudinal

Ventoux », A. Bontemps (L. Sanchez et P. Rozenberg).

UR AGROCLIM, INRA Avignon : responsable des aspects climat dans le projet du ministére de
I"agriculture DendroPAF, 2007-2010, sur le gradient altitudinal Alpin méléze, de I'enregistrement de
la température sur le terrain, de I'obtention des données rétrospectives auprés de météo-France et

de la modélisation des variations climatiques le long du gradient (F. Huard)

UR EEF, INRA Nancy (Nathalie Bréda), coordinatrice du projet ANR Vulnérabilité douglas Dryade
(2007-2010) dans lequel nous sommes partenaire. Directrice de la these d’A.-S. Sergent « Place du
Douglas en France dans le contexte des changements climatiques », que nous co-dirigeons et co-

encadrons (P. Rozenberg et L. Sanchez, ainsi que J.C. Bastien).

CIRAD Montpellier, Unité Diversité génétique et amélioration des especes forestieres (J.-M. Bouvet,
G. Chaix) étaient partenaires du projet européens Alfa GEMA. Nous avons également collaboré au
sein d’un projet CIRAD consacré aux méthodes d’estimation de [|’héritabilité in-situ, Herinat
(coordonné par J.M. Bouvet). Nous participons ensemble a un projet sur le Teck coordonné par un
institut Italien, I'IVALSA-CNR a Florence (Nicola Macchioni). Enfin, des projets sont actuellement en

cours de construction pour de futurs appels d’offre.

UNIVERSITE PARIS-SUD-XI, UMR 8079 Ecologie, Systématique et Evolution (N. Frascaria, C.
Damesin). Cette collaboration récente s’est pour l'instant traduite par des participations a des
comités et jurys de these (notamment ceux d’A. Martinez et M.-E. Gauchat) et par la soumission
récente du projet FraxCC a un appel d’offre ANR blanc. Le fait que N. Frascaria soit également
enseignante a AgroParisTech nous donne également accés a des étudiants originaires de cette école :
actuellement B. Bougué réalise un stage de 6 mois en Argentine puis en France sur les gradients

altitudinaux. Cette collaboration devrait se développer dans un futur proche.
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6.1.4 HORS DE FRANCE

Pour ne pas alourdir ce document, je mentionne uniquement les collaborations actuelles, c’est a dire
celles pour lesquelles des activités de recherche communes ont lieu en ce moment ou vont débuter

dans un futur proche grace a des projets en cours ou acquis.

ITALIE

¢ CNR lvalsa Florence (N. Macchioni, M. Nocetti)

PORTUGAL

e |ICT-ISA Lisbonne (J.-C. Rodrigues)

e Université de Vila Real (M.-J. Gaspar)

ESPAGNE

e CIS-Madeira, Galice (E. Merlo)

ARGENTINE

e INTA Bariloche (L. Gallo, M. Pastorino, A. Martinez et G. dalla-Salda)
¢ INTA Monte-Carlo (M.-E. Gauchat)

e Université de Buenos-Aires (J.-C. Vilardi et B. Saidman)

6.2 LES PROJETS EN COURS OU SOUMIS

Les projets cités ci-dessous sont ceux qui financent actuellement, ou, s’ils sont acceptés, sont

destinés a financer, les activités de recherche conduites dans le cadre de ce projet.

6.2.1 PROJETS FINANCANT UNIQUEMENT DES VOYAGES ET DES SEJOURS (PAS
D’ACTIVITES DE RECHERCHE)

6.2.1.1 TERMINE

ALFA Il GEMA (FIN OCTOBRE 2007): ce projet de mobilités Amérique Latine-Europe est
maintenant terminé (fin 31 octobre 2007) mais est toutefois mentionné ici car il a joué un réle capital
dans le fonctionnement de nos activités de recherche entre 2004 et 2009. Ce projet a en effet

financé les séjours de longues durées de plusieurs chercheurs Latino-Américains dans I'équipe, a
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I'INRA Orléans. Certains de ces séjours ont été prolongés largement au-dela de la date de fin du
projet (c’est le cas de G. Dalla-Salda, grace a des financements du département EFPA et d’A.
Martinez, grace a des financements de I'INTA Argentine). Ces chercheurs ont trés largement
contribué, et, pour certains, contribuent encore aujourd’hui, a I'obtention des résultats présentés
dans ce document. Ce sont notamment J.-C. Vilardi (Argentine), B. Saidman (Argentine), N. Sanchez-

Vargas (Mexique), G. Dalla-Salda (Argentine), M.-E. Gauchat (Argentine), A. Martinez (Argentine)

6.2.1.2 EN COURS

TREEBREEDEX (FIN 2010) : projet européen coordonné par L. Paques et ayant pour objectif de
coordonner au niveau européen les activités de recherche liées a I'amélioration génétique des arbres
forestiers. Plusieurs activités de ce projet concernent directement la plasticité phénotypique et la

mesure de propriétés de base du bois.

