gconnaissances

Les ressources génétiques des arbres
face aux changements climatiques :
les différentes réponses

Les changements climatiques soulévent de nombreuses questions en ce qui concerne

la gestion des chénaies. La recherche s’en est emparée et les travaux en cours sont trés

prometteurs. En attendant qu'ils soient suffisamment « mars » pour étre rendus publics,

nous proposons de faire avec Alexis Ducousso le point des connaissances sur un aspect

particulier : comprendre les mécanismes adaptatifs qui sous-tendent la réaction des

arbres, plus particulierement des chénes, aux changements climatiques pour en déduire

les « bonnes pratiques » & promouvoir.

Sous I'effet de I'action
de I'homme, le climat

change et ce processus va perdu-
rer et s'accélérer. Ce point est une
certitude scientifique. Lintensité
des changements climatiques
annoncés n'a jamais été atteinte
lors des réchauffements postgla-
ciaires. Face a ces bouleverse-
ments, les forestiers se posent
plusieurs questions :

- quels sont les mécanismes adap-
tatifs qui permettront aux arbres
de répondre a ces changements
climatiques ?

- est-ce que les arbres forestiers
pourront répondre a ces change-
ments climatiques particuliere-
ment rapides ?

- comment adapter la gestion des peu-
plements face a cette évolution ?

Ces questions ont été adressées
trés récemment a la recherche donc
les connaissances et les réponses
sont tres parcellaires. Nous tente-
rons dans cet article de faire une
synthese sur I'état de I'art en ce qui
concerne les mécanismes évolutifs
en jeu, la vitesse d'évolution des
arbres et leur réponse prévisible
aux changements en cours ; pour

conclure nous donnerons quelques
conseils de gestion. Du fait que ce
numéro spécial des Rendez-Vous
Techniques concerne les chénes
nous donnerons en priorité des
exemples sur ces espéces.

Mécanismes évolutifs

Nous allons tout d'abord passer
en revue les différents mécanismes
évolutifs qui permettent de répondre
aux variations du climat. Nous distin-
guerons trois niveaux : (i) le niveau
individuel, (i) le niveau des popula-
tions et (iii) le niveau de 'espece.

Altitude

N° population (m)

1 230-250
450-500
550-600
850-900
810-830
770-870
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Mécanismes au niveau individuel
Au niveau individuel, un premier
mécanisme concerne la structure
génétique : c'est I'hétérozygotie.
Pour le moment, il n'existe pas
d'étude chez les arbres montrant
un lien entre l|'adaptation aux
stress climatiques et I'hétérozygotie
(figure 1). Nous prendrons donc un
exemple avec les dépérissements
attribués aux pluies acides chez le
hétre. Muller-Stark (1988) montre
la supériorité des individus hété-
rozygotes face a ce probléme. Il a
étudié 6 populations de hétres a
différentes altitudes. Il a séparé les

% d'hétérozygotes parmi les

tolérants sensibles
25,4 22,6
28,9 22,6
24,2 19,5
28,3 20,3
31,4 27,4
27,7 22,4

Tab. 1: pourcentage d'individus hétérozygotes observés dans la cohorte
des individus tolérants et celle des individus sensibles aux « pluies acides »,
dans 6 populations de hétre (Source : Mller-Starck, 1988)

" La méthylation est I'attache d'un groupement méthyle (-CH3) sur une molécule.
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individus tolérants (sains) des indi-
vidus sensibles (dépérissants) et il a
comparé les deux cohortes a l'aide
de marqueurs moléculaires, les
isoenzymes. Dans toutes les popu-
lations, les individus tolérants sont
plus hétérozygotes que les individus
sensibles (tableau 1).

D’autres mécanismes influencent
I'expression des génes. Skroppa et
al. (1994) ont réalisé des croisements
contrélés identiques d'épicéa com-
mun sous différentes latitudes en
Finlande. Les descendants avaient
des performances différentes selon
le lieu du croisement et elles se rap-
prochent de celles des populations
locales. Ce résultat étrange n'a été
élucidé qu'en 2005 par Johnsen et
al. : ils ont mis en évidence que,
durant I'embryogénese, le niveau
de méthylation’ de I'ADN' varie
selon la température. Or le niveau
de méthylation de I'ADN contrdle
I'expression des génes. Une faible
méthylation favorise |'expression
du géne alors qu'une forte méthy-
lation, au contraire, l'inhibe. Les
individus ayant subi une embryo-
génese a température élevée sont
plus précoces que les individus dont
I'embryogénése s'est faite a une
température plus basse. La méthy-
lation de I’ADN est un processus
épigénétique.

