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Voyageur de l'infini présent
Capable de réver l'espace
D’observer dans ma chair
Les vibrations du ciel
D’entendre gronder en moi
Le souffle de la terre

Jean Lavoué, L’enfance des arbres (2010)
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Changements globaux et aires de répartition des arbres : les enjeux

-1 LES ARBRES FORESTIERS AU CCEUR DES PREOCCUPATIONS ECOLOGIQUES,

SOCIETALES ET ECONOMIQUES ACTUELLES

Les foréts recouvrent plus de 31% de la surface de la Terre (Bonan 2008, Secrétariat
de la Convention sur la diversité biologique 2010), soit environ 42 millions de km2 (Bonan
2008). Elles jouent un role clé dans la régulation de nombreux cycles biogéochimiques
notamment celui de I'eau et du carbone, renferment une biodiversité impressionnante avec
plus de deux tiers des animaux et végétaux terrestres, procurent a 'lhomme des ressources
forestiéres, alimentaires, pharmaceutiques ou encore de I'eau potable et rendent également
de nombreux services culturels (Bonan 2008, Secrétariat de la Convention sur la diversité
biologique 2010, Engelbrecht 2012). Or, le climat global de la planete se réchauffe, la
distribution des précipitations sur Terre subit de nombreuses modifications et les modéles
prédisent des sécheresses et des canicules de plus en plus fréquentes et intenses (Meehl et
Tebaldi 2004, Schar et al. 2004, Burke et al. 2006, Engelbrecht 2012). De plus, de
nombreuses autres menaces anthropiques pésent sur les foréts comme la déforestation, la
surexploitation ou I'invasion d’espéces exotiques entre autres (Secrétariat de la Convention

sur la diversité biologique 2010).

Les arbres forestiers sont les espéces clés structurant ces écosystemes. Un
changement dans leur composition et/ou abondance affectera 'ensemble d’un écosystéme
forestier, de sa biodiversité a ses facteurs abiotiques (conditions climatiques et édaphiques).
Or, les arbres sont des espéces longévives et rencontrent donc plus de changements
environnementaux et notamment des événements climatiques extrémes au cours de leur vie
que des espéeces possédant une plus courte durée de vie (Gutschick et BassiriRad 2003,
Petit et Hampe 2006). De plus, la question quant a leur capacité d’adaptation face a des
changements globaux rapides se pose pour ces espéces possédant des temps de
générations longs (Aitken et al. 2008, Lindner et al. 2010). En effet, de nombreux
événements de mortalité de populations d’arbres causés, entre autres, par une
augmentation des températures et une diminution des précipitations ont, d’ores et déja, été
recensés a travers le monde (Allen et al. 2010). Choat et al. (2012) ont montré que 70% de
226 espéces d’arbres forestiers étudiés risquent une diminution de leur productivité et de
leur survie face a des causes similaires. Ces changements de conditions environnementales
ont également pour conséquence le déplacement des espéces au sein de gradients
latitudinaux ou altitudinaux. Ainsi, Lenoir et al. (2008) et Kelly et Goulden (2008) ont détecté
une remontée altitudinale de différents arbres au sein de montagnes de I'ouest de I'Europe

et de Californie respectivement. Des événements de colonisation vers les hautes latitudes ou
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altitudes ont également été mis en évidence pour différentes espéces d’arbres comme llex
aquifolium, Picea glauca, Acer saccharum, Betula alleghaniensis, Larix sibirica entre autres
(Lloyd et Fastie 2003, Walther et al. 2005, Shiyatov et al. 2005, Kapralov et al. 2006, Danby
et Hik 2007, Shiyatov et al. 2007, Devi et al. 2008, Beckage et al. 2008).

Ainsi, la vulnérabilité des arbres face aux changements globaux affecte leur aire de
répartition via des événements de mortalité mais également des événements de colonisation
de nouveaux habitats en réponse a un changement de leur environnement abiotique et/ou
biotique (Encart I-1). L'impact écologique, économique et social des modifications d’aire de
répartition des arbres forestiers placent ces espéces au coeur des préoccupations sociétales
actuelles. De par le passé, les arbres ont déja fait face a des changements de leur habitat.
Quelles en ont été les réponses et dans quel contexte ont eu lieu ces changements

environnementaux passés ?

Encart I-1 Mécanismes de colonisation d’un nouvel habitat chez les espéces végétales

Une espece végétale doit remplir deux conditions sine qua non pour coloniser
un nouvel environnement : (i) étre capable de se déplacer vers de nouveaux habitats et (ii)

établir des populations viables dés son arrivée (Lomolino et al. 2010, Hampe 2011).

(i) La dispersion de diaspores (graines, spores, fruits ou autres propagules) permet
aux plantes de s’éloigner de leur plants parents et par conséquent de voyager vers de
nouveaux milieux. Contrairement aux animaux dont la dispersion est active, cette dispersion
se produit de maniere passive (Lomolino et al. 2010) et est rendue possible grace au vent
(espéces anémochores), aux animaux (espéces zoochores) ou encore a l'eau (espéces

hydrochores).