PESSOA (FIN DECEMBRE 2009) : projet bilatéral France-Portugal coordonné par J.-P. Charpentier
et permettant de continuer a collaborer avec I'lICT-ISA Lisbonne (J.-C. Rodrigues) sur des questions

surtout méthodologiques en sciences du bois.

BOURSE MRI (2009) : bourse de la Mission Relations Internationales de I'INRA finangcant en partie
le séjour en Argentine d’une étudiante AgroParisTech (B. Bougué) travaillant sur les gradients

altitudinaux

PICASSO (FIN DECEMBRE 2010) : projet bilatéral France-Espagne complétant le projet de

recherche CIS-Madeira pin maritime (E. Merlo)

ECOS-SUD ARGENTINE (FIN DECEMBRE 2011) : projet bilatéral France-Argentine qui nous permet

de maintenir et développer les liens avec I'’équipe Argentine de I'INTA Bariloche

6.2.1.3 SOUMIS

BOURSE DE THESE DEPARTEMENT EFPA (ACCEPTEE DEBUT MARS 2009) : bourse destinée a
financer une thése (co-direction P. Rozenberg L. Paques) sur le gradient altitudinal Alpin méleze, en

collaboration avec I'INTA Bariloche (Argentine).

6.2.1.4 ASOUMETTRE

IRSES : projet européen de mobilités de chercheurs entre instituts de recherche européens et de
pays tiers, notamment de quatre pays d’Amérique Latine (Argentine, Brésil, Chili et Mexique).

L’expérience extrémement positive du projet Alfa Il GEMA nous encourage vivement a construire et
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soumettre ce projet. L'objectif est de financer des séjours de longues durées de jeunes chercheurs
Latino-Américains dans notre laboratoire et dans quelques autres laboratoires francais et européens,

ainsi que des séjours de chercheurs européens dans les laboratoires partenaires Latino-Américains.

6.2.2 PROJETS FINANCANT DES ACTIVITES DE RECHERCHE

6.2.2.1 EN COURS

DRYADE (FIN DECEMBRE 2009): projet ANR Vulnérabilité coordonné par N. Bréda, finance des
activités de recherche du projet sur douglas, en particulier les activités de I'étudiante en these A.-S.

Sergent.

DENDROPAF (FIN SEPTEMBRE 2010) : projet ministere de |’agriculture coordonné par P.
Rozenberg, finance des activités de recherche du projet sur méléze, douglas et hétre. Marginalement
sur d’autres espéces du gradient altitudinal Alpin : sapin, pin sylvestre et pin cembro. Finance les

activités de recherche de S. Marin, Master 2 de I'université d’Orléans.

PIN MARITIME CIS-MADEIRA (FIN DECEMBRE 2010) : projet Espagnol (Galice) coordonné par E.

Merlo finangant des activités du projet sur pin maritime

NOVELTREE (FIN MAI 2011) : projet européen coordonné par C. Bastien, finance des activités de

recherche du projet sur plasticité et pin maritime.

BACCARA (FIN DECEMBRE 2011) : projet européen coordonné par H. Jactel et finangant
notamment des activités de recherche coordonnées sur les deux gradients altitudinaux Alpin (France)

et Andin (Argentine)

6.2.2.2 SOUMIS

XYLOME (SOUMISSION DECEMBRE 2008): projet région Centre coordonné par P. Rozenberg et
destiné a financer des activités de recherche sur douglas et marginalement sur pin maritime, pin

sylvestre et pin laricio.

FRAXCC (SOUMISSION DECEMBRE 2008) : projet ANR blanc soumis par I'UMR
CNRS/UPS/AgroParisTech, coordonné par N. Frascaria-Lacoste, « Les Arbres en Environnements
Changeants : Une Approche Multidisciplinaire pour Analyser la Réponse au Changement Climatique

des Populations de Frénes » dans lequel nous sommes partenaire.
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6.2.1.4 ASOUMETTRE

ANR BLANC BILATERAL FRANCE-CANADA (DATE LIMITE AVRIL 2009) : cet appel d'offre tout
juste ouvert nous permet de soumettre un projet de recherche commun correctement doté, traitant
de modeles bio-climatique de dendroplasticité, avec un petit groupe de partenaires bien connus,
avec lesquels des collaborations nombreuses et fructueuses ont existé dans le passé : université de
Colombie Britannique a Vancouver (S. Aitken et T.-L. Wang) et Service Canadien des foréts a Victoria
(A. Yanchuck et J. King). Ce projet pourrait notamment financer un séjour de la doctorante douglas

A.-S. Sergent au Canada.
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