Par ailleurs, Torti (2005) a étudié
chez le chéne pédonculé les génes
impliqués de différents caractéres
adaptatifs dans deux environne-
ments différant par la concentra-
tion en CO, (380 et 680 ppm). Sur
les onze caracteres étudiés, quatre
montrent une forte différence dans
les deux milieux (croissance en hau-
teur, production en biomasse, acti-
vité de la RubisCO? et efficience de
['utilisation de I'eau). Pour un méme
caractére, un individu utilise diffé-
rents génes ou fait varier |'expres-
sion de ses génes.

Mécanismes au niveau
des populations
Le mécanisme qui agit au niveau

connaissances

Individu A
homozygote

Wi

Individu B
hétérozygote

Individu C
homozygote

Fig. 1 : principe des individus homozygotes et hétérozygotes

On a représenté une méme paire de chromosomes (en bleu) pour 3 individus différents ; A, B et C. Le chromo-
some est constitué de nombreux génes, qui codent pour un caractére, et dont il peut exister plusieurs variants
ou alléles ; ici nous avons deux variants du méme géne (I'un rouge l'autre jaune). Les individus A et C sont dits

homozygotes car, pour ce géne, ils ont le méme alléle ; inversement, I'individu B est hétérozygote.

des populations est la sélection
naturelle. La littérature forestiére est
trés riche a ce sujet apres plus de 50
années d'expérience avec les tests
de provenances. Nous recomman-
dons la lecture de trois synthéses
sur ce sujet réalisées par Stern et
Roche (1974), Morgenstern (1996)
et Matyas (1999). Tous les résul-
tats concordent pour montrer que
les caractéres phénologiques sont
parmiles plus importants, suivis par
la croissance et enfin par la morpho-
logie. Ces résultats sont confirmés
pour le chéne sessile (Ducousso et
al., 2005). Les populations de chéne
sessile sont beaucoup plus différen-
ciées pour les marqueurs soumis a la
sélection naturelle (caractéres quan-
titatifs : phénologie, croissance et
architecture) que pour les marqueurs
neutres non soumis a la sélection
naturelle (marqueurs moléculaires :
isoenzymes, microsatellites...).
Pour illustrer cette différenciation
géographique, nous donnons trois
cartes qui montrent la structura-
tion géographique des ressources
génétiques pour la phénologie, la
vigueur et la forme (figure 2 page
suivante).

2 'acide désoxyribonucléique ou ADN est la molécule support du code génétique
? RubisCO ou ribulose 1,5 bisphosphate carboxylase/oxygénase est une enzyme intervenant dans la photosynthése qui permet la fixation du carbone du CO, dans la matiére organique.

Mécanismes au niveau

de l'espéce

Les flux de génes font partie des
mécanismes évolutifs majeurs
au sein d'une espece. Il s'agit
d'échange de génes par la dis-
persion du pollen et des graines.
Au niveau d'une population ces
flux sont a la fois entrants et sor-
tants. Chez les chénes, le pollen est
dispersé par le vent et les glands
principalement par les animaux.
Le geai est capable de disperser
de grandes quantités de glands
(5 000 a 10 000/an) sur de lon-
gues distances (jusqu'a 11 km)
(Ducousso et Petit, 1994). Streiff et
al. (1998) ont étudié une parcelle de
5 ha dans la forét domaniale de la
Petite Charnie (Sarthe) et montrent
que 64 % du pollen vient de I'exté-
rieur de la parcelle. Dans ce méme
site, Gerber (communication per-
sonnelle) montre que pres de 20 %
des semis ont les deux parents
extérieurs a la parcelle. Le bilan de
ces flux de génes trés intenses est
contrasté car ils permettent I'arrivée
de nouveaux génes qui peuvent
étre adaptés ou non aux conditions
locales du futur.
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Vitesse d'évolution

Précocité du débourrement
® précoce

; Pour illustrer les capacités d'évo-
® tardive

lution rapide des arbres, nous
prendrons quatre exemples : (i)
la recolonisation postglaciaire de
I'épicéa, (ii) un cas de transfert arti-
ficiel de population d'une espéce
autochtone, (iii) I'introduction d'une
espéce exotique avec le chéne
rouge et (iv) nous terminerons par
un modele théorique.

La recolonisation postglaciaire de
la Scandinavie par I'épicéa com-
mun a commencé par le nord vers
7000 BP en contournant le golfe de
Botnie. Son extension s'est réalisée
entre 3000 BP et 2000 BP. Malgré
Hauteur totale 3 10 ans un nombre de générations réduit,
® forte croissance des clines latitudinaux portant sur
® faible croissance d \ hé logiques. de
es caracteres phénologiques,
croissance et de résistance au froid
se sont mis en place (Hannerz et
Westin, 2000).

Skroppa et Kohmann (1997) ont com-
paré une population norvégienne
autochtone d'épicéa aux descen-
dants d'une population allemande
introduite et aux descendants de
la méme population mais prélevés
dans son aire d’origine. Le compor-
tement des descendants prélevés en
Norvege était identique quelle que
soit I'origine de la population mere ;
par contre les descendants préle-
Forme vés en Allemagne ontun arrét dela
@ belle conformation végétation plus tardif et se différen-
® nombreux défauts cient nettement des descendants de
la méme population mais prélevés
en Norvege. La différenciation et
I'adaptation aux conditions locales
pour ce caractére se sont donc faites
en une seule génération.

Daubrée et Kremer (1993) ont com-
paré dans des tests de provenances
de chéne rouge des populations
américaines et européennes pour
le débourrement et la coloration
automnale. Malgré un faible nombre
de générations depuis l'introduc-
tion, les populations européennes

Fig. 2 : structuration de la variabilité génétique ont divergé des américaines pour
des populations de chéne sessile pour 3 caracteres ces deux caractéres.

Chaque point correspond a une population évaluée dans les tests de provenances ; le diamétre
indique ['écart avec la moyenne.
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Kremer et Le Corre (2005) ont abordé
le probleme de maniére théorique.
lls ont modélisé I'évolution de deux
populations soumises a deux inten-
sités de pression de sélection natu-
relle pendant 500 générations. A |a
501¢ génération, ils simulent une
augmentation de la pression de
sélection. Immédiatement la dif-
férenciation entre les populations
augmente et elle se stabilise au
bout de 50 générations.

Tous ces exemples montrent que les
arbres ont des réponses adaptatives
rapides face a un changement bru-
tal du milieu.

Réponse prévisible des
arbres aux changements
en cours

Nous essaierons ici une réflexion
sur les réponses possibles des
arbres face aux changements cli-
matiques, en envisageant trois cas :
I"extinction, une adaptation locale
et enfin la migration.

Existe-t-il un risque

d’extinction ?

Au cours du quaternaire, les especes
européennes sont passées par des
filtres sélectifs récurrents de grande
intensité. Nous avons connu 15
cycles de Milancovitch donc autant
de phases glaciaires et intergla-
ciaires. Du fait de la géographie
européenne, les possibilités de
migration Sud Nord sont freinées par
des barrieres géographiques orien-
tées Est Ouest : chaine Cantabrique,
Pyrénées, mer Méditerranée, Alpes,
Balkans, mer Noire et Caucase.
Toutes les extinctions (Magnolia,
Liriodendron, Nissa, Taxodium,
Sequoia, Pseudotsuga...) ont eu lieu
lors des premiers cycles. Les espéces
restantes ont été sélectionnées pour
une adaptation exceptionnelle aux
changements de milieux et/ou une
capacité de dispersion trés effi-
cace. En conséquence, notre flore
est particulierement apte pour sur-
vivre a de nouveaux changements
climatiques.

Est-ce que les populations
locales s'adapteront ?

Rehfeldt et al. (2002) ont étudié 47
tests de provenances de pin syl-
vestre dont 6 avaient 110 popula-
tions communes. lls obtiennent des
courbes en cloche passant par un
optimum (figure 3). Le pin sylvestre
a une amplitude thermique de 5 °C
sans modification notable de I'adap-
tation. Le plus surprenant est que
ses populations ont en moyenne
un optimum de température supé-
rieur de 2,7 °C par rapport au site
d'origine (AT). En conséquence,
le réchauffement climatique va
d'abord s’accompagner pour le pin
sylvestre d'une augmentation de la
vigueur ou d'une baisse de la morta-
lité puis nous assisterons une baisse
de l'adaptation des populations.
Ce résultat doit étre nuancé par le
fait que les populations du sud de
I'aire sont dans un climat déja au-
dela de leur optimum ; par contre,
celles du nord sont dans un climat
beaucoup trop froid, cet écart pou-

connaissances

vant atteindre 10 °C. Le chéne sessile
semble suivre le méme schéma mais
avec un effet moins fort (AT = 0,8 °C).
Ce résultat est au conditionnel car il
reste a confirmer et a publier.

Est-ce que les arbres

vont migrer ?

Les études conduites sur la recoloni-
sation postglaciaire nous apportent
des informations précieuses sur les
capacités migratoires des arbres.
Les vitesses de migration varient
de 10 a plus de 2 000 m par an.
Elles dépendent de l'espéce et de
la zone géographique considérée
(tableau 2). Les distances de dis-
persion sont importantes car elles
varientde 1 a 10 km par génération.
Les chénes ont de bonnes aptitudes
migratoires car ils se sont déplacés
de 150 a 500 m par an avec une dis-
persion de 10 km/génération.

La migration des espéces forestiéres
est trés efficace grace a un double
mécanisme : I'un de simple diffu-
sion et 'autre d’événements rares

(Survie, hauteur a un dge de référence)

Caracteéres liés a I'adaptation des provenances

Optimum

4

Climat du test de provenances
(température annuelle moyenne, degré jour >5°c,
température du mois le plus froid, différence de température
été/hiver, pluviométrie annuelle)

Fig. 3 : réponse adaptative de populations de pin sylvestre dans
des tests de provenances (d'apres Rehfeldt et al. 2002)

Les tirets noirs donnent I'optimum pour la population considérée et les tirets verts indiquent les conditions
climatiques de la provenance. Le A T est différence entre 'optimum climatique de la population et les

conditions climatiques dans sa zone d'origine.
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de dispersion a longue distance.
Prenons I'exemple de la figure 4.
Nous sommes dans le processus
de recolonisation postglaciaire.
Un peuplement continu de chéne
sessile (vert sombre) avance vers le
nord. Des événements exception-
nels (a probabilité trés faible) de dis-
persion a longue distance fondent
des flots avancés isolés. De |3, I'es-
péce va gagner les environs par un
processus de diffusion. Ces taches
vont peut & peu « coalescer » pour
former un peuplement continu. La
combinaison de ces deux processus
explique I'efficacité et la vitesse de
recolonisation de I'Europe aprés la
derniére glaciation.

L'efficacité de dispersion est certes
considérable pour des organismes
immobiles mais elle est insuffi-
sante pour permettre de suivre
les changements climatiques pré-
vus, a moins que les phénomeénes

d'hybridation...

Lhybridation est un mécanisme fré-
quent chez les chénes d'une méme
section. L'Europe et le pourtour du
bassin méditerranéen hébergent 38
especes réparties sur 2 sections. Les
deux sections sont celle des chénes
blancs (sessile, pédonculé, pubes-
cent, tauzin, etc.) etcelle des « cerris »
(chénes vert, kermes, liege, etc.).
Sur toutes ces espéces, deux seu-
lement ne sont pas thermophiles :
le chéne sessile et le chéne pédon-
culé. Lhybridation interspécifique
pourrait permettre une arrivée
rapide des especes thermophiles
et une réserve de génes d'adap-
tation, selon des processus qui
restent a élucider. Chez les chénes
européens, nous avons potentielle-
ment un réservoir important de ther-
mophilie mais il faut faire attention
car beaucoup de ces espéces sont
menacées a court terme pour des
raisons démographiques (faiblesse
du nombre de populations et des

Distance de

Vitesse recolonisation

Genre
(latin/francais)

Grande
Bretagne
Betula/Bouleau 250
Corylus/
Noisetier s
Ulmus/Orme 550
Quercus/Chéne 350 - 500
Pinus/Pin 100 — 700

Alnus/Aulne 50 - 650
Tilia/Tilleul 50 - 500
Fraxinus/Fréne 50 - 200
Fagus/Hétre 100 - 200

(WED)

dispersion
(km/génération)

> 2000 2,5
1500 7,5

500 -1 000 8
150-500 7-10
1-7

1500 1,5
1,5-2

500 -2 000 5-6
300 - 500 10
200 - 500 1-3
200 - 300 4-8

dispersion

effectifs), anthropiques (sylviculture,
incendies, surpaturage, urbanisa-
tion, infrastructures linéaires) et les
changements climatiques.

Conclusion :
comment réagir face aux
changements climatiques ?

Les ressources génétiques forment
une part importante de la biodiver-
sité utilisée par I'homme. En forét,
la diversité génétique est un facteur
qui favorise la biodiversité de I'éco-
systéme. Cette diversité n'est pas
figée et est en constante évolution
sous les effets des changements au
sein des peuplements, des flux de
graines et de pollen et par la sélec-
tion naturelle et anthropique.

La notion de qualité des ressources
génétiques est un critére subjectif qui
est basé sur de multiples paramétres
(économique, écologiques...) par

Type de Type biologique

des graines

vent graine ailée
animaux noix
vent samare
animaux glands
vent graine ailée
vent graine ailée
vent graine ailée
vent samare
animaux noix

Tab. 2 : synthése sur la vitesse de recolonisation postglaciaire, distance de dispersion des graines,
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N Diffusion
x 7
\

llot de
chéne sessile

Sens de la recolonisation

Fig. 4 : recolonisation postglaciaire
avec des événements de dispersion
a grande distance (rouge) suivis
d’une diffusion (en noir) a partir
du point de fondation de la
nouvelle population.

La présence du chéne est signalée en vert foncé,
I'absence en vert clair.

rapport a un objectif assigné a la forét.
La premiere qualité est |'adaptation
qui concerne la survie, la croissance et
la reproduction de la population dans
des conditions environnementales
données et constante. L'adaptabilité,
c'est la capacité d'évolution d'une
population dans un environnement
changeant.

Le forestier doit choisir une sylvi-
culture qui maintienne la diversité
génétique sur le long terme et favo-
rise les processus évolutifs pour per-
mettre aux peuplements de suivre la
course aux changements. La région
de provenance locale offre des garan-
ties d'adaptation (aux conditions
actuelles) mais son adaptabilité n’est
pas garantie : elle dépend de sa diver-
sité génétique et de l'intensité des
changements environnementaux. En
I'état des connaissances, il convient
d'apporter une réponse graduée et
éviter toute anticipation hasardeuse. |
faut éviter des mouvements hétifs de
substitution de provenances car nous
risquons d'éliminer des génotypes
survivants ayant un fort potentiel.
Nous irions a I'encontre de I'évolu-
tion de nos ressources génétiques.
Le recours & un matériel forestier de
reproduction « miracle » une prove-
nance ou une espece de chéne plus
thermophile, est a éviter car il peut
aller a I'encontre de I'objectif du
maintien de la biodiversité.

Pour les chénes, nous conseillons :

m d'avoir une bonne adéquation
entre 'espece et la station : le pédon-
culé doit étre réservé aux stations
bien alimentées en eau comme les
milieux alluviaux ou hydromorphes,
ailleurs il faut favoriser le chéne sessile ;
B de maintenirun mélange d'especes
et de ne pas éradiquer les chénes
thermophiles comme le pubescent
et le tauzin ;

m de donner la priorité a la régéné-
ration naturelle si les semenciers sont
de I'espéce objectif, en nombre suffi-
sant et de bonne conformation ;

B en cas de recours a la plantation,
de choisir une provenance proche
géographiquement et écologique-
ment. De plus, pour bien piéger la

connailssances

diversité du peuplement, la récolte
des semences doit étre réalisée sur
au moins 30 points et si possible 50 ;
pour permettre ensuite la sélection
des meilleurs individus en nombre
suffisant et maintenir une forte hété-
rozygotie, la densité de plantation
doit étre aussi élevée que possible
(cependant nous ne pouvons pas
donner de préconisation technique
précise faute d'expérimentation dans
ce domaine). L'idéal serait de pouvoir
en plus mélanger plusieurs peuple-
ments sélectionnés d'une méme
région de provenance. Ce message
évoluera dans le temps pour s'adap-
ter aux nouvelles connaissances en
cours d'acquisition en génétique.

Les chénes sont des essences longé-
vives, les changements subis entre
le stade juvénile et le stade adulte
seront tres importants. C'est pourquoi
le forestier doit prendre en compte
I'adaptation et |'adaptabilité. Le choix
du meilleur « contrat d'assurance » est
crucial et les options « diversité géné-
tique maximale » et « matériel adapté
localement » sont incontournables.

Alexis DUCOUSSO
Equipe de génétique, UMR BIOGECO
INRA Bordeaux
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