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Une caractéristique majeure du climat méditerranéen est l’existence de
sécheresses saisonnières. Pour les arbres dont les graines germent au prin-
temps ou au début de l’été, de graves sécheresses entraînent une forte mor-
talité aux premiers stades de développement et peuvent empêcher la régé-
nération naturelle de la forêt ; les arbres adultes peuvent également
mourir, en particulier lorsque les sécheresses sont récurrentes et aiguës, ce
qui à son tour attire les ravageurs et les maladies, entraînant le dépérisse-
ment général de la forêt. En outre, un effet indirect de la sécheresse est
l’augmentation de la taille, de l’intensité et de la fréquence des incendies
de forêt, constituant l’une des principales menaces à la survie de la forêt
méditerranéenne. Des expérimentations en arboretums (tests de prove-
nances et tests combinés de provenances-descendances) ont montré une
variation génétique notable quant à la réponse à la sécheresse pour les
essences forestières au niveau de l’espèce, de la population et des indivi-
dus, ainsi que des différences dans les mécanismes de réponse à la séche-
resse (par exemple la production de biomasse par rapport à l’efficacité de
l’utilisation de l’eau). Par exemple, des estimations issues d’études sur la
variance additive pour l’efficacité de l’utilisation de l’eau (EUE) au niveau
de la population et de la famille des pins méditerranéens ont montré un
gradient phénotypique du pin d’Alep du sud au nord, une espèce xérique
possédant une large distribution dans la région méditerranéenne (VOLTAS
et al. 2008). De nouvelles approches fondées sur le séquençage d’ADN de
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Fig. 1 :
Carte de répartition de P.

halepensis (gracieusement
fournie par EUFORGEN,
le programme européen

de conservation
des ressources génétiques
forestières) et la diversité
moyenne des nucléotides

(estimée par π, la diffé-
rence moyenne intrapo-

pulationnelle par paire
parmi les séquences)

de dix gènes-candidats
de réponse à la séche-

resse (la taille des disques
est proportionnelle

au niveau de diversité
nucléotidique).

gènes-candidats (c’est-à-dire de gènes potentiel-
lement impliqués dans l’expression d’un carac-
tère d’intérêt) sont très prometteuses pour éva-
luer les niveaux de variation génétique
adaptative des arbres forestiers méditerra-
néens. L’existence d’une diversité génétique des
caractères liés à la sécheresse (et la variation
moléculaire sous-jacente) est primordiale
puisque l’adaptation repose essentiellement sur
la variation génétique continue (et moins sur de
nouvelles mutations). En outre, compte tenu de
la rapidité du changement climatique attendu
dans un proche avenir — en particulier dans le
bassin méditerranéen où une diminution
importante des précipitations et un réchauffe-
ment marqué sont prévus (GIORGI and
LIONELLO 2008) — la capacité des arbres fores-
tiers à opérer des changements génétiques
rapides est d’une importance primordiale. Ce
fait est d’autant plus vrai si l’on considère que
les estimations récentes des taux de migration
des arbres forestiers et de la vitesse du change-
ment climatique indiquent que la plupart des
arbres forestiers ne seront pas en mesure de
migrer à la vitesse nécessaire pour suivre leur
optimum écologique, la seule alternative res-
tante étant soit de s’adapter in situ, soit de dis-
paraître (PETIT et al. 2008 ; AITKEN et al. 2008).
Dans cet article, nous présentons un bref

résumé de nos études de génétique des popula-
tions en cours sur les gènes-candidats à la
réponse à la sécheresse de deux pins méditer-
ranéens répandus, le pin maritime (Pinus
pinaster Aiton) et le pin d’Alep (Pinus halepen-
sis Mill.). Le pin maritime est cantonné à la
Méditerranée occidentale, ses populations
naturelles méridionales atteignant le Haut-
Atlas au Maroc. Trois principaux groupes de

gènes ont été identifiés chez cette espèce sur la
base de marqueurs moléculaires neutres
(BURBAN & PETIT 2003 ; BUCCI et al. 2008) : un
groupe occidental (la plupart de la péninsule
ibérique et l’ouest de la France), un groupe
oriental (Corse, France méditerranéenne,
Italie et Tunisie) et, curieusement, un autre
groupe composé par des populations haute-
ment différenciées provenant du Maroc. Les
preuves fossiles et l’inférence phylogénétique
ont montré que cette espèce a une présence
historique dans la Méditerranée occidentale,
en particulier dans la péninsule ibérique
(JARAMILLO-CORREA et al. 2010). Le pin d’Alep,
au contraire, semble être un colonisateur
récent de la Méditerranée occidentale, ce qui
peut avoir des conséquences importantes pour
son adaptabilité au sein de cet espace puisque
sa colonisation a été accompagnée d’une réduc-
tion substantielle de sa variabilité génétique
(voir ci-dessous). Pourtant, cette espèce dispose
toujours d’une diversité génétique importante
au sein de sa population native de l’Est (princi-
palement en Grèce et, plus marginalement, en
Turquie).
La disponibilité croissante de ressources

génomiques d’espèces de conifères permet le
développement d’approches fondées sur le
séquençage des gènes-candidats, malgré la
grande taille du génome de ces espèces (environ
sept fois le génome humain). Actuellement, dif-
férentes initiatives américaines et européennes
ont été lancées pour obtenir la première
séquence complète d’un génome de conifère.
Notre approche est basée sur la sélection de
gènes-candidats pour des caractères adaptatifs
pertinents, dans notre cas sur la réponse ou la
tolérance à la sécheresse. Dans les études sur
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les pins rapportées ici (voir les détails dans
GRIVET et al. 2009, 2010 et JARAMILLO-CORREA
et al. 2010), nous nous sommes concentrés sur
les familles de gènes qui sont connues pour être
sur-exprimées au cours de la sécheresse et de
la phase ultérieure de récupération (tels que
différentes déhydrines), ainsi que sur certains
gènes ayant des rôles majeurs dans les méca-
nismes généraux de réponse au stress (comme
le 4-coumarate : CoA ligase, 4CL, gène). Ces
gènes ont aussi des liens fonctionnels avec les
mécanismes globaux de réponse à la sécheresse
qui ont été étudiés pour des espèces modèles,
notamment chez Arabidopsis et différentes
espèces cultivées. Par exemple, les déhydrines
agissent comme des stabilisateurs de structure
ayant des propriétés de protéine-chaperon chez
plusieurs espèces de plantes (CLOSE 1997).
Après la sélection d’un ensemble de gènes per-
tinents, nous avons tâché d’obtenir un échan-
tillon de séquences au niveau de la population
(typiquement, dix méga-gamétophytes, le tissu
haploïde des graines de pin, ont été séquencés
pour chaque population) couvrant toute la
gamme de l’espèce et de populations cibles. Par
exemple, 77 à 122 individus (selon le gène) ont
été séquencés chez le pin maritime, incluant
les populations de la côte humide atlantique
(1235 mm de précipitations annuelles) et les
populations des zones arides dans le sud de
l’Espagne (357 mm de précipitations
annuelles). Enfin, une série de tests de neutra-
lité de nouvelle génération a été effectuée (tels
que les tests composés de Zeng, ZENG et al.
2007) pour détecter les signatures de la sélec-
tion intervenant à différentes échelles tempo-
relles ; nous avons aussi cherché des corréla-
tions entre les fréquences d’allèle/haplotype

dans les gènes-candidats et les variables clima-
tiques sous l’hypothèse que ces corrélations
pourraient dévoiler les gènes qui sous-tendent
l’adaptation aux variations des facteurs envi-
ronnementaux.
Les niveaux de diversité en nucléotides dans

les gènes-candidats de réponse à la sécheresse
étaient plus élevés dans P. pinaster que dans P.
halepensis, malgré son étroite répartition en
région méditerranéenne. Des différences au
sein des espèces se sont aussi révélées dans la
distribution d’haplotype pour chaque espèce,
avec P. pinaster qui montre beaucoup d’haplo-
types différents à des fréquences similaires, et
P. halepensis qui montre moins d’haplotypes
avec seulement un seul qui est commun, quasi-
ment figé. Les faibles niveaux de diversité en
nucléotides chez le pin d’Alep sont davantage
notables dans l’ouest de son aire de répartition
(Cf. Fig. 1 et GRIVET et al. 2009) où la plupart
des gènes étaient figés ou presque figés pour
des haplotypes particuliers (Cf. Fig. 2), une
conséquence probable de la vaste colonisation
de la Méditerranée occidentale par d’anciennes
populations de pins d’Alep de Grèce et de
Turquie, et un impact plus important des gla-
ciations dans cette frange de l’espèce. Des ana-
lyses moléculaires ont aussi révélé un goulot
d’étranglement intense et relativement récent
chez le pin d’Alep, ainsi qu’une division entre
les populations Nord-Africaines et Ibériques
des espèces bien antérieure au dernier maxi-
mum glaciaire, bien que pas aussi ancienne
que celle estimée pour le pin maritime
(JARAMILLO-CORREA et al. 2010). Au contraire,
le pin maritime semble abriter une diversité
abondante de ces gènes, grâce à une démogra-
phie plus stable. D’autre part, à cause de sa

Fig. 2 :
Distribution des haplo-
types du gène-candidat
dhn1 superposé sur la
carte de répartition
de P. halepensis. La faible
diversité de ce gène dans
la région occidentale est
remarquable.
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distribution davantage mésique, une hétérogé-
néité environnementale plus grande (de l’aride
à l’humide) aurait résulté en des pressions
sélectives contrastées de nature à augmenter le
niveau général de diversité au niveau des
gènes-candidats.
La réponse à la sécheresse est un trait extrê-

mement complexe, car les arbres forestiers uti-
lisent des stratégies très différentes pour
affronter la sécheresse. De plus, les réponses à
la sécheresse font appel à plusieurs processus
métaboliques interférents et pas complètement
connus. Cette flagrante nature “polygénique”
de la réponse à la sécheresse laisse supposer
que seuls quelques gènes ont un rôle majeur,
alors que la plupart des processus liés à la
sécheresse seraient contrôlés par un nombre
important de gènes ayant un rôle mineur, et
par leurs interactions. L’étude exhaustive d’un
gène-candidat relatif aux traits de sécheresse
est encore manquante pour la plupart des
essences forestières, mais, à en juger par d’au-
tres caractères mieux connus, des polymor-
phismes dans les gènes-candidats avec des
effets phénotypiques supérieurs à 5% de la
variance du trait demeureraient rares (voir,
par exemple, MARTÍNEZ et al. 2007 pour les
traits de propriété du bois, ou HOLLIDAY et al.
2010 pour le débourrement et la tolérance au
froid). Néanmoins, en utilisant un large champ
de tests de neutralité, on a trouvé certains des
gènes-candidats étudiés évoluant selon des
schémas non neutres. Curieusement, deux
d’entre-eux ont montré des corrélations statis-
tiques avec les variables de température, en
particulier avec des températures extrêmement
élevées ou basses, et pourraient constituer des
outils de grande valeur pour le suivi de la
diversité génétique adaptative chez ces deux
pins méditerranéens.

Conclusions
Bien que, jusqu’à présent, la découverte de la

variation adaptative au niveau moléculaire
(c’est-à-dire des marqueurs fonctionnels) ne
progresse que lentement dans les espèces non-
modèles, des premiers travaux comme celui
présenté ici illustrent le grand potentiel de ces
outils dans l’identification de populations pro-
pices pour la conservation génétique ainsi que
des facteurs environnementaux favorisant
l’adaptation des arbres forestiers. Ces
approches sont également très prometteuses
pour la prédiction du phénotype dans les pro-
grammes d’amélioration et les plantations.
Dans l’avenir, il est prévu que les techniques
moléculaires basées sur des polymorphismes de

gènes-candidats seront utilisés pour surveiller
les changements dans la composition génétique
des populations à travers le temps et l’espace,
et pour évaluer la réponse génétique des arbres
forestiers aux futurs changements climatiques
et environnementaux.

S.G.M., D.G., G.V.
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