(il) L'établissement de populations viables sous entend I'implication de différents
processus : la survie des graines dispersées dans un nouvel environnement abiotique et
biotique (Nathan 2006, Hampe 2011), leur germination, la survie et la croissance des semis
aboutissant a des arbres adultes capable de se reproduire (Clark et al. 1999), une
reproduction suffisante des individus de la population nouvellement installée lui permettant
une croissance positive (Gaston 2009). Le succes de ces différents processus dépend donc
de l'histoire de vie de I'espéce concernée incluant notamment sa durée de vie, 'adge de sa
maturité sexuelle ou son taux de fécondité (Aitken et al. 2008, Hampe 2011, Nathan et al.
2011).
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I-1.1 Une fenétre sur le passé pour anticiper le futur

De nombreuses études paléo-écologiques ont mis en évidence les déplacements
passés d’aire de répartition des arbres liés au cycle des glaciation-déglaciation du
Pléistocéne (2,6 millions d’années — 10 000 ans BP') (Birks 1989, Davis et Shaw 2001,
Brewer et al. 2002, Petit et al. 2002a, Petit et al. 2002b, Magri et al. 2006). L’aire de
répartition actuelle de nombreuses espéces d’arbres est la conséquence a long terme de ces
migrations post-glaciaires a partir de petites zones géographiques appelées « refuges » au
sein desquelles des populations d’arbres persistaient durant les glaciations grace a des
conditions microclimatiques plus favorables (Stewart et Lister 2001, Petit et al. 2002a, Lopez
de Heredia et al. 2007). L’étude de données palynologiques (cartes d’isochrones?) (Figure I-
la, b) ainsi que lanalyse de I'ADN mitochondrial ou chloroplastique® de différentes
populations réparties sur l'aire de répartition d’'une espéce (Figure I-1c) constituent des
approches complémentaires permettant de retracer les différentes voies de migration qu’ont
empruntées les espéces d’arbres au cours de leur histoire (Petit et al. 2002b, Magri et al.
2006).

Prenons lI'exemple de la recolonisation du genre Quercus en Europe aprés la
derniére glaciation du Wirm (115 000 — 10 000 ans BP) qui a fait I'objet de nombreuses
études basées sur des données palynologiques et/ou génétiques (Brewer et al. 2002, Petit et
al. 2002a, Petit et al. 2002b). Cette derniéere s’est déroulée en deux temps de par les
oscillations du climat. Lors de la fin de la période glaciaire du Wirm, plus précisément entre
13 000 et 11 000 ans BP, les populations de Quercus spp. subsistant au sein de trois
refuges principaux situés au sein de la Péninsule ibérique, de l'ltalie et des Balkans ont
migré jusqu’a des zones montagneuses situées plus au nord (Pyrénées, Alpes, Carpates)
suite a un rapide réchauffement du climat. Ces montagnes ont servi de refuges secondaires
ou temporaires aux chénes lors de courtes périodes plus froides marquées par la diminution
des précipitations a la fin du Pléistocéne (Figure I-1a, b, Figure 1-2). Un taux de précipitations
plus élevé d0 a I'effet orographique a probablement permis la survie de petites populations
d’arbres (Brewer et al. 2002).

! BP : « before present » ou « avant le présent » en francais est utilisé pour compter des ages dans le
passé a partir de 'année 1950. Cette mention s’applique généralement a des ages établis par des
méthodes de datation absolue comme le carbone 14.

? Les isochrones lient tous les sites au sein desquels des évenements similaires déterminés sur un
diagramme pollinigue se sont déroulées au méme moment (Birks 1989). Dans ce propos, les
isochrones représentent sur une seule carte les variations temporelles et spatiales des premiéres
arrivées de pollen de Quercus spp. au sein de I'Europe.

® Le génome des mitochondries et des chloroplastes est hérité de la mére d’ou leur utilité dans la
compréhension de I'histoire des espéces d’'arbres.
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Figure I-1 Cartes illustrant deux méthodes complémentaires (basées sur (a) des données
palynologiques ou (b) des marqueurs moléculaires) pour retracer les voies de migration de Quercus
spp. aprées la derniére glaciation du Wirm. Cartes représentant les dates de la premiére arrivée du
genre Quercus établie grace a I'analyse de diagramme pollinique (isochrones) (a) pendant la fin de la
derniére période glaciaire (15-10 ka BP) et (b) pendant I'Holocéne (10 ka BP jusqu’a aujourd’hui).
Source : Brewer et al. (2002). (c) Cartes de six lignées (A-F) d’ADN chloroplastique de Quercus spp.
en Europe avec l'indication de la limite de leur distribution pour trois d’entre eux. Source : Petit et al.
(2002b).

Apres 10 000 ans BP, au début de I'Holocene (10 000 ans BP jusqu’'a aujourd’hui),
une seconde phase de recolonisation a eu lieu, Quercus spp. s'étendant rapidement vers le
nord-ouest et plus lentement vers le nord-est géné dans son expansion par des barriéres
physigues comme des massifs montagneux (Figure I-1b) (Brewer et al. 2002, Petit et al.
2002a). Il atteint le sud de I'’Angleterre vers 9 500 ans BP et atteint son expansion maximale
au nord vers 6 000 BP en formant notamment de grandes foréts au nord de I'Ecosse (Figure
I-1, Figure 1-2) (Birks 1989, Brewer et al. 2002, Petit et al. 2002a). Cette deuxiéme phase de

6
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colonisation serait liée a un climat favorable aux espéces caduques comme Quercus spp.
mais serait également fortement contrélée par la compétition entre espéces, la topographie
ainsi que les facteurs édaphiques expliquant une vitesse d’expansion plus faible que lors de

la recolonisation & la fin de la période glaciaire du Wirm (Brewer et al. 2002).

e © A T ]

KT i . Primary refugium £

: 'r J {pallen evidence)

Primary refugium
{no pollen evidence)

; OSacondary refugium

Figure |-2 Répartition schématique des refuges primaires et secondaires de Quercus spp. et
migrations post-glaciaires. Les niveaux antérieurs de la mer sont indiqués par les lignes de couleur a
21 ka BP, 15 ka BP et 12 ka BP. Source : Petit et al. (2002a).

L’aire de répartition des arbres a donc évolué suite aux changements climatiques
passés. Cependant, a I'heure actuelle, le contexte dans lequel les arbres font face a ces
changements est trés différent. Le changement du bioclimat des espéces d’arbres n’est pas
le seul facteur impliqué dans la modification de leur habitat actuel. Les surfaces nues ou
occupées par des systemes herbacés qu’ont colonisées les especes du genre Quercus spp.
apres la derniére glaciation sont aujourd’hui recouvertes par une multitude d’écosystemes
différents, des foréts aux surfaces agricoles en passant par les zones urbaines fragmentant
ainsi et appauvrissant souvent leur habitat (Davis et Shaw 2001, Travis 2003, Aitken et al.
2008). Les interactions biotiques, les possibilités de dispersion et d’établissement des arbres
ne sont donc en aucune mesure comparables avec celles ayant existé de par le passé. Dans
quel contexte écologique précisément, les arbres font-ils face aux changements de leur

bioclimat ?
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I-1.2 Facteurs anthropiques influencant I’aire de répartition des arbres

Les filtres biogéographiques impliqués dans la répartition des espéces (Encart |-2)
évoluent constamment et sont influencés par ’'Homme (Lambers et al. 2000) qui, a travers le
développement de [lagriculture, l'industrie, le commerce international, la péche, etc.
bouleverse les cycles biogéochimiques terrestres, le climat, la biodiversité et modifie 'usage
des terres entre autres (Figure 1-3) (Vitousek et al. 1997, Rockstrom et al. 2009).
L’expression « changements globaux » désigne toutes ces modifications de notre
environnement. Ces changements sont d’'une telle ampleur que I'Anthropocéne peut étre
définie comme une nouvelle ére ayant débuté vers 1800, au moment de la Révolution
industrielle et au sein de laquelle les actions de 'lHomme constituent le premier moteur des
changements globaux (Rockstrom et al. 2009). L'Homme exerce donc une influence directe
sur la distribution des végétaux a travers la fragmentation de leur habitat, l'utilisation des
sols, la modification des interactions biotiques mais également de maniere indirecte par le
changement climatique. Ce dernier ainsi que l'usage des terres forment a eux deux un

« cocktail anthropique mortel» pour les espéces d’aprés I'expression de Travis (2003).
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Variabilité

Probabilité d’occurrence

X %o, Crit, X, Xy Crityon Ximax ) S

Parametre climatique

Figure 1-4 Changements attendus de la probabilité d’'occurrence d’événements climatiques extrémes
pour un paramétre climatique donné (e.g. précipitation, température). En passant du scénario A (ligne
en pointillé, aujourd’hui) au scénario B (ligne pleine, année 2050), la valeur moyenne passant de x; a
X, et la variabilité totale (écart-type ou largeur de la courbe) augmentent. La probabilité des situations
excédant un seuil critique (crito, et critygn) change fortement; par exemple, la probabilité des
situations excédant crithig, est représentée par laire jaune aujourd’hui alors qu’en 2050 elle sera
représentée par les aires jaune, orange et rouge. Des événements extrémes jamais connus (aire
rouge) se produiront puisqu’un nouveau maximum est atteint passant de Ximax & Xamax). D’un autre
coté, les minimums actuels deviendront moins probables (passant de I'aire bleu clair a bleu foncé)
avec un déplacement progressif des parameétres climatiques. Source : Jentsch et al. (2007).

L’augmentation actuelle des températures causée par le réchauffement climatique est
trés rapide, de l'ordre de 0,74+0,18°C entre 1906 et 2005 (GIEC 2007). De plus, de
nombreuses études prédisent des évenements climatiques extrémes comme les
sécheresses, canicules, inondations, etc. de plus en plus intenses et fréquents (Figure 1-4)
(Meehl et Tebaldi 2004, Schar et al. 2004, Burke et al. 2006, Jentsch et al. 2007). Ainsi, les
modeéles prédisent le doublement du nombre de sécheresses extrémes au cours du siécle
prochain ainsi qu’'une augmentation significative de leur durée (Burke et al. 2006). Le
changement d’usage des terres, quant a lui, implique une perte d’habitat pour les arbres,
guand des terres sont transformées en surfaces agricoles ou urbaines, ce qui représente 39

a 50% des terres a la surface de notre planete (Vitousek et al. 1997).
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Encart I-2 Facteurs influencant P’aire de répartition des espéces végetales

La présence d’'une espece végétale dans un lieu donné est conditionnée par de
nombreux facteurs organisés en une série de trois filtres agissant a des échelles et sur des

mécanismes de colonisation différents (Figure 1-5).

Poold’espéces
potentielles

L]

Fil §i 7/ Lespé t-ell
biogfsaggfor::étﬂrg / ///// ///// /; / ar?i?/%?:uisleesiti?

Filtre Peut-elle survivre, croitre
physiologique ou et se reproduire dans cet
abiotique environnement abiotique ?

Peut-elle faire face aux
attaques d’autres espéces
et étre compétitive ?

Filtre biotique

Végétation observée

Figure I-5 Filtres historique, physiologique et biotique déterminant la composition de la végétation
dans un site donné. Source : Lambers et al. (2000).

Le filtre historique ou biogéographique s’applique a I'échelle de la planéte et pose la
question de l'arrivée de cette espéce dans un site donné (Lambers et al. 2000). Les barrieres
physigues comme les montagnes, océans, lacs, rivieres, déserts, etc. ou les évenements
géologiques (glaciations, éruptions volcaniques,...) représentent autant d’obstacles naturels
a la dispersion des diaspores (Gaston 2003). Ce filtre dépend donc de processus fortement

stochastiques.

Les filtres suivants dépendent de processus plus déterministes et agissent sur la

réussite ou non de I'établissement de I'espéce dans son nouvel habitat. Cet habitat est
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caractérisé par une combinaison de différents facteurs abiotiques (climatiques,
topographiques, pédologiques,...) qui lui est propre. Les facteurs climatiques dont la
température, les précipitations ou encore la force du vent sont, sans nul doute, les premiers
impliqués dans le contrble de la distribution des espéces terrestres (Gaston 2003, Parmesan
2006, Lomolino et al. 2010) incluant les espéces végétales (Woodward 1987, Stephenson
1990, Walther et al. 2005). Leur role dans la limitation des aires de répartition est depuis
longtemps étudié (e.g. (Merriam 1894, Grinnell 1917, Hutchinson 1918) et de nombreuses
coincidences entre les limites de distributions d’espéces et des combinaisons de facteurs
climatiques ont été mises en évidence (lversen 1944, Gaston 2003, Walther et al. 2005,
Danby et Hik 2007, Devi et al. 2008). La pédologie ainsi que de nombreux autres facteurs
liés a I'habitat abiotique de I'espéce comme I'hydromorphologie revét également une grande
importance dans la répartition des espéces végétales. (Bertrand et al. 2012, Shankman et al.
2012). Ainsi, le filtre physiologique ou abiotique élimine les espéces présentes sur le site ne
possédant pas les traits physiologiques nécessaires a leur survie, leur croissance ou a leur
reproduction dans cet environnement abiotique (Lambers et al. 2000). Enfin, la distribution
des plantes est également limitée par les interactions biotiques comprenant notamment la
prédation, la présence de pathogénes, le parasitisme, la mychoryzation ou encore la
compétition pour des ressources ou de I'espace. Ces facteurs forment le filtre biotique. Ces

trois filtres déterminent ainsi la distribution observée des espéces.

-2 LES ARBRES POURRONT-ILS FAIRE FACE A DES CHANGEMENTS GLOBAUX

RAPIDES ?

Les arbres disposent de deux options pour faire face a la rapidité des changements
globaux actuels: la migration vers des conditions environnementales et notamment
climatiques plus favorables et/ou I'adaptation a un nouvel environnement. Si ces deux
options sont vouées a I'échec, I'extirpation* voire I'extinction constitue la troisiéme réponse
des espéces d’arbres face aux changements globaux (Davis et Shaw 2001, Aitken et al.
2008, Maggini et al. 2011). La migration et 'adaptation s’intégrent dans des dimensions
différentes. L'espéce répond a un changement de son habitat en modifiant sa répartition

(dimension spatiale) dans le cas de la migration. L'adaptation a lieu a des dimensions

4 L’extirpation d’'une espéce est définie comme I'extinction locale de populations de cette espéce en
un lieu donné. Lorsque I'extirpation est généralisable a toute I'aire de répartition d’'une espéce, nous
assistons alors a son extinction.

11



Introduction

différentes, l'espéce peut adapter son phénotype> a de nouvelles conditions
environnementales avec, d’'une part, I'apparition de nouveaux traits adaptés a la sécheresse
par exemple (dimension environnementale) ou en retardant ou avancant certains
événements de phénologie® comme son débourrement, sa floraison ou encore sa

fructification (dimension temporelle) (Figure 1-6) (Maggini et al. 2011).

Changements ’ , .
globaux « Bouger, s’adapter ou périr »
Bouger
—>| Distribution
Sadapt‘e_r
Ph,énotypes ,
Génotypes |

S'adapter

—>| Phénologie

Survie/
> Extinction

EPM*

SurV|vre ‘ Ou Péri

Dimension spatiale environnementale temporelle

Figure 1-6 « Bouger, s’adapter ou périr ». Les espéces répondent aux changements globaux en
déplacant leur répartition géographique (dimension spatiale) ou en adaptant son phénotype a de
nouvelles conditions environnementales ou en décalant temporellement des évenements de
phénologie comme le débourrement, la fructification, etc. Les populations incapables de s’adapter
vers I'une de ces trois dimensions ou de s’adapter assez vite risquent de s’extirper et de voir leur
espéce s’éteindre a terme. Source : Maggini et al. (2011).

Avant d’appréhender ces différentes réponses a I'échelle de l'aire de répartition,

intéressons nous a la notion d’aire de répartition d’'une espéce. Elle est formée d’'une zone

> Le phénotype d'un individu est défini comme la somme de ses caractéres observables

gmorphologiques, physiologiques, reproductrices, phénologiques, etc.).
La phénologie est I'étude d’évenements biologiques périodiques. Chez les arbres, il peut s’agir du
débourrement des feuilles, de la floraison, de la sénescence foliaire entre autres.
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de distribution continue bornée par des zones périphériques souvent marginales de par des
conditions environnementales stressantes, spatialement diverses, temporellement instables
et dans tous les cas trés différentes de celles existant au coeur d’aire de répartition (Gaston
2003, Hardie et Hutchings 2010). Ces zones constituant les limites de I'aire de répartition de
'espéce sont fortement mobiles, se déplacent constamment vers le nord ou le sud, les
hautes ou basses altitudes (Brown et al. 1996, Davis et Shaw 2001, Gaston 2003, Sexton et
al. 2009). Malgré le role de multiples facteurs dans le contrble de la position de ces limites, il
est possible d’en distinguer certains d’entre eux de par I'influence importante qu'’il exerce au

sein des limites des basses et hautes latitudes et altitudes.

Les marges froides -limites de hautes latitudes et altitudes- sont appelées bord
d’attaque (Figure 1-7) car elles constituent un front de colonisation et sont majoritairement
contrélées par les températures froides (MacArthur 1972, Hewitt 2000, Hampe et Petit 2005).
Walther et al. (2005) a montré que la distribution passée et présente du Houx (llex
aquifolium) en limite Nord de son aire de répartition est fortement corrélée a I'isocline 0°C au
mois de janvier. Les conditions climatiques et plus particuliérement I'occurrence
d’événements climatiques extrémes influencent la survie des individus présents a ces
marges. Outre la survie, le froid empéche le plus souvent la réalisation du cycle de vie
complet de I'espéce et plus particulierement lors de la reproduction (Gaston 2003). Ainsi,
Morin et al. (2007) ont montré que ces marges froides seraient limitées par le nhombre de
degrés-jour’ pour la floraison et la maturation des fruits chez les arbres tempérés. Pigott and
Huntley (1981), quant a eux, ont mis en évidence que la température minimale nécessaire a
une croissance assez rapide du tube pollinique du Tilleul (Tilia cordata) pour permettre la
réalisation de la fertilisation n’est généralement pas atteinte en limite Nord de son aire de

répartition.

Les populations existant au sein de marges chaudes, c'est-a-dire aux limites de
basses latitudes et altitudes, sont nommées bord de fuite? de par leur érosion progressive
lors de changements climatiques (Hampe et Petit 2005, Jump et al. 2009). Les interactions
biotiques sont souvent considérées comme étant les facteurs principaux contrdlant la
position du bord de fuite des espéces (MacArthur 1972, Brown et al. 1996). Cependant, a

'échelle de la répartition des espéces d’arbres (i.e. continentale), le climat et plus

’ Le nombre de degrés-jour représente la somme des écarts a 0°C des températures positives d’'une
journée du début du mois d’avril a la fin du mois d’aolt dans cette étude.

Il est intéressant de noter que ces expressions imagées de bord d’attaque (« leading edge ») et bord
de fuite (« rear edge ») ont pour origine des termes techniques d’aviation retranscrivant les réponses
des espéces aux conditions singuliéres des limites d’aire de répartition par analogie a la réponse de
l'air au contact d’une aile d’avion : le bord d’attaque forme la premiére partie de I'aile en contact avec
I'air avant sa séparation en deux écoulements au dessus et au dessous de celle-ci tandis que le bord
de fuite est la partie arriere de l'aile ou se rejoignent les deux écoulements d’air en une trainée
aérodynamique.
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particulierement la disponibilité en eau seraient impliqués dans la position de la limite Sud
(Figure 1-7) (Castro et al. 2004, Hampe et Petit 2005, Jump et Penuelas 2005, Morin et al.
2007) tandis que les interactions biotiques joueraient également un réle non négligeable
mais a une échelle régionale ou locale (Morin et al. 2007). La sécheresse influe sur la
croissance des arbres ainsi que leur reproduction et I'établissement des semis. Ainsi, Macias
et al. (2006) ont mis en évidence une augmentation de I'impact du stress hydrique sur la
diminution de la croissance radiale des populations de Sapin pectiné (Abies alba) situées en
marges chaudes d’aire de répartition lors de la seconde moitié du XX*™ siécle. Les
populations d’arbres situées au sein des marges chaudes de leur aire de répartition
présentent souvent des problémes de régénération causés par des sécheresses estivales.
Selon les especes concernées, la viabilité et la production de graines produites (e.g Garcia
et al. 1999, Hampe 2005) ainsi que la survie des semis (Castro et al. 2004) sont impliqués
dans I'échec de la régénération de ces populations. Par exemple, Castro et al. (2004) ont
mis en évidence que la sécheresse était responsable de 50 a 75% de la mortalité des semis

de populations marginales de Pin sylvestre (Pinus sylvestris) situées au Sud de I'Espagne.

Les populations vivant a ces limites chaudes et froides jouent un rble primordial dans
la migration et I'adaptation des espéces face aux changements globaux. Dans la suite de ce
propos, nous nous focaliserons sur les arbres vivant au sein de 'hémisphére Nord. Ainsi, les

limites de hautes et basses latitudes seront respectivement appelées limite Nord et Sud.

BORD D’ATTAQUE PROCESSUS DOMINANTS

° g . - Dispersion alongue distance
Oo - Croissancede la population
- Stress lié au froid

distribution
continue

Q
0 - Population stable
D D - Dérive génétique
5y = r:fj - Adaptation locale
— n D - Stress hydrique

BORD DE FUITE

Figure I-7 Représentation schématique d’'une aire de répartition et processus dominant au bord
d’attaque et bord de fuite. Source : Hampe et Petit (2005).
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[-2.1 La migration : survivre en suivant le déplacement de son bioclimat

Depuis les derniéres décennies, il est communément admis que les populations des
marges froides participent majoritairement a la colonisation de nouveaux habitats (Figure I-7)
(Hewitt 2000, Petit et al. 2002a, Hampe et Petit 2005, Thuiller et al. 2008). La vitesse de
colonisation passée de populations d’arbres en bord d’attaque a été estimée entre 100 et
1 500 métres par an grace a des études palynologiques (Davis et Shaw 2001, Pearson
2006). Ces vitesses apparaissent comme trés élevées au regard de nos connaissances sur
la démographie et les capacités de dispersion des arbres (Clark et al. 1998, Pearson 2006).
Cette invraisemblance appelée le « paradoxe de Reid sur la migration rapide des plantes »
fut formulée la premiére fois par Clement Reid lors de son étude de la recolonisation

postglaciaire des arbres en grande Bretagne® (Reid 1899).

Deux hypotheses sont aujourd’hui avancées pour expliquer ce paradoxe : (i) la
localisation de refuges a de plus hautes latitudes et (ii) les événements de dispersion a

longue distance.

() La premiére a été montrée grace a différents travaux se basant sur des données
moléculaires et des macrofossiles : des refuges contenant des populations d’espéces
d’arbres de faibles densités a des latitudes élevées auraient existé en concomitance des
refuges localisés plus au sud (Stewart et Lister 2001, McLachlan et al. 2005, Petit et al.
2008) diminuant ainsi la vitesse réelle de migration des arbres (inférieure a 100 métres par
an, (McLachlan et al. 2005, Petit et al. 2008) mais gonflant la vitesse estimée par les

méthodes palynologiques.

(i) Malgré la dispersion passive des arbres (Davis et Shaw 2001, Nathan 2006,
Lomolino et al. 2010), la possibilité d’éveénements de migration a longue distance (« jump
dispersal ») peuvent également expliquer ces vitesses de migration élevées (LeCorre et al.
1997, Clark et al. 1998, Nathan 2006). Ces derniers résultent d’une dispersion non
gaussienne des graines mais d'une dispersion suivant une loi leptokurtique (Figure I-8) : la
probabilité de dispersion a courtes distances est élevée tandis que les événements de

dispersion a longue distance sont rares et fortement stochastiques mais possédent tout de

° « The oak, to gain its present most northerly position in North Britain after being driven out by the
cold probably had to travel fully six hundred miles, and this without external aid would take something
like a million year. (Reid 1899)
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méme une probabilité non négligeable’® (Kot et al. 1996, Clark et al. 1998, Clark et al. 2001,
Higgins et al. 2003, Nathan 2006). Par exemple, dans le cas des chénes, il a été montré que
de nombreux glands tombent prés de leurs parents mais que, quelgues autres sont
transportés a plusieurs centaines de metres de leurs géniteurs grace aux geais (Garrulus
glandarius) (Figure 1-8) (Clark et al. 2001).

A) B)
w0
g g
8 g |
= ——~ Carya = Acer
- Cornus - Belula
--- Nyssa Fraxinus
— — Quercus Liriodendron
3 g | Pinus
o = - Tilia
Fo
s 3 8 |
a*° S
8 g |
=] o
5 3 |
< <
o ey o ol
= (=1
o} 50 100 150 200 Q 500 1000 1500 2000

Distance {m)

Figure I-8 Distributions de densité de graines en fonction de la distance a la source pour des espéeces
zoochores (A) et anémochores (B) déterminées a partir de modéles de type leptokurtique. Source :
Clark et al. (2001).

Les capacités de dispersion des arbres mais aussi I'établissement des populations
pionniéres jouent un réle primordial dans le déplacement de leur bord d’attaque et ainsi de
leur aire de répartition en réponse aux changements climatiques (Gaston 2003, Aitken et al.
2008, Hampe 2011). Le nombre de facteurs impliqués dans la direction et la vitesse de
déplacement des aires de répartition est élevé d’ou la difficulté de prédire les réponses des

arbres face aux changements globaux. Néanmoins, la modélisation est un outil couramment

19 En effet, méme si ces événements de dispersion & longue distance aboutissant au recrutement d’'un
individu viable dans un nouvel habitat sont rares et se raréfient d’autant plus avec la distance, la
rareté de cet événement n'implique pas son absence d'importance (Nathan 2006).
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utilisé pour prévoir I'évolution des aires de répartition des arbres. Malgré la multitude de
modeéles existant basés sur des théories et hypothéses différentes, il est toutefois possible
de les classer en deux grands types de modéles (Thuiller et al. 2008): les modéles
d’enveloppe bioclimatique (« niche-based model ») et les modeles basés sur des processus

écologiques (« process- based model »).

Les premiers sont des modéles empiriques, basés sur le concept d’enveloppe
bioclimatique, et établissent ainsi une relation statistique entre des observations de terrain
(présence, présence/absence, abondance, etc. de I'espéce) et des variables climatiques
prédictives (Chuine et al. 2004, Guisan et Thuiller 2005). L’hypothése sous-jacente a ces
modeéles est que le climat détermine la répartition des plantes a large échelle (Woodward
1987, Sykes et al. 1996). Thuiller et al. (2003, 2005) ont développé un modéle bioclimatique
nommé BIOMOD grace auquel ils ont montré que plus de la moitié de 1350 plantes
européennes pourraient devenir vulnérables ou menacées en 2080 d’aprés les critéres de la
liste rouge de 'lUCN'. Les auteurs de ces études mettent également en évidence que
certaines régions devraient faire face a une perte plus conséquente de biodiversité que
d’autres. En effet, peu d’extirpation d’espéces sont attendues au sein des régions boréales
mais ces régions seraient colonisées, au contraire, par de nouvelles especes. A I'opposé, les
territoires formant une transition entre les régions Eurosibérienne et Méditerranéenne
risquent de voir de nombreuses espéces s’extirper. Ainsi, une majorité d’espéces comme le
Chéne sessile (Quercus petraea) verraient leur bioclimat se déplacer vers le Nord ayant pour
conséquence l'apparition de nouveaux habitats présentant un environnement favorable au

Nord et une perte d’habitat au Sud de leur aire de répartition (Figure 1-9).

Les modéles basées sur des processus écologigues, quant a eux, simulent des
processus écologiques en réponse aux changements environnementaux via des équations
mathématiques. lls se fondent donc sur une approche réductionniste et mécanistique et
nécessitent une bonne connaissance des processus décris dans le modéle ; ces derniers
étant acquis par résultats d’expériences (Chuine et al. 2004). STASH et CASTANEA, par
exemple, sont tous les deux axés sur le processus de croissance. STASH est un modéle de
croissance simple basé sur des indices de températures et de sécheresses (Cheaib et al.
2012). CASTANEA, quant a lui, modélise la répartition des espéces via la simulation des flux
de carbone, d’énergie et d'eau et de la croissance des foréts (Dufrene et al. 2005).
PHENOFIT, méme s’il se base sur la probabilité de survie et de reproduction de I'espéce
face aux différentes conditions climatiques et non sur un processus en tant que tel, peut

également étre considéré comme appartenant a cette catégorie de modeles. Il se base sur le

M JUCN : Union Internationale de la Conservation de la Nature
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principe que I'adaptation des espéces d’arbres aux conditions environnementales dépend
fortement de la synchronisation du temps de développement —donc de la phénologie*?- de
I'espéce aux variations climatiques saisonniéres (Morin et al. 2008). Grace a l'utilisation de
ce modele, Morin et al. (2008) ont simulé la distribution de 16 espéces d’arbres vivant en
Amérique du Nord durant le XXI*™ siécle et ont montré une perte d’habitat au Sud d’aire de

répartition ainsi qu'une colonisation vers le Nord pour de nombreuses espéces.

------- Habitatactuel
B Perte d’habitat

Habitat stable

B Gaindhabitat

Figure 1-9 Modélisation de I'enveloppe bioclimatique du Chéne sessile (Quercus petraea) en 2080
grace au modele BIOMOD. Source : Thuiller et al. (2003 2005).

La migration des especes vers le nord de leur aire de répartition reflete le patron
général suggéré par plus de la moitié des modéles quel que soit leur type (Box et al. 1999,
Lassiter et al. 2000, Iverson et Prasad 2001, Shafer et al. 2001, Bakkenes et al. 2002,
Malcolm et al. 2002, Thuiller et al. 2005, Benito Garzon et al. 2008, Iverson et al. 2008, Morin
et al. 2008) comme illustré sur la Figure 1-9. Cependant, les résultats des modéles sont

variables quant a la direction et la vitesse du déplacement des espéces et peuvent étre en

2 Dans le cas de ce modéle, il s’agit plus précisément de I'étude des phénophases suivantes :
débourrement, floraison, fructification et sénescence des feuilles.
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total contradiction dans le cas de certaines espeéeces (e.g le Hétre commun (Fagus sylvatica),
Figure 1-10) (Cheaib et al. 2012). Les modeéles d’enveloppe bioclimatique tendent a prédire
de plus forts taux d’extirpation et de migration que les modéles basés sur des processus
écologiques (Cheaib et al. 2012) avec notamment des vitesses de déplacement du bioclimat
prédites supérieures a 1 000 métres par an et pouvant atteindre 12 000 métres par an
(Malcolm et al. 2002, Kaplan et New 2006). Cette diversité de réponses est notamment liée a
limportance du rble des variables climatiques dans le contrble des limites d’aire de
répartition. Par exemple, 'augmentation du CO; n’a que peu d’influence sur la répartition de
'espéce lorsque le réle d’'une variable climatique comme la tolérance au froid est important.
Dans ce cas, les limites d’aire de répartition prédites gradce a des modéles d’enveloppe
bioclimatique sont les plus proches de la réalité. A 'opposé si les limites sont plus controlées
par la croissance et la productivité¢ de l'espéce, le CO, peut également jouer un rble
prépondérant d’ou les différences entre les modéles bioclimatiques et ceux basés sur des
processus écologiques (Figure 1-10) (Cheaib et al. 2012). Enfin, la simulation d’aire de
répartition d’espéces d’arbres gérées par 'lhomme pose également probléme. De par leur
principe étant basé sur I'établissement de relations statistiques entre la présence de I'espéce
et les variables climatiques, les modéles bioclimatiques prennent implicitement en compte la
gestion de I'espéce, alors que ce n’est pas le cas pour les modéles basés sur des processus
écologiques. Les modéles bioclimatiques nous fournissent, par exemple, des prédictions
plus proches de la réalité de la répartition actuelle francaise du Hétre commun (Figure 1-10)
(Cheaib et al. 2012).

L'utilité de ces différents modéles n’est pas a démontrer. Cependant, gardons a
I'esprit que les informations qu’ils nous fournissent résultent de simplifications de la réalité et
sont donc a interpréter en connaissance de cause. Par exemple, I'’évolution du bioclimat des
espéces est trop souvent assimilée a celle de son aire de répartition future lors de
l'interprétation de modéles bioclimatiques. De plus, méme lorsque ces modeles prennent en
compte d’autres facteurs que le climat comme les capacités de dispersion des espéces ou
encore le degré de fragmentation de leur habitat, les résultats dépendent de la formalisation
des paramétres utilisés dans I'écriture du modéle. Par exemple, la majorité des modéles
prenant en compte les capacités de dispersion des especes classent les plantes en deux
catégories n’ayant aucune pertinence dans la réalité : les espéces pouvant migrer a une
distance infinie et celles n’ayant aucune capacité de migration (Hampe 2004). Enfin, les
modéeles font également I'objet d’autres critiques dont font partie les problémes de calