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1 Introduction

La diversité génétique est essentielle pour l'adaptation des arbres a leur environnement
notamment pour faire face au réchauffement climatique. Les scénarios climatiques du futur sont a la
fois incertains et dépendants du contexte socio-économique globale, tout en étant variables selon les
régions. Des projections climatiques prévoient des températures et des régimes de précipitations
différentes selon les régions (Stocker et al. 2013). En zone continentale on s'attend a une
augmentation des températures de 1'ordre de 3°C et une augmentation des précipitations annuelles
de 10 %. Alors qu'en Méditerranée on prévoit une augmentation des températures de 4-5°C mais
une baisse des précipitations annuelle de 20 % et jusqu'a 50 % en été (Christensen et al. 2007). 1l
parait donc particulierement évident que des processus d'adaptation, s'ils sont possibles vont devoir
intervenir avec une rapidité et une ampleur sans précédent au cours du 21eéme siccle.

L'adaptation au sens biologique du terme (par opposition aux mesures adaptatives telles que
mises en place dans les plans de gestion) peut étre considérée a la fois comme un processus et un
résultat. Le processus d'adaptation est I'ensemble des mécanismes qui permettent aux populations de
s'ajuster a de nouvelles conditions environnementales. L'adaptation comprend deux mécanismes
importants : le premier a court terme est la plasticité phénotypique des individus, le second a plus
long terme est l'adaptation génétique des populations. La plasticité phénotypique correspond a la
capacité plus ou moins grande d'un génotype donné de modifier son phénotype lorsque
'environnement change (on parle aussi de l'acclimatation d'un individu aux variations de
l'environnement) (DeWitt et Scheiner 2004). Cette dernicre est importante chez les arbres, car du
fait de leur longévité, ils doivent faire face a de nombreuses variations environnementales au cours
de leur vie (Rozenberg et al. 2012). Une réponse évolutive des populations d'arbres aux
changements climatiques est aussi possible notamment grice a l'existence d'une importante
variabilité génétique. L'adaptation génétique locale s'observe quand on compare des populations
subissant des conditions environnementales contrastées (Linhart et Grant 1996). L'adaptation
génétique peut étre testée a l'aide de plantations comparatives et de transplantations réciproques.
Une plantation comparative est un site expérimental ou différentes populations sont plantées dans
un environnement controlé. Via la comparaison des phénotypes des différents populations, ce
systéme permet de discerner l'effet génétique de l'effet de l'environnement (Matyas 1996).Les
transplantations réciproques consistent en la sélection d'individus venant de deux populations
différentes et de les planter de manicre réciproque dans deux plantations comparatives (Kawecki &
Ebert 2004).Le fait que le génotype local présente une survie et une capacité a se reproduire
supérieure a celle du génotype exotique est considéré comme la démonstration formelle de

l'existence d'une adaptation locale.



Pinus nigra (Arnold) est une espéce d'arbre forestier d'Europe du Sud dont l'aire naturelle de
distribution s'étend de I'Espagne a l'ouest et du Maroc au sud jusqu'a 1'Autriche au nord et la
Turquie, et la Crimée a l'est. Cette répartition naturelle vaste et morcelée (Critchfield et Little 1966),
ainsi que l'observation de variations de caractéres morphologiques comme la couleur, la rigidité des
feuilles ou la couleur d'un rameau 4gé d'un an (Fukarek 1958), physiologiques et écologiques
variables a conduit a la différenciation des populations en différentes sous-espeéces(EUFORGEN).
De plus, on sait que les coniféeres présentent une diversité génétique tres €levée par rapport a
d'autres types d'organismes (Hamrick et al. 1992). Bien que les pins aient une diversité génétique
considérée comme plus faible par rapport a d'autres coniféres, Pinus nigra s'avere étre l'une des
especes les plus diversifiées parmi les conifeéres (Scaltsoyiannes et al. 1994; Lee et al. 2002;
Nkongolo, Michael et Gratton 2002) .

La diversité génétique est généralement étudiée soit par des marqueurs neutres, non soumis
a la sélection qui renseignent sur l'histoire démographique soit par des caractéres phénotypiques
qualitatifs (comme la couleur d'une fleur) ou quantitatifs dont l'expression est intimement liée a
I'environnement (survie, croissance, débourrement) et qui renseignent sur les effets de la sélection
naturelle. La variabilité intra-spécifique du pin noir a été relativement peu étudiée au regard de son
importance écologique et économique. Par exemple une étude se basant sur les variations de
compositions en terpénes a permis de mettre en évidence des unités intra-spécifiques (Bojovic ef al.
2005). Une étude basée sur la variabilité isoenzymatique a permis de montrer une diversité
génétique supérieure au sein des populations qu'entre populations ou sous-espéces (Nikolic & Tucic
1983). A l'échelle de la sous-espece Pinus nigra nigra, une diversité génétique entre ses populations
a été révélée par la technique d'amplification par hasard de 'ADN polymorprphe, RAPD (Lucic et
al. 2010). En ce qui concerne les caractéres phénotypiques, les résultats de I'¢tude de (Kreyling et
al. 2012) sur des jeunes individus issus de huit provenances, montrent que la résistance au froid du
feuillage est un caractere adaptatif important pour le pin noir. Enfin, les différences de taux de
germination au sein et entre provenances dans une expérience utilisant cinq provenances et deux
types d'habitats de suggerent une adaptation locale P. nigra aux conditions abiotiques, comme le
type de sol (Mataruga et al. Isajev 2010).

La croissance radiale est un caractere phénotypique quantitatif et variable, et peut donc étre
utilisée pour étudier la diversité génétique. Il est considéré comme un bon indicateur de la fitness
des arbres (Dittmar et al. 2003). Par exemple, 1'épaisseur de cerne est un bon indicateur de la
production de cones chez Pseudotsuga menziesii, Abies grandis et Pinus monticola (Eis et al.
1965). Dans des conditions climatiques contrdlées la dendroécologie (I'étude des relations cernes-

climat) permet non seulement d'identifier les facteurs limitants la croissance des arbres, mais aussi



d'étudier la variabilité génotypique de la croissance entre plusieurs populations. Les variations de la
croissance radiale du pin noir ont été étudiée en relation avec son statut social et ont montré un effet
négatif des sécheresses sur les individus dominants (Martin-Benito et al. 2007). Des différences de
croissance apparaissent aussi en fonction d'un gradient latitudinal dans les montagnes
méditerranéennes (Martin-Benito et al. 2010). L'é¢tude de la croissance radiale du pin noir en
réponse au changement climatique a montré que sa réponse au climat est modulée par la
compétition et la productivité¢ (Martin-Benito ef al. 2011). De plus, beaucoup d'études ont été faites
sur les relations cerne-climat de l'espéce montrant que la croissance radiale du pin noir est
augmentée par des étés frais et des saisons humides, mais est diminuée lors de stress hydrique
(Martin-Benito ef al. 2010; Candel-Pérez et al. 2012). Des études dendroclimatiques ont aussi été
menées a I'échelle des sous-especes montrant que la variabilité de ces relations entre différents sites
(Lebourgeois 2000; Levanic¢ et Toromani 2010; Amodei et al. 2012; Giilcu et al. 2015).

Néanmoins, nous disposons de peu d'études sur la variabilité¢ génétique de la croissance
radiale du pin noir. Une équipe espagnole a étudié les variations de hauteur et de diameétre de 43
provenances de Pinus pinaster dans plantations comparatives et a mis en évidence un fort effet de la
provenance sur les différences de croissance observées (Alia et al. 1995). Cependant, une forte
interaction entre le site et la provenance suggére l'existence d'une forte plasticité phénotypique.
Une étude conduite sur des variables anatomiques du bois de Pinus halepensis s'intéressant aux
différences entre provenances a mis en €vidence la nature adaptative de 1'anatomie du bois de cette
espeéce, mettant en évidence l'importance du choix de la région de provenance du matériel utilisé
dans les projets de reforestation (Esteban e al. 2011). Un autre travail décrit les variations intra-
cerne de la densité du bois de Pinus pinaster en fonction de variables climatiques intra-annuelles.
La relation entre la microdensité du cerne et le climat de la saison de végétation a servi a construire
des normes de réaction individuelles, décrivant la réponse plastique des individus. Cette plasticité
s'est avérée étre faiblement gouvernée génétiquement (Sanchez-Vargas et al. 2007).

Le but de mon étude est d'analyser la variabilité et la structuration génétique de la croissance
radiale de Pinus nigra ainsi que ses relations avec le climat. Pour ce faire je dispose de mesures
d'épaisseurs de cerne issues 6 plantations comparatives réparties en France et en Tunisie. Les
objectifs de 1'é¢tude sont tout d'abord d'étudier les exigences écologiques du Pin noir, de voir
comment elles varient entre sous especes et d'analyser quelles sont les interactions entre les effets
génétiques et l'environnement. Nous avons d'abord caractérisé la niche climatique de I'espece et de
ses sous-especes. Nous avons ensuite étudié I'expression de la variabilité de la croissance radiale du
pin noir. Y a-t-il une variabilité génétique de la croissance radiale a 1'échelle de la sous-espece et/ou

de la provenance ? Nous avons ensuite étudier la variabilité des relations de la croissance du pin



noir et de ses sous-especes avec le climat a l'aide d'une analyse dendroclimatique pour étudier

comment les relations cerne-climat changent en fonction du site et des sous-espéces.

2 Matériel et méthodes

2.1 Espece étudiées
Le pin noir est une espéce appartenant au groupe des pins de Méditerranée. Le pin noir est présent
sur plus de 3,5 millions d'hectares du Nord de I'Afrique jusqu'a la Méditerranée et s'étend jusqu'a
'Est de la Turquie. Cette vaste distribution et sa répartition morcelée a provoqué des diversifications
morphologiques, physiologiques et écologiques sources de plusieurs classifications. Par exemple,
Christensen et Dar (1997) ne reconnaissent que deux sous-especes (subsp. salzmannii et subsp.
nigra) avec différentes variétés selon les régions, alors qu'a la méme époque plusieurs chercheurs
reconnaissaient le pin noir comme une seule espeéce subdivisée en sous-espéces et variétés
(Vidakovic 1974). Le consensus actuel repose sur une classification incluant en plus des facteurs
morphologiques, anatomiques et phylogéographiques, de la phylogénie moléculaire (Price et al.
2000). Le pin noir est donc a subdivisé en six sous-especes :salzmanni (Dunal) Franco, nigra
(Lamb.) Holmboe, dalmatica (Visiani) Franco, pallasiana (Lambert) Holmboe, mauretanica (Maire
et Peyerimh) Heywood et laricio (Poiret) Maire. A noter que la taxonomie forestiére utilisée pour
les aspects réglementaires liés au reboisement en France distingue pin /laricio de Corse et de
Calabre. De plus, malgré le fait que la taxonomie par Kew Gardens (Kew Gardens)ne reconnaisse
pas la sous-espeéce mauretanica, considérée comme synonyme de salzmannii, nous avons fait le
choix de la la distinguer en tant que sous-espece.

Le pin noir de salzmann présente une aire de répartition importante en Espagne entre 1600
et 2000m d'altitude, mais est moins présent en France ou il forme des populations isolées en
Pyrénées Orientales et dans les Cévennes a une altitude plus basse de 400 a 950m. Les pins de
salzmann d'Espagne sont considérés comme les plus résistants a la sécheresse parmi toutes les sous-
especes. Il pousse sur des sols trés divers. Dans les Cévennes on le retrouve sur des sols
dolomitiques, alors que dans les Pyrénées il s'est implanté dans des sols acides (Isajev et al. 2004).
La sous-espéce nigra est rencontrée des Apennins italiens jusqu'au Nord de la Gréce en passant par
les Balkans. Son recouvrement dépasse les 800 000 hectares. On la retrouve de 350 a 1500m
d'altitude dans des milieux xériques a fort dénivelé, et dont la roche est trés érosive. Ces
environnements sont moins propices a 1'établissement d'autres arbres (Poljansek et al. 2014). La
sous-espece dalmatica principalement présente sur la cote croate, est trés peu représentée. Tout
comme nigra, elle s'étend de 350 a 1500m d'altitude et se développe sur des sols calcaires. La sous-

espece pallasiana est principalement représentée en Turquie et en Grece sur 2,5 millions d'hectares.



Dans les montagnes du Taurus elle est présente de 1000 a 2000m d'altitude et en Chypre seulement
entre 1400 et 1800m. En ce qui concerne le type de sol, les individus en Gréce se développent sur
un substrat de type calcaire et sur des sols plus acides en Anatolie. De plus, de petits peuplements
sont également retrouvés en Chypre et en Crimée (Quézel et Médail 2003). Le pin laricio,
originaire de Corse est présent sur 22 000 ha de l'ile, mais il est également présent en Sicile ainsi
qu'en Calabre. Le pin laricio se retrouve sur des roches éruptives de type granitique en Sicile et en
Calabre, ainsi que sur des sols acides. Il s'agit de substrat se désagrégeant facilement, créant ainsi
des sols profonds. En Corse des racines de pin laricio ont été retrouvées jusqu'a Im de profondeur
(BROWN 1960). La sous-espece de Calabre peut étre retrouvée a Aspromonte et dans la Sila. A
Aspromonte les peuplements les plus développés se retrouvent entre 1100m et 1400m d'altitude,
alors que dans la Sila c'est entre 900 et 150m d'altitude que se trouve la majeure partie des
peuplements. La sous-espece provenant de Corse a un optimum de végétation situé¢ entre 1000 et
1300m d'altitude, avec des limites hautes et basses plus ou moins hautes en fonction de 1'exposition
(Debazac 1964). Enfin, la sous-espéce mauretanica présente uniquement sur quelques hectares des
montagnes du Rif au Maroc et du Djurdjura en Algérie entre 1600 et 1800m d'altitude sur un

substrat calcaire.

2.2 Sites d'études
Il est difficile en milieu naturel de séparer l'effet de la diversité génétique de l'effet de
I'environnement dans lequel les arbres poussent. Une des facons de séparer effets génétiques et
effets de I'environnement est de constituer des dispositifs dits « en jardin commun ». Les plantations
comparatives sont des jardins communs développés par les généticiens forestiers. Il s'agit d'installer
un dispositif expérimental dans une aire de reboisement potentielle représentant le plus de
conditions €cologiques possibles. Un site de plantation comparative est structuré en plusieurs
parcelles ¢élémentaires appelées blocs ayant des conditions écologiques sensées étre homogenes.
Chaque bloc est subdivisé en parcelles unitaires ne comprenant qu'une seule forme du facteur
¢étudié, par exemple la provenance. Ces dispositifs sont mis en place selon un schéma statistique
rigoureux qui permet de contrdler 1'hétérogénéité du milieu. On distingue des blocs complets et
incomplets. Un plan complet signifie que tous les niveaux d'un facteur, ici les provenances, sont
croisés avec tous les niveaux de l'autre facteur, les blocs. Un bloc incomplet signifie que chaque
provenance n'est pas représentée dans chaque bloc. Un dispositif ayant des blocs incomplets
équilibrés signifie que chaque provenance n'est présente qu'une seule fois dans un bloc et que
chacune d'entre elle est répétée un méme nombre de fois dans le dispositif (Pierre 2012). Les

différences observées au sein d'un méme bloc pourront étre attribuées a des effets génétiques, vu



que I'effet de I'environnement y est considéré comme constant. Les sites étudiés ici appartiennent au
réseau PlantaComp géré par 1I'INRA (“INRA - PlantaComp”) regroupant plusieurs sites de
plantations comparatives et regroupant les mémes unités génétiques implantées dans des milieux
contrastés. En tout six sites sont concernés dans le cadre de notre étude, a Cestas, Levens, Orléans,
Pomet et Verdun. Le sixiéme site, situé en Tunisie correspond a un arboretum créé en 1960 (Tableau

1). La description de chaque site est disponible dans I'annexe 1.

Tableau 1 : Description des plantations comparatives et statistiques dendroécologiques associées. La saison

de croissance correspond aux mois d'avril, mai, juin, juillet, aoiit, septembre.

CESTAS LEVENS ORLEANS POMET VERDUN TUNISIE

Longitude 0°44'36"0  6°17'42"E 2924'S8"E  5°47'42"E 5°25'S9"E 8°48'E
Latitude 44°4424"N  43°52'34"N  47°51'N 44°1731" N 49°12'N 35°54°N
Altitude 56 1300 140 800 340 492
Date de plantation 1974 1968 1973 1973 1968-1971 1964
Coupes - 1991 1993 - 1993-2006
Eclaircies 1987-2004 - - - - -
Elagage 1986-1999 - - - - -
Nombre d'individus carottés 147 138 71 292 290 164
Nombre de provenances 17 9 5 15 16 15
Taux de survie en 2014 % 22.5 86 22 94 72 69
Epaisseur de cerne moyenne annuelle (mm) 3.21 2.98 2.54 247 2.84 1.71
Sensibilité moyenne 0.25 0.23 0.25 0.20 0.21 0.22
Coefficient d'interdatation 0,60 0,87 0,80 0,77 0,73 0,60
arl 0.73 0.73 0.71 0.82 0.80 0.81
P moyennes annuelles (mm) 762 839 705 762 882 1495
P hivernales moyennes (mm) 474 341 299 310 406 1015
P moyennes saison de croissance (mm) 388 403 339 366 398 334
T moyenne annuelle (°C) 12.3 7.4 104 10.2 9 15.2
T moyenne maximale annuelle (°C) 16.3 12.3 143 15.7 12.2 19.77
T moyenne minimale annuelle (°C) 8.5 32 6.5 5.5 5.8 10.61
T hivernale moyenne (°C) 7.2 1 4.5 34 3 9.3

T moyenne saison de croissance (°C) 16.5 12.6 15 15.7 13.7 19.7

2.3 Mod¢élisation de niche climatique

L'objectif de cette partie est de caractériser la niche climatique de 'espéce Pinus nigra et de ses
sous-especes. Plusieurs équipes ont mis en €vidence l'importance de prendre en compte 1'échelle
intra-spécifique lors de la modélisation de la distribution d'especes (O’Neill et al. 2008; Benito-
Garzon et al. 2013). En caractérisant la niche climatique de 1'espece et des différentes sous-especes
il nous sera ensuite possible d'expliquer les variations de croissance en fonction de la position des
plantations comparatives dans l'aire de distribution.

Les outils nécessaires pour cette analyse sont le logiciel collaboratif de statistiques R 3.1.0 (R Core

Team 2014) et QGIS pour délimter la zone d'étude (QGis 2011).

Zone d'é¢tude
La zone d'étude est définie de manicre a couvrir l'aire naturelle de répartition de I'espece, des

provenances étudiées et des six sous-especes : P.n. mauretanica (1), Pn. salzmannii (2), P.n. laricio



(3), Pn. nigra (4), P.n. pallasiana (5) and Pn. dalmatica (6).

Jeu de données

Les données sur la distribution de l'espéce sont extraites de deux sources. La premicre est
une carte de I'European Forest Genetic Resources Program (EUFORGEN) enregistrant les
présences correspondant a la distribution naturelle du pin noir en Europe. Cette carte est constituée
de données issues de documents d'archives (publications, cartes, flores). La deuxiéme source, est
une carte du Joint Research Center (JRC) représentant I'occurrence des individus naturels ou
plantés. Il s'agit de modeles établis a partir de la compilation d'inventaires forestiers nationaux de
I'Union Européenne. La carte JRC ayant une résolution plus fine est utilisée afin de récupérer les
coordonnées des points de présence de l'espece. Mais afin de ne pas prendre en compte dans le
modele les individus plantés, seules les coordonnées des points en commun entre la carte
EUFORGEN et JRC sont récupérées. La délimitation des sous-especes sur la carte de distribution se
fait a partir d'une carte produite par Quézel et Médail (2003) (Annexe 3). Les sous-espéces sont
codées de 1 a 6. Du fait de la difficulté a confirmer de réelles absences, des absences artificielles
sont générées, appelées pseudo-absences. En effet, il existe trois types d'absences (Lobo et al.
2010). Premiérement, des zones ou l'espéce est considérée comme absente peut correspondre a une
zone environnementalement favorable mais ou la dispersion, les facteurs historiques, les
interactions biotiques ou encore la taille des patchs d'habitats peuvent empécher la mise en place de
lI'espéce. Deuxiémement, il y a les absences dues a l'absence de conditions environnementales
favorables au développement de l'espece. Enfin, il y a les absences dues a un biais méthodologique
comme l'intensité de relevés, I'occurrence des espéces étant positivement corrélée a l'intensité des
enregistrements (Dennis 2000). Ces erreurs constituent la plus grande source d'incertitude pour
I'étude des patrons de distribution des espéces (Whittaker 2004). Le jeu de données de pseudo-
absences, d'une taille de cinq fois le nombre de présences, est créé a partir des points considérés
comme des absences. La sous-espéce dalmatica est écartée des analyses du fait du manque de

données précises sur sa localisation et de sa limite avec la sous-espece nigra.

Choix des variables explicatives

Le choix des variables explicatives est un moment clé¢ de 1'analyse. L'objectif est d'identifier
les variables climatiques, issues de la base de données WorldClim, influengant la distribution
spatiale du pin noir et des sous-especes. De ces variables, seules les plus significatives sont utilisées
dans le modele. Le choix de ces variables se fait en deux temps. Premiérement les corrélations entre

variables sont calculées. Les valeurs négatives sont converties en valeur absolues. Seules les



corrélations inférieures a 0.70 sont acceptées. Deuxiemement, la déviance (D) de chaque variable
est calculée (Eq.1) et comparée les unes aux autres. Enfin, la plus forte déviance de chaque groupe
est sélectionnée comme variable explicative.

déviance du modeéle
D=1- Eq.1
déviance nulle du modele q

Mode¢le

Les projections sont réalisées sous R grace au package BIOMOD?2 (Thuiller et al. 2012). Le
modele construit a besoin de données sur les présences et les absences de l'espéce et a été construit
en utilisant la méthode de régression non-paramétrique GAM (Hastie et Tibshirani 1990). Cette
méthodologie repose sur la méme approche que le modele linéaire généralisé, mais au lieu de
modé¢liser une variable dépendante par une combinaison linéaire de variables explicatives X1,
X2 ,...,XP, les GAM modélisent la variable dépendante par une combinaison linéaire de fonctions
des variables explicatives f(X1),f(X2)...,f(XP). On peut ainsi déterminer pour quelles valeurs de ces
variables explicatives 1’effet sur la variable dépendante est le plus fort. Deux cartes sont obtenues
pour l'espéce et pour chaque sous-espéce. L'une représente les probabilités d'occurrence
s'échelonnant de 0 a 100. L'autre correspondant aux probabilités d'occurrence converties en une
variable binaire. Pour ce faire, un seuil est déterminé, en utilisant la TSS (true skill statistic,
(Allouche et al. 2006) au-dela duquel la probabilité d'occurrence de l'espéce est assimilée a une
présence (1) et en-dessous a une absence (0). Ce seuil permet d'obtenir les prédictions les plus
précises (Jiménez-Valverde et Lobo 2007). Enfin, les modeles obtenus sont évalués en utilisant
l'aire en dessous de la courbe ROC (receiver operating characteristic (Hanley et McNeil 1982) et
TSS. Au final, chaque site et provenance est localisée dans les modeles et leur probabilité
d'occurrence extraite. Ceci permettra de savoir si la provenance ou le site se situe dans le centre ou

la périphérie de la niche.

2.4 Analyses dendrochronologiques
2.4.1 Récolte des données
Le sites sélectionnés faisant parti du réseau de plantations comparatives (“INRA - PlantaComp”)
ont fait I'objet de mesures répétées de leur hauteur et circonférence. La mesure de la circonférence
en 2014, commune a tous les sites frangais et 2013 pour le site tunisien ont été retenues pour les
analyses. Pour chaque site, 5 a 17 provenances ont été¢ échantillonnées en veillant a toujours
représenter les mémes sous-especes nigra, pallasiana, laricio et salzmannii. Cette étude est inscrite
dans le cadre de la thése de Guia Giovannelli qui associe é€cologie évolutive et écologie

fonctionnelle pour mieux connaitre la diversité évolutive et fonctionnelle du groupe des Pins noirs.
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Les provenances sélectionnées correspondent donc aux provenances d'intérét pour son étude
(Annexe 4 et 5). Les arbres sélectionnés correspondent a des individus cylindriques et sans défauts.
Seuls les arbres ayant quatre voisins on été échantillonnés afin de s'assurer d'avoir une compétition,
un acces a la lumiére ainsi qu'aux ressources comparable entre les individus et ce dans le but
d'¢liminer les facteurs qui ne sont pas communs a toute la parcelle. Les provenances choisies ont été

carottées en 2014 a l'aide d'une tariére de Pressler a une hauteur de 1,30m.

2.4.2  Traitement des carottes
Le traitement des carottes a été effectué¢ en amont du stage toujours dans le cadre de la thése de
Guia Giovanelli. En effet, afin d'effectuer les mesures d'épaisseur de cernes les carottes doivent étre
parfaitement lisibles. Pour ce faire, elles subissent plusieurs cycles de pongage avec des papiers de
grain de plus en plus fin. Un fois les carottes préparées s'en suit I'étape d'interdatation, qui consiste a
comparer les variations inter-annuelles de croissance de chacun des arbres aux variations inter-
annuelles moyenne sur la plantation. Cette étape permet de dater chaque cerne et de déceler des
anomalies telles que I'absence de cernes ou des faux cernes (Fritts 1976). Les séries de largeur de
cernes sont mesurées a une précision de 0,01 mm sur un banc de mesure Lintab.
243 Les différentes standardisations pour I'analyse de variances et pour les relations
cerne-climat

Une chronologie de largeurs de cernes peut étre décomposée de plusieurs manicres, car elle est
composée de plusieurs signaux. Les signaux basses fréquence qui correspondent a des changements
de croissance a I’échelle du siecle, les signaux moyenne fréquence a 1’échelle d’une ou de deux
décennies et les signaux haute fréquence qui correspondent aux variations de croissance inter-
annuelles. Dans 1'é¢tude, deux standardisations sont effectuées selon les objectifs. Dans le but
d'analyser les relations cerne-climat et d'enlever les signaux basse et moyenne fréquence, la
méthode Ar du package dplR, qui fait appel a un processus auto-régressif, est utilisée pour
détendancer les séries de cernes. Cette méthode a 1'avantage d'étre adaptée a de courtes chronologies
telles que celles issues de plantations comparatives (en moyenne 40 ans). Une autre standardisation
des données est effectuée pour les analyses entre sites. En effet, on retrouve un écart de 10 ans entre
la plus ancienne et la plus récente des plantations comparatives. Afin de pouvoir comparer des
séries chronologiques de sites d'ages différents, une standardisation a 1'aide de la courbe théorique
selon I'age cambial est faite. Les courbes théoriques selon 1'dge cambial permettent d’éliminer
I’effet de 1’age sur les largeurs des cernes annuels et ainsi prendre en compte de la décroissance
biologique normale des largeurs de cernes quand I’arbre vieillit (Fritts 1976). Ces standardisations

permettent d'obtenir des séries chronologiques indicées individuelles, moyennées par sous-espeéce



Oou par provenance.

2.4.4  Variables étudiées

Pour chaque site, chaque sous-espéce et chaque provenance, différents parameétres statistiques
propres a la dendrochronologie sont calculés a 1'aide du package dpl/R. Pour les analyses intra-site,
ces calculs sont effectués sur les séries brutes d'épaisseur de cernes. Pour les analyses inter-sites, les
calculs sont faits sur les séries indicées grace a la méthode de standardisation selon 1'age cambial.
La sensibilit¢ moyenne (sens) correspond a la variabilité des épaisseurs de cernes. Il s'agit de la
différence d'épaisseur entre deux cernes consécutifs (variabilité inter-annuelle). Plus la croissance
d'un arbre est sensible aux variations de facteurs environnementaux, plus il montrera des variations
d'épaisseur de cernes. Ce calcul est effectué par arbre puis moyenné par provenance ou sous-espece.
Le coefficient d'interdatation (SR) exprime le degré d'homogénéité des individus au sein d'une
provenance et est calculé a partir de la sensibilité moyenne. L'auto-corrélation d'ordre 1 (ACI)
estime I’interdépendance entre deux cernes successifs de la méme série chronologique et quantifie
I’effet de la persistance des conditions conduisant a I’¢élaboration du cerne de I’année (t-1) sur la
mise en place du cerne de I’année suivante (t).

Pour les analyses intra-site les variables étudiées sont 1'épaisseur de cerne moyenne (rw/)
calculée a partir des données brutes sur I'ensemble de la période de vie des individus, la sensibilité
moyenne (sens) calculée sur série brute, la circonférence mesurée en 2014 (C2014) pour les sites
francais et 2013 (C2013) pour le site tunisien. Pour les analyses inter-sites les variables étudiées
sont les épaisseurs de cernes indicées (rwi), la sensibilité moyenne calculée sur le séries indicées et

la circonférence en 2014.

2.5 Relations cerne-climat
Une chronologie moyenne par site et par sous-espece est calculée. Il s'agit d'une moyenne robuste a
double pondération des indices de croissance calculés lors de la standardisation des données par la
méthode Ar. La moyenne a double pondération est préférée a la moyenne arithmétique car elle
permet d'éviter la modification de la valeur de 1'indice moyen calculé par une valeur d'un indice de
croissance particuliere (Cook 1985). Il s'agit de prendre en compte le poids des valeurs particuliéres
dans le calcule de la moyenne. Plus la valeur de 1'indice est ¢loignée de la moyenne, plus son poids
sera faible. De plus, le poids dépendant de la moyenne et inversement, ce calcule se fait par
réitération (Lebourgeois et Merian 2012). Les relations cerne-climat de 1'espéce et de chaque sous-
espece dans chacun des sites sont analysées en calculant les coefficients de corrélation de Pearson
(package R : bootRes) entre la chronologie moyenne et les précipitations cumulées mensuelles

(mm), la température moyenne, maximale et minimale mensuelle (°C) de chaque site. Les données
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climatiques sont issues de SAFRAN (Systeme d'Analyse Fournissant des Renseignements Adaptés
a la Nivologie), un outil de d'analyse fournissant des données météorologiques, et couvrant la

période de 1959 a 2009.

2.6 Analyses statistiques

Une analyse est conduite pour évaluer les effets de la sous-espece, de la provenance, du bloc et du
site sur la croissance radiale et la sensibilit¢é moyenne. Pour ce faire, une analyse de variance est
réalisée grace a un modele linéaire mixte a 1'aide de la fonction /mer sur R du package /me4 (REF).
Un mode¢le linéaire mixte modélise des effets fixes et aléatoires de maniere linéaire de la méme
maniere qu'une GLM. Selon Gelman (2005) on définit un effet comme fixe si il est identique pour
tous les groupes au sein d'une population et comme variable si cet effet différe entre les groupes.
Deux modeles sont effectués selon 1’objectif de 1'étude. Les vérifications de la validité des modeles,
normalité et homoscédasticité des résidus du modele, sont effectuées graphiquement.

Pour les analyses de variance intra-site, un premier modele est créé avec pour variables a
expliquer rwl, sens, C2014, C2013 ainsi que 1'épaisseur de cerne moyenne et la sensibilité moyenne
au cours du temps, et pour variables explicatives en effet aléatoires la sous-espece (ou provenance)
et le bloc. Afin d'identifier une sous-espece (ou une provenance) plus ou moins performante que les
autres, une comparaison du rang de chaque sous-espece (ou provenance) est faite a 1'aide du test de
rangs Kruskal-Wallis pour les variables a expliquer. Pour les analyses de variance inter-sites, un
deuxiéme modele est créé afin de tester l'effet du site, de la sous-espece (ou de la provenance) et du
bloc sur rwi, sens et la circonférence. Pour cela nous partons d'un « modele complet » ayant un
effet fixe, le site et deux effets aléatoires, un effet sous-espéce (ou provenance) par site et un effet
bloc par site. Dans la volonté de tester si les effets de la sous-espece et du bloc sont
significativement différents entre sites on réalise la comparaison de modeles emboités par la
fonction anova. Cette comparaison de modeles n'a de sens que si les effets fixes sont identiques
entre les modéles. Pour ce faire, le « modéle complet » est comparé a deux autres modeles. Un
premier ayant pour effet fixe le site et pour effets aléatoires le bloc dans site et la sous-espece (ou
provenance). Un seconde modele, ayant pour effet fixe le site et pour effets aléatoires la sous-espece
(ou provenance) dans le site et le bloc. Le critére d'information d'Akaikes (AIC) de ces deux
modeles est ensuite comparé a celui du modele complet. Le modéle suivant avec le plus petit AIC
est choisi : Y=p+ S+ SSP(S)+ B+ €
Ou Y est la variable réponse, p la moyenne générale, S l'effet du site en facteur fixe, SSP(S)

correspond a l'effet de la sous-espéce dans chaque site, B a I'effet du bloc et € 'erreur.
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3 Résultats

3.1 Caractérisation de la niche climatique

Les variables sélectionnées pour la modélisation des niches climatiques sont I'isothermalité (bio3)
qui correspond a l'amplitude quotidienne divisée par l'amplitude annuelle de la température, la
saisonnalité de la température (bio4) correspondant au coefficient de variation des températures
hebdomadaires moyennes, la saisonnalité des précipitations (bio4) correspondant au coefficient de
variation des précipitations hebdomadaires moyennes (biol5) et l'indice d'humidité durant I'été
(mind_summer). Ces variables correspondent a celles présentant une forte déviance tout en veillant
a l'équilibre entre les variables concernant la température et les précipitations. Il faut également
essayer de ne pas surcharger le modéle en gardant maximum cinq variables expliquant aussi bien la
distribution de l'espéce que de chaque sous-espece. Cette derniére condition contraint a trouver un
compromis entre la nécessité d'avoir des variables explicatives communes aux modéles et la
recherche des variables a la forte déviance. L'évaluation des modeles (Annexe 6) montre la bonne
capacité des modeles a prédire la distribution de 1'espéce Pinus nigra et de chaque sous-espece. Les
descriptions des niches climatiques sont faites sur la base des cartes codant les présences et les
absences de maniére binaire.

Si I'on compare la distribution observée du pin noir (Fig. 2) au modéle de niche climatique
de l'espéce, sans distinction des sous-especes (Fig. 3a), on constate que les individus observés se
situent dans l'aire de distribution potentielle. Cependant, le mod¢le prédit une aire de distribution
plus vaste que ce qui est observé. Des occurrences de I'espéce sont répertoriées au-dela de la niche
climatique et inversement des zones potentielles d'occurrence sont identifiées la ou I'espéce n'a pas
été observée. De plus, les limites de la distribution potentielle de 1'espéce sont repoussées vers le
Nord (sud de I’Allemagne) et vers 1'Ouest (Portugal). Des différences de prédictions existent entre

la niche réalisée et la niche potentielle des sous-especes.

Figure 2: Carte de la distribution observée de Pinus nigra construite a partir des points de présence de la
carte EUFORGEN et ceux en commun entre la carte EUFORGEN et la carte JRC.

Le modele sur la sous-espece mauretanica (Fig. 3b) décrit une aire favorable a I'espece en Algérie,

Grece et Turquie alors que I'espéce n'est référencée qu'en Algérie et au Maroc. L'aire de distribution
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potentielle de la sous-espéce salzmannii est trés vaste et s'étend sur toute 1'Europe jusqu'a 1'Ukraine
et dépasse largement l'aire de distribution observée (Fig. 3¢). Sa niche climatique recoupe celle de
la sous-espece pallasiana (Fig. 3d). Cette dernicre, est naturellement présente en Gréce et en
Turquie (Fig. 2). Le modele ne prédit pas la présence de la sous-espéce pallasiana dans le sud de la
Turquie et a l'inverse, prédit une forte présence en Italie (Fig. 3d). La sous-espece laricio est
observée en Corse et en Calabre et concorde avec la projection de la sous-espece (Fig. 3e). La
distribution observée de la sous-espece nigra s'étend du Nord au Sud, de 1'Autriche au nord de la
Grece et d'Est en Ouest, de quelques populations en Italie & la Bulgarie. Le modéle sur I'espéce
projette une petite aire de distribution en Europe du Nord alors que le modeles sur la sous-espéce
nigra (Fig. 3f) délimite une aire plus importante. Cependant, le modele sur la sous-espece prédit

mal, voire pas du tout, les présences de Pinus nigra nigra en Europe de 1'Est et en Grece.

Figure 3: Carte de la distribution potentielle de I'espéce Pinus nigra (a) et des sous-especes (b) mauretanica,
(¢) salzmannii, (d) pallasiana, (e) laricio et (f) nigra. Les zones vertes représentent les zones climatiques
favorables a la présence de l'espéce.
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3.2 Relations cerne-climat
3.2.1 Relations cerne-climat de I'espece Pinus nigra
Nous avons calculé les coefficients de corrélations entre la croissance et les températures
mensuelles moyennes, minimales et maximales ainsi que les précipitations. Parce que les
corrélations entre la croissance, les températures maximales et les précipitations sont apparues

comme plus importantes, seuls ces résultats sont présentés dans I'é¢tude. Pour voir la significativité
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Coefficient de corrélation

des corrélations se référer a 1'annexe 7. A Levens, aucune corrélation significative n’apparait entre
la croissance et les températures maximales (Fig. 4). Une corrélation négative, commune a tous les
autres sites, apparait avec les températures maximales du printemps (Mai et Juin). A Levens et
Orléans n’apparait aucune corrélation significative entre la croissance et les précipitations
mensuelles. A Verdun, Pomet et Cestas la croissance est corrélée positivement avec les
précipitations estivales (juin et juillet). Le site tunisien se distingue des autres avec une corrélation
positive avec les précipitations d'avril (Fig. 4), dernieres précipitations abondantes avant la période
de sécheresse (Annexe 2), et une corrélation positive avec les précipitations d'octobre de I'année
précédente (Fig. 4) qui correspondent aux premicres pluies importantes apreés la période de

sécheresse (Annexe 2). Enfin, Cestas est le seul site a présenter une corrélation négative entre

croissance radiale et précipitations du mois d'avril.
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Figure 4: Coefficients de corrélation de Pearson entre les indices de croissance, calculés par site toutes sous-
espéces confondues, et les températures mensuelles maximales (gauche) et les précipitations mensuelles
(droite) sur la période de 1978 a 2013. Les lettres en minuscule correspondent au mois de l'année
précédente et les lettres en majuscule aux mois de I'année en cours.

3.2.2  Relations cerne-climat par sous-espece
Le but de I'analyse est de caractériser les relations cerne-climat de chaque sous-espéce et d'étudier la
variabilités de ces relations entre les sites expérimentaux. Seuls les résultats pour les sous-especes
salzmannii et pallasiana sont représentés. Pour les autres relations se référer a 'annexe 7.

La croissance radiale de la sous-espéce nigra (Annexe 7) est affectée négativement par les
températures maximales de mai et juin dans tous les sites a I'exception de Souiniet ou cet effet est
avanc¢ d'un mois (avril) et Levens ou aucune corrélation significative n'est ressortie. Les
températures maximales de I'hiver et de la fin de I'hiver (janvier a mars) sont corrélées négativement
avec la croissance. Les précipitations de la fin du printemps début de 1'été (juin, juillet) semblent
importantes pour la croissance de la sous-espeéce, méme si a Souiniet cet effet est de nouveau
avancé d'un mois. Pour la sous-espéce pallasiana (Fig. 5), on retrouve a nouveau l'effet négatif des

températures maximales de mai et juin sur tous les sites a I'exception de Levens. Les températures
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Coefiicients de corrélation
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maximales de 1'hiver sont également corrélées négativement a la croissance de la sous-espece. Peu
de corrélations significatives avec les précipitations sont ressorties des analyses. A Cestas et a
Verdun, les précipitations de juin et juillet impactent positivement la croissance. La sous-espece
laricio (Annexe 7) présente également une corrélation négative avec les températures maximales de
mai et juin, sauf a Levens. A Souiniet, cette corrélation commence un mois plus tot en mars. Les
résultats montrent peu de corrélations significatives avec les précipitations. Les corrélations

positives concernent les mois de juillet a Cestas, juin a Verdun et avril a Souiniet.
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Figure 5 : Coefficients de corrélation de Pearson entre les indices de croissance de la sous-espéce pallasiana
et les températures mensuelles maximales (gauche) et les précipitations mensuelles (droite) sur la période de
1978 a 2013. Les lettres en minuscule correspondent au mois de I'année précédente et les lettres en
majuscule aux mois de 1'année en cours.
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3.3 Variabilité de la croissance radiale
3.3.1  Variabilité de la croissance radiale entre sous-especes
Les différences de sensibilit¢é moyenne sont mal expliquées par la sous-espece. Le pourcentage de
variance expliquée par ce facteur est assez faible entre 0 et 7 % a I'exception de Verdun (14%)
(Tableau 2). Cependant I'effet de la sous-espece sur cette variable n'est significatif qu'a Cestas et

Verdun (Tableau 3).

Tableau 2: Résultats de 1'analyse de variance de 1'épaisseur de cerne moyenne, la sensibilité moyenne et la
circonférence en 2014 (C2014). Résultats représentés par le pourcentage de variance expliquée par la sous-
espéce et le bloc.

variance subsp variance bloc  variance résiduel

épaisseur de cermne 11 1 87
Cestas  sensibilit¢é moyenne 7 * 11* 81
C2014 7 * 0 93
épaisseur de cermne 15,5 12,9 71,5
Levens sensibilité moyenne 6,5 13 80
C2014 29,3 * 13 * 57,6
épaisseur de cermne 20 23,7 * 56
Orléans sensibilit¢é moyenne 0 41,7 * 58
C2014 7,5%* 30 * 62
épaisseur de ceme 6,8 * 16,8 * 76
Pomet  sensibilit¢é moyenne 0 5 94,8
C2014 3,3 % 7,6 * 89
épaisseur de cemne 31 * 1,9 * 66,6
Verdun sensibilit¢é moyenne 142 * 0,96 84
C2014 7 * 2 91
épaisseur de cemne 11,6 * 6,5 * 81,7
Tunisie sensibilité moyenne 5,8 0,5 93,5

C2014 2,5 0 97,5 15

M cestas
M levens
orleans
B pomet
M verdun
tunisie



Le facteur sous-espéce a un effet significatif sur les différences de circonférences observées dans
chaque site a l'exception de Souiniet (Tableau 3) et explique entre 29.3 % et 3.3 % de la variance
totale (Tableau 2). L'effet de la sous-espéce sur rw/ n'est significatif que sur trois sites, Pomet,

Verdun et Souiniet (Tableau 3) et représente 6.8 a 31 % de la variance totale (Tableau 2).

Tableau 3: Résultats de la significativité des effets de la sous-espéce et de la provenance sur 1'épaisseur de
cerne moyenne, la sensibilité moyenne et la circonférence en 2014. La significativé a été établie a I'aide de
I'intervalle de confiance calculé au seuil de 95 % (en vert les effets significatifs, en rouge les effets non

significatifs.
site épaisseur de cerne sensibilit¢ moyenne C2014
effet sous-espece | effet provenance | effet sous-espece | effet provenance | effet sous-espece | effet provenance

Cestas |[0,07;0,64] [0,18; 0,58] [0,001;0,03] [0;0,025] [0;145] [37,99;150,8]
Levens |[0;0,56] [0,07; 0,42] [0;0,02] [0,003 ; 0,023] [47,98;237,86] [50;154]

Orléans |[0,05;0,8] [0,06;0,76] [0;0,02] [0;0,023] [0;183] [0;176]

Pomet |[0,02;0,25] [0,08;0,241 [0;0,006] [0;0,009] [10,76;56,7] [35;76]

Verdun |[0,15;0,69] [0,22;0,49] [0,006;0,03] [0,009;0,026] [19;120] [30;89]

Souiniet |[0;0,17] [0;0,13] [0;0,02] [0;0,017] [0;0,52] [0,24;0,74]

On voit également que le pourcentage de variance expliquée par la sous-espéce, n'est pas constant
entre les sites (Tableau 4). La sous-espeéce explique jusqu'a 19 % des différences de circonférences
observées a Levens contre seulement 1.29 % a Pomet. Concernant 1'épaisseur de cerne moyenne
indicée (rwi), les deux sites montrant les variances due a la sous-espece les plus fortes sont Cestas

(14.2%) et Verdun (10.55%) et la plus faible valeur étant a Pomet (2.92%)).

Tableau 4: Résultats du modéle linéaire mixte sur I'effet du site, du bloc de la sous-espéce (modéle 1) ou de
la provenance (modéle 2) sur la circonférence en 2014, 1'épaisseur de cerne moyenne indicée (rwi) et la
sensibilité moyenne.

C2014 rwi sensibilité moyenne
Modeéle 1 Modéle 2 Modéle 1 Modéle 2 Modéle 1 Modéle 2
Estimateur Estimateur Estimateur Estimateur Estimateur Estimateur
Effets fixes : sites
Cestas 881,94 *** 867,02 *** (0,16 *** 1,14 #** 0,33 *** 0,33 ***
Levens 856,50 * 858.,8 ** 0,16 1,21 . 0,29%* 0,29 ***
Orleans 722,68 732,22 ** 091 * 0,94 %% 0,33 0,32
Pomet 579,27 579,17 0,92 0,93 0,29 *** 0,29 **
Verdun 780,27 ** 762,01 *** 0,08 1,04 0,30 ** 0,3 **=*
Souiniet NA NA 0,98 ** 0,99%** 0,220 0,21
Effets aléatoires % Variance % Variance % Variance % Variance % Variance % Variance
Bloc 3,98 7,71 4,61 9,52 6,48 9,39
’rovenance ou sous-especiCestas 9,12 57,29 14,21 58,23 4,27 20,25
Levens 19,02 28,87 4,97 9,87 7,31 15,50
Orleans 12,25 29,43 7,13 27,99 0,44 7,35
Pomet 1,29 11,66 2,92 61,16 1,34 38,01
Verdun 5,98 19,09 10,55 25,39 7,88 25,00

332

Une variabilité de la croissance radiale du pin noir existe également entre provenances au sein de

Variabilité de la croissance radiale entre provenances

chaque sous espéces (Annexe 8). Dans chaque site, la provenance a une effet significatif sur la
circonférence (Tableau 3). Cependant, la provenance n'a un effet significatif sur »w/ seulement dans
trois sites. Les différences de sensibilité moyenne ne sont expliquées par la provenance que dans un

seul site, Verdun. De plus, la variabilit¢ mesurée a 1'échelle de la provenance est plus importante que
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la variabilité intra-spécifique a I'échelle de la sous-espéce. Par exemple, le pourcentage de variance
due a la provenance peut expliquer jusqu'a 61 % de la variance totale de rwi alors que pour cette
méme variable, la variance expliquée par la sous-espece explique au maximum 14.21 % de la
variance totale (Tableau 4). De la méme manicre que pour les sous-especes, la variance due a la

sous-espece change en fonction du site d'étude.

3.4 Croissance radiale et position dans la niche climatique

Les coefficients d'interdatation dans chaque site sont assez ¢€levés, entre 0.70 et 0.87 et au sein de
chaque site entre sous-espéces de 0.50 a 0.95 (Tableau 1). Les chronologies sont donc bien
synchronisées et les individus ont une réponse homogéne au climat. De fortes valeurs de
coefficients d’auto-corrélation d'ordre 1 sont retrouvés dans chaque site : de 0.71 a Orléans a 0.82 a
Pomet (Tableau 1). Ceci indique que la croissance de 1'année en cours a un impact important sur la
formation des cernes des années suivantes. Dans chaque site les chronologies communes aux sous-
especes s'étendent des années 1970 a 2013. Sur tous les sites, sauf a Orléans et & Souiniet, les
chronologies entre sous-espéces sont assez similaires entre elles (Annexe 9). Jusqu'a environ 20 ans,
les différentes sous-espéces ont une croissance rapide. A partir de cet age, la croissance radiale
ralentit notablement. La chronologie du site de Souiniet présente un patron de croissance tres
différent des autres sites. Une rapide et forte croissance est observée pendant les 10 premieres
années de vie des sous-especes. Cette forte croissance est suivie d'un ralentissement brutal. Enfin,
I'épaisseur de cerne moyenne varie en fonction du site, de 3.21 mm a Cestas a 1.71 mm a Souiniet
(Tableau 1).

Chaque site a été localisé dans la niche climatique basée sur l'espéce et sur chaque sous-
espece. De 13, la probabilité d'occurrence de 1'espéce et des sous-especes dans un site a été extraite
(Tableau 4). Globalement les plantations comparatives se trouvent dans des zones a faibles
probabilité d'occurrence de l'espece (< 50%). Le site de Pomet se trouve a la fois dans la niche
climatique de la sous-espece salzmannii et pallasiana.

Tableau 4 : Probabilité d'aptitude de 1'espéce a s'implanter (PS : probability of suitability, %) dans chaque

plantation comparative.
site Pinus nigra P. n.mauretanica P. n. salzmannii P. n. laricio P. n. nigra P. n. pallasiana

Pomet 7,9 0 10,2 0 0 0,5
Cestas 0 0 0 0 0 0
Levens 36,7 0 26,8 0 0 0
Orleans 0,2 0 0 0 0 0
Verdun 0,9 0 0,1 0 0 0
Souiniet 31,1 0 0 0 0 0

Il n'y a pas de lien entre le classement d'une sous-espece et sa probabilité d'occurrence dans chaque
site. Les sites de Pomet, Levens et Verdun se trouvent dans la marge de la niche climatique de la

sous-espece salzmannii. (Tableau 4), mais celle-ci est de maniére générale la moins performante
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circonférence (cm)

des sous-especes. Par exemple, elle présente les rwl les plus faibles a Cestas (2.95 £ 0.19 mm),
Levens (2.82 £ 0 mm), Pomet (2.33 + 0.15 mm) et Verdun (2.41 £ 0.20 mm).

L'analyse du classement moyen des sous-especes selon leur rwl et leur sensibilité moyenne
calculées sur l'ensemble de la période couverte par 1'é¢tude (1970-2013) et la circonférence en 2014
permet de comparer les performances de chaque sous-espece dans les différents sites et ainsi étudier
la plasticité géographique de I'espéce. Pour la circonférence ou I'épaisseur de cerne moyenne, le
classement des sous-especes varie en fonction du site, aucune sous-espece ne semble en dominer
une autre. Le valeurs des épaisseurs de cerne, de circonférence et de sensibilit¢é moyenne d'une

sous-espece change en fonction du site. Par exemple, le laricio a une épaisseur de cerne de 3.52 +

0.10 mm a Cestas et de 1.74 £ 0.22 a Souiniet.
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4 Discussion

Exigences écologiques du pin noir :

La caractérisation des relations de Pinus nigra avec le climat est importante afin de

comprendre le comportement de l'espeéce face au climat actuel, mais aussi futur. De ces relations
ressortent une relation négative entre la croissance radiale et les températures maximales de mai et

juin et une relation positive avec les précipitations cumulées de juin et juillet. Ces résultats

18



concordent avec les résultats obtenus généralement (quelque soit 1'espéce) en climat méditerranéen
(Macias et al. 2006; Andreu et al. 2007), mais aussi pour le pin noir dans d'autres parties de
I'Europe (Lebourgeois 2000; Leal et al. 2008). De fortes températures en mai peuvent provoquer un
stress hydrique au début de la saison de croissance et réduire ainsi 1'épaisseur de cerne en formation.
Par exemple, des températures élevées au mois de mai provoquent une baisse de production de bois
initial chez le pin laricio (Lebourgeois 2000). De plus, 1'effet positif des températures maximales de
février a Verdun est retrouvé pour toutes les sous-especes a 1'exception de nigra. Cette corrélation
positive est mentionnée dans la littérature sur les sites humides comme 1'est Verdun, avec 882 mm
de précipitations annuelles (Linares et Tiscar 2010). Des températures plus élevées en février
favorise un débourrement précoce, ce qui augmente la durée de la saison de croissance et la période
de mise en place de bois initial, comme observé pour Pinus pinea (Campelo et al. 2007). A
Souiniet, la relation positive de la croissance avec les précipitations d'avril de 1'année en cours et
d'octobre de I'année précédente correspond a de fortes précipitations avant et apres les trois mois de
sécheresse (juin, juillet, aolt). La relation positive avec les précipitations d'octobre de I'année
précédente est ¢galement observée. Ces précipitations correspondent -elles aussi- aux premicres
fortes précipitations aprés la sécheresse. Les précipitations d'automne ou de I'hiver précédent la
croissance sont trés importantes dans les sites subissant des sécheresses (Camarero et al. 2013).
Elles permettent de restaurer le stock d'eau du sol, d'aider a la restauration du systéme racinaire et
par conséquent a augmenter l'absorption en eau permettant la mise en réserve de nutriments
jusqu'au déclenchement de l'activité cambiale (Thabeet et al. 2007). Enfin, ces pluies participent a
la préparation de la synthése de carbohydrates qui serviront a la formation des cernes lors du

printemps (Pasho ef al. 2011).

Exigences écologiques des sous-especes du pin noir :

La corrélation négative entre la croissance radiale et les températures maximales se
retrouvent globalement pour chaque sous-espéces. On remarque tout de méme qu'une certaine
sensibilité¢ des sous-especes nigra et pallasiana aux températures maximales de 1'hiver dans quatre
sites sur six. Ce besoin d'un hiver frais est en contradiction avec les résultats d'autres chercheurs sur
le pin noir. Ils ont trouvé un effet positif de I'augmentation des températures sur la croissance
(Penuelas et al. 2004), strement causé par l'augmentation de la photosynthése et donc de
carbohydrates. Le pin noir est considéré comme une espece tolérante a la sécheresse (Huber 2009).
En effet, aprés deux événements de sécheresse la mortalité du pin noir est deux fois inférieure a

celle de Pinus sylvestris (Martinez-Vilalta et Pifiol 2002). Cependant, la relation négative avec la
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température maximale de mai-juin et positive avec les précipitations d'été suggere que le stress
hydrique est un facteur limitant pour la croissance du pin noir a I'échelle de I'espéce (Martin-Benito
et al. 2007b; Martin-Benito ef al. 2011). Cette relation existe également chez plusieurs sous-especes
de notre étude, notamment chez la sous-espéce /aricio ou 1'on sait que la sécheresse estivale joue un
role majeur dans les variations inter-annuelles de sa croissance (Lebourgeois 2000). Pour les sous-
espece nigra et pallasiana, I'existence d'une relation négative de la croissance avec les températures
du mois d'aolit et positive avec les précipitations du méme mois (Akkemik 2000; Levani¢ et
Toromani 2010) vont dans le méme sens que nos résultats et confirme la forte sensibilité¢ de ces

deux sous-especes aux sécheresses estivales.

D'autre part, la création des modeles de niche climatique a permis d'identifier les variables pouvant
expliquer la distribution du pin noir et de ses sous-especes. Les variables climatiques qui ressortent
des modeles correspondent a 1'amplitude des variations des températures, les précipitations ainsi que
lI'indice d'humidité durant 1'été. Ces résultats ainsi que ceux des analyses des relations cerne-climat
montrent que la température et les précipitations, surtout pendant I'été, limitent a la fois la

croissance du pin noir mais aussi sa distribution.

Variabilité génétique au sein de I'air de de distribution :

La niche climatique de 1'espéce concorde avec la distribution observée du pin noir, bien
qu'elle prédise une aire potentielle de distribution un peu plus large que la niche réalisée. Les aires
non représentées par les modeles peuvent étre expliquées par les limites propres au modele de niche
climatique. Ne prendre en compte que des variables climatiques c'est ignorer l'existence d'autres
facteurs pouvant influencer la distribution des individus. Ces facteurs peuvent étre, le type de sol ou
l'utilisation du sol (Coudun et al. 2006; Peterson et Nakazawa 2008), les interactions biotiques
(Davis et al. 1998), la dispersion des especes, la plasticité phénotypique ou l'adaptation locale
(O’Neill et al. 2008; Benito-Garzon et al. 2013). De plus, puisque aucune carte n'existe localisant
précisément les sous-especes, la délimitation des frontiéres peut ne pas correspondre a la réalité,
spécialement pour la sous-espece nigra et pallasiana aux frontieres assez floues. Néanmoins, les
niches climatiques de chaque sous-espéces sont bien différenciées. Mais cette différenciation peut
avoir d'autres explications écologiques et historiques (Eckert et al.2008). Par exemple, l'aire de
répartition réduite de la sous-espéce salzmannii en France est sirement le résultat de la compétition
avec d'autres ligneux tels que Quercus ilex et Pinus halepensis, favorisés par les perturbations
anthropiques de 1'Holocéne (Roiron et al. 2013). La dispersion peut permettre a une espece

d'occuper des habitats qui selon les modeles de niche ne sont pas favorables a l'implantation de
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l'espece (Holt 1985; Pulliam 2000). En revanche, des barriéres ou des contraintes de dispersion
peuvent également empécher l'espéce d'occuper un habitat tout a fait favorable (Holt 2003).
L'histoire de 1'espéce impacte également sa distribution. On sait que les cycles passés de glaciations
et déglaciations ont déja induit des changements importants dans la distribution des especes (Davis
et Shaw 2001). Par exemple, durant le dernier maximum glaciaire la distribution de Pinus contorta
était réduite a un certain nombre de refuges aux Etats-Unis et suite au retrait des glaces les individus
ont migrer de ces refuges créant ainsi leur distribution actuelle (Wheeler et Guries 1982). Enfin, une
étude combinée de la géographie et des différences génétiques analysées a 1'aide des microsatellites
a permis de détecter cinq barrieres séparant le pin noir en six groupes correspondant a nos six sous-

especes (Afzal-Rafii et Dodd 2007).

On sait que des populations au sein d'une espéce qui sont réparties sur de grandes aires
géographiques couvrant différentes conditions environnementales peuvent différer dans leur
plasticité, mais aussi dans leur composition génétique (Linhart et Grant 1996). Au cours de notre
étude, nous avons trouvé une variabilité génétique de la croissance radiale a 1'échelle de la sous-
espeéce. En effet, les différences de classement selon I'épaisseur de cerne sont expliquées dans trois
sites sur six par la sous-espece et cing sites sur six pour la circonférence. Une adaptation au niveau
de ces caractéres pourrait en partie expliquer la différentiation de l'espéce en sous-especes (Mayr
1970). La variabilité génétique de la croissance radiale a I'échelle de la provenance explique mieux
la diversité des phénotypes observés que la sous-espece. En effet, la provenance explique dans tous
les sites les différences de circonférence et dans trois sites sur six les différences d'épaisseur de
cerne moyenne. De plus, la variabilité génétique existant entre provenances est plus importante que
celle existant entre sous-especes. Ces résultats ainsi que la variation du classement des provenances
au sein d'une méme sous-espece montrent une fois de plus l'intérét de la prise en compte de la
provenance par les forestiers.

Enfin, le manque d'effet de la sous-espéce ou de la provenance sur la sensibilité moyenne
suggere que la variabilité¢ génétique pour ce caractére est faible. La présence d'une variabilité
génétique sur les caractéres représentant la croissance radiale (épaisseur de cerne et circonférence),
l'absence de variabilité génétique de la sensibilit¢é moyenne et la faible variabilité de réponse au
climat entre sous-especes suggerent que l'adaptation ne se fait pas seulement au niveau de la
réponse des individus au climat, mais peut étre au niveau de l'allocation de la biomasse entre les
différents compartiments de l'arbre (bois, racines, aiguilles). Les patrons d'allocation du carbone
jouent en effet un role important dans la survie d'un individu et sont donc également soumis a

différentes pressions de sélection (Weiner 2004).
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Plasticité phénotypique, interaction génotype et environnement

L'utilisation de ce réseau de plantations comparatives a aussi permis de mettre en évidence
l'existence de la plasticité¢ phénotypique (Philippe et al. 2012) et d'une interaction forte entre les
composantes génétiques et environnementales de la croissance radiale. A I'échelle de l'espece de
fortes différences apparaissent entre les patrons de croissance du pin noir des sites francais et celui
du site tunisien. Par ailleurs, l'instabilité des classements des sous-espéces (ou provenances), ainsi
que les fluctuations de l'expression de la variabilité génétique en fonction des sites signalent tout
d'abord la présence d'une plasticité de la croissance radiale, mais également une influence de
I'environnement sur l'expression de la composante génétique de la croissance radiale. Des
interactions significatives entre le site et la provenance ont déja été remarquées chez le pin noir et
ont été attribuées a la diversité des environnements couverts par 1'espéce (Wheeler et Guries 1982;
Varelides et al. 2001). Enfin, lorsqu'on regarde ou se situe chaque plantation comparative dans la
niche climatique des sous-especes, on s'attend a ce que dans un site donné la sous-espece ayant la
probabilité d'occurrence la plus élevée correspondra a la sous-espéce ayant la meilleure croissance
radiale du site. Si cette relation est observée on peut considérer qu'il y eu une adaptation locale de la
sous-espece et qu'elle serait donc avantagée par comparaison aux autres sous-especes (Kawecki et
Ebert 2004). Cependant, aucune relation de ce genre n'est observée. Les plantations comparatives se
trouvent principalement dans la niche climatique de Pinus nigra salzmannii, or celle-ci est en
moyenne la moins performante des sous-especes. Cette é¢tude ne démontre donc pas I'existence
d'une adaptation locale du pin noir pour la croissance radiale. La diversité génétique pour ce
caracteére est faible a modérée, et une part importante variabilité de comportement observée pourrait
étre essentiellement due a de la plasticité phénotypique.

Cette ¢tude montre que la diversité génétique de la croissance radiale du pin noir est plus
importante entre provenances qu'entre sous especes, ce qui questionne la notion méme de sous
especes. De plus, les différentes sous especes présentent des exigences écologiques similaires et
I'approche expérimentale utilisée n'a pas permis de démontrer 1'existence d'une adaptation locale de
la croissance radiale. La trés grande variabilité des comportements observée entre plantations est
essentiellement due a des interactions complexes entre l'environnement et les génotypes et a une
forte plasticité phénotypique. Etudier la variabilité de la croissance radiale au sein des sites permet
de bien mettre en évidence la plasticité temporelle de la croissance radiale, mais il sera nécessaire
d’étudier d'autres traits liés a la physiologie ou a la reproduction. Il est nécessaire de compléter nos
connaissances sur la plasticité phénotypique et les interactions complexes avec les génotypes afin

de prédire les réponses des individus et populations au changement climatique.
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Annexe 1 : Description des six plantations comparatives de 1'étude.

Cestas
Le site de Cestas a été implanté dans un milieu de type lande humide en 1974 dans le Domaine de
I'Hermitage en Gironde. Les jeunes plants agés de 2 ans ont été plantés sur 2ha avec un espacement
de 1,10m sur la ligne et 4m entre les lignes. Les provenances ont été plantées sur le modele d'un
dispositif en blocs complets avec 6 répétitions et 6 plants par parcelles unitaires. Les précipitations
moyennes annuelles sont de 762mm (calculées sur la période de 1959 a 2013) et sont concentrées
durant l'automne et l'hiver avec une moyenne de 100mm par mois. La température moyenne
annuelle est de 12,3°C avec des températures moyennes maximales en juillet et aolit a 19°C avec
une période de sécheresse en juillet (Annexe 2). Les températures minimales atteignent les 8,5°C en
moyenne sur l'année.

Levens
Dans le département des Alpes-Maritimes, le site expérimental de Levens se situe sur un sol
carbonaté a 1300m d'altitude. Les provenances ont été plantées en 1968 selon un dispositif de blocs
complets et incomplets avec un espacement de 2x2m entre les plants. Avec une température
moyenne annuelle de 7,4°C, Levens est le plus froid des sites étudi€és. En moyenne, la température
minimale de I'année est de 3,3°C avec un maximum de 12, 3°C. Les précipitations y sont ¢galement
importantes avec 839mm par an. Ces précipitations sont plus ou moins bien réparties entre I'hiver et
le printemps avec une faible sécheresse en juillet (Annexe 2).

Orléans
Le site expérimental d'Orléans a été mis en place dans la forét domaniale d'Orléans en 1973. Les
plants agés de 1 a 2 ans ont été plantés selon un espacement de 2,80x1,50m sur un sol
essentiellement argileux.La température moyenne annuelle est de 10,4°C avec un minimum de
6,5°C. Les mois les chauds correspondant a juillet aotit sont également les mois avec les plus fortes
précipitations (52mm) sachant que les précipitations annuelles sont en moyenne de 705mm.

Pomet
Le dispositif de Pomet est un site argilo-calcaire situé dans la forét domaniale de la Meouge dans
les Hautes-Alpes a 800m d'altitude. Les plants agés de 1 an ont été replantés en 1973 sur lha avec
un écart de 2x2m. Le dispositif est composé de 6 répétitions et 16 arbres par parcelles unitaires ainsi
que de blocs complets. La température moyenne annuelle est de 10,2°C avec un maximum moyen
de 17,5°C et un minimum de 5,5°C. La pluviométrie est de 762mm en moyenne avec les plus fortes
précipitations réparties entre octobre et novembre (86 et 83mm). Les plus faibles précipitations sont

réparties sur juillet et aolt (58 et 54mm) correspondant aux deux mois de sécheresse (Annexe 2).
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précipitations (mm)

Verdun
La plantation de Verdun a été mise en place dans une forét domaniale du bois d'Ardaumont (Meuse)
en 1971. Ces plants ont été établis sur un plateau de calcaire friable de 2ha correspondant a un
ancien champ de bataille. Les provenances ont été plantées selon un schéma de blocs incomplets
équilibrés avec un espacement de 2x2m. Il s'agit d'un site assez humide avec une pluviométrie
moyenne de 882mm ou les plus fortes précipitations ont lieu en hiver. La température moyenne
annuelle est basse de 9°C avec un minimum moyen de 3°C.

Souiniet
L'arboretum de Souiniet a été créé en 1961 et le dispositif installé cinq ans plus tard. Il est situé¢ a
492m d'altitude au Nord Ouest de la Tunisie a une dizaine de kilometres de Al Draham et a une
superficie de 21ha. Le bioclimat est considéré comme humide a tempéré. La pluviométrie annuelle
est de 1140mm dont la majorité surviennent en hiver. Ceci en fait le site le plus humide des sites
¢tudiés. La température moyenne du site est de 15,6°C . On retrouve trois mois de sécheresse durant

juin, juillet et aotit (Annexe 2).

Annexe 2 : Diagrammes ombrothermiques des sites d'étude construits pour la période 1959-2013 a
partir des données SAFRAN.

La température moyenne est représentée par la ligne et les précipitations moyennes mensuelles par
les barres verticales.
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Annexe 3 : Distribution des sous-especes de Pinus nigra selon Quézel et Médail (2003)
1 = ssp. mauritanica; 2 = ssp. salzmannii; 3 = ssp. laricio; 4 = ssp. nigra; 5 = ssp. pallasiana; 6 =
ssp. Dalmatica.
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Code prov Nom prov Pays d'origine Espece Latitude Longitude Altitude
PRIE Priego (Sierra de Cuenca) Espagne Pinus nigra salzmannii 40° 15' 12.05" N 1°52'15.06" O 850
FRES Fresneda (Sierra de Cuenca) Espagne Pinus nigra salzmannii 40° 55'42.6" N 0° 04'28.3"E 1000-1050
GAGN Gagniéres France Pinus nigra salzmannii 44° 07'N 4° 17T E 200-500
PO-LV Popova-Livada (Macédoine sud) Yougoslavie Pinus nigra pallasiana 41°10'N 21°55'E 1450
DOBL Doblhoff Autriche Pinus nigra nigra 48° 00' 22.83" N 16° 13'49.77" E 280
THASII lle de Thassos Il (Forét communale de Prinos) Grece Pinus nigra nigra 40° 40'N 24° 40'E 600-1100
AYAN | Ayanick | Turquie Pinus nigra pallasiana 41° 43'N 34°31'E 1400
TZAR Tzarvaritza (Kustendil Forét de Gabra) Bulgarie Pinus nigra nigra 42° 1'39"N 22° 50'49"E 950-1150
KUST Kustendil Bulgarie Pinus nigra nigra 42° 16'37"'N 22°41'29"E 900-1100
STUD | Studenica | (Serbie) Yougoslavie Pinus nigra nigra 43° 30'N 20° 33'E 930
ASPR Aspromonte (Cafalo-Pantonizzi) Italie Pinus nigra laricio 38°05'N 16° 00' E 1300
PERT Perithorion Grece Pinus nigra nigra 38°05'N 22°15'E 1300
YILA Yilanli (Mugla) Turquie Pinus nigra pallasiana 37°20'N 28°24'E -
MUGL Mugla Turquie Pinus nigra pallasiana 37°20'N 28°24'E 900-1050
CRIM IV Crimée IV (Aluchtin) Russie Pinus nigra pallasiana 44° 33'N 34°17'E 500
VALD Il Valdoniello (Valdu Niellu) 3 (triage n°35) France (Corse) Pinus nigra laricio 41°51'N 9°06'E 1100
COSE Il Cosenza Italie Pinus nigra laricio 39°158'N 16°17'E 1300
CANT Catanzaro (Manouso) Italie Pinus nigra calabrica 38° 54'N 16° 34'E -
CAZO Cazorla (Segura) Espagne Pinus nigra salzmannii 37°50'N 3°00 0 1500
SGUL (Hérault) - Saint-Guilhem-le-Désert France Pinus nigra salzmannii 43°41'N 3°35'E 350-400
ALAC Alagam Turquie Pinus nigra pallasiana 39° 35'N 28°35'E 800-1000
GRAN Grancia (Sila Greca) Italie Pinus nigra calabrica 39.41° N 16.58° E 850
MARG Marghése France (Corse) | Pinus nigra corsicana 41° 39'N 9°12'E 1000
TRCO Trenta Coste (Sila Greca) Italie Pinus nigra calabrica 39.4°N 16.58° E 1050
ALES Brougatles Ales France Pinus nigra salzmannii 44° 07'35.4" N 4°05'09.0 "E -
PUGET Puget Theniers France Pinus nigra austriaca 43°57'24.1"N 6°53'53.0"E -
TAVO Macchia della Tavola (Sila Greca) Italie Pinus nigra calabrica 379°16'45"N 16°26'59.4"E 950
OLET Olette (Pyrénées orientales) France Pinus nigra salzmannii 42°36'01.0 » »N 2°14'25.8"E -
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Annexe 5 : Identification des provenances testées dans chaque plantations comparatives et
indication du nombre carottes prélevées par provenance.

Code provenance |(Pomet |Cestas |Levens |Verdun |Orleans |Souinet
PRIE 20 10 20

FRES 21 9 22

GAGN 22 11 15 17

PO-LV 17 11 19

DOBL 21 5

THASII 22 12 18

AYAN I 18 6 16 19

TZAR 16 11 19 15

KUST 15 20 6
STUD 1 18 11 18

ASPR 17 12 14 18 14
PERT 21 5

YILA 4 3

MUGL 19 6 18

CRIM IV 20 6 16 32 3 5
VALD III 17 11 16 19 30

COSE 1T 23 11 15 18 21
CAZO 15 18 14
SGUL 6 16 15 16
ALAC 6
GRAN 9
MARG 7
TRCO 9
ALES 9
PUGET 5
TAVO 4
OLET 8
CANT 5

Annexe 6 : Evaluation des mode¢les de niche climatique basés sur l'espece ou les sous-especes. Un

AUC< 0.5 et un TSS proche de 0, signifient que le modéle ne prédit pas mieux la distribution des

individus qu'un modg¢le aléatoire.

AUC TSS
Pinus nigra 0.936 0.749
P.nigra mauretanica 1 0.998
P.nigra salzmannii  0.973 0.896
P.nigra laricio 0.999 0.996
P.nigra nigra 0.988 0.942
P.nigra pallasiana ~ 0.983 0.926
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Annexe 7 : Coefficients de corrélation de Pearson entre les indices de croissance, calculés par site
pour l'espece et chaque sous-espéces et les températures maximales mensuelles (tmax) et les

précipitations mensuelles (P) sur la période de 1978 a 2013.

Les lettres en minuscule correspondent au mois de l'année précédente et les lettres en majuscule aux
mois de I'année en cours. Les histogrammes en gris foncé indiquent la significativité des résultats au
seuil de 95 %.
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Annexe 8 : Classement des provenances selon leur épaisseur de cerne moyenne (rwl).

Cestas
Provenance rwl Ecart-type
STUD 3,71 0,18
COSE 3,56 0,19
VALD 3,50 0,21
AYAN 3,41 0,18
ASPR 3,41 0,19
THAS 3,39 0,21
TZAR 3,27 0,18
MUGL 3,08 0,23
PRIE 3,10 0,16
CRIM 3,08 0,21
YILA 3,05 0,27
GAGN 3,01 0,19
DOBL 3,00 0,18
FRES 2,94 0,24
POLV 2,83 0,12
SGUL 2,75 0,27
Pomet
Prov rwi Ecart-type
TZAR 2,68 0,17
FRES 2,63 0,17
AYAN 2,65 0,26
THAS 2,67 0,36
COSE 2,57 0,16
MUGL 2,55 0,05
POLV 2,54 0,07
STUD 2,52 0,23
PRIE 2,48 0,10
CRIM 2,42 0,17
VALD 2,35 0,21
ASPR 2,39 0,10
PERT 2,31 0,25
DOBL 2,24 0,17
GAGN 2,21 0,15
Souiniet
Prov rwl Ecart-type
TRCO 1,86 0,18a
CANT 1,79 0,26 ab
ALES 1,78 0,19ab
CRIM 1,79 0,16 ab
ALAC 1,76 0,24 ab
SGUL 1,74 0,25ab
GRAN 1,76 0,20 abc
COSE 1,74 0,22 abc
PUGET 1,73 0,19 abc
MARG 1,72 0,23 abc
TAVO 1,68 0,25 abc
CAZO 1,64 0,33bc
OLET 1,71 0,19bc
ASPR 1,62 0,21bc
KUST 1,46 0,25¢

ab
ab
abc
abc
bcd
bcd
cd
de
de
ef
ef

fg

ab
abc
bed
bed

Orléans

Prov rwli Ecart-type

YILA 2,88 0,57 b
PRIE 2,89 0,32 a
CRIM 2,68 0,46 a
VALD 2,45 0,50 a
TZAR 2,21 0,29 a
Levens

Provenance rwl Ecart-type
CRIM 3,36 0,22 a
AYAN 3,18 0,00 a
COSE 3,11 0,00 b
KUST 3,00 0,00 c
ASPR 2,90 0,00 d
GAGN 2,83 0,29 d
VALD 2,83 0,19 e
SGUL 2,84 0,00 e
CAZO 2,80 0,00 f
Verdun

Prov rwi Ecart-type
THAS 3,35 0,10 a
TZAR 3,12 0,01 b
STUD 3,07 0,14 c
CRIM 3,05 0,16 cd
MUGL 2,99 0,07 cd
KUST 3,00 0,11 d
COSE 2,99 0,08 d
VALD 2,90 0,14 e
AYAN 2,86 0,13 e
POLV 2,71 0,03 f
ASPR 2,69 0,09 fg
FRES 2,65 0,20 fg
CAZO 2,53 0,23 ¢
GAGN 2,32 0,13 h
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w in mm

w in mm

w in mm

Annexe 9 : Chronologie de croissance sur données brutes des sous-especes laricio (bleu), nigra
(orange), pallasiana (jaune) et salzmanni (vert) dans les différentes plantations comparatives.
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La diversité génétique est une composante essentielle de 1'adaptation des étres vivants a leur
environnement. Pinus nigra Arnold, le pin noir d’Europe est un arbre forestier écologiquement et
économiquement important. Ses foréts couvrent plus de 3,5 millions d'hectares sur le revers nord de
la Méditerranée. Le pin noir est un complexe taxonomique de 5 ou 6 sous especes et du fait de sa
distribution vaste et fragmentée, il est considéré comme génétiquement tres variable et différentié.
En premier lieu, une caractérisation de la niche climatique de I'espeéce et des sous-especes a été
faite. Puis 1'étude des relations cerne-climat de chaque sous-espéce a permis de comparer leur
sensibilité¢ au climat. Enfin, afin d'évaluer le niveau de variabilité intra-spécifique, mon étude s'est
focalisée sur la croissance radiale des sous-espéces et provenances mesurées dans six jardins
communs (5 en France et 1 en Tunisie). Ceci a permis d'évaluer la variabilité génétique de la
croissance radiale ainsi que sa plasticité en comparant la croissance des sous-especes entre sites.
Les modeles de niche climatique ont montré une vaste distribution potentielle au-dela des limites de
la distribution observée. Les différences de distribution potentielle entre les sous-especes ont révélé
une occupation différenciée de la niche climatique. De plus, un fort effet de la sous-espéce et de la
provenance a été trouvé pour la circonférence et plus modéré pour 1'épaisseur de cerne moyenne.
En outre, les relations cerne-climat entre sous-especes varient peu au sein de chaque site. Ces
résultats suggerent que l'adaptation locale des sous-espeéces proviendrait plutdt des variations
d'allocation du carbone entre les différents compartiments de 1'arbre que de variations de la réponse
de la photosynthése et de la croissance secondaire au climat. Enfin, les variations de croissance
observées entre sous-especes montrent la présence d'une plasticité phénotypique de la croissance
radiale du pin noir.

Mots-clés : changement climatique — adaptation — fragmentation — cerne .

Genetic diversity is an essential component of the adaptation of living organisms to their
environment. Pinus nigra Arnold, the European black pine, is an ecologically and economically
important forest tree. Its forests cover more than 3.5 million hectares on the northern side of the
Mediterranean. The black pine is a taxonomic complex of 5 or 6 subspecies and because of its large
and fragmented distribution, is considered as very genetically variable and differentiated. First, a
characterization of the climatic niche of the species and its subspecies was done. Then, Then the
study of the climate-growth relationship of the subspecies allowed a comparison of their sensitivity
to climate. Finally, to asses the level of intra-specific variability, my study focused on the radial
growth of the subspecies measured and provenances in six common gardens (5 in France and 1 in
Tunisia). It allowed an evaluation of the genetic variability of the radial growth as well as its
plasticity by comparing the growth of the subspecies between sites. The models of the climatic
niche show a large potential distribution, beyond the limits of the observed distribution and
differences between the potential distribution of the subspecies revealed a differentiated occupation
of the climatic niche. A high effect of the subspecies and provenance was found for the
circumference and a lower one for the mean ring width. Furthermore, inside each site, the climate-
growth relationships vary little between subspecies. The results suggest that local adaptation of the
subspecies would come from variations in carbon allocations between the different compartment of
the tree instead of variations of the response of photosynthesis and secondary growth. Finally, the
variation of growth performances of the subspecies, we can assume the existence of extensive
phenotypic plasticity of radial growth in European black pine.

Keywords : climate change— adaptation — fragmentation — tree ring.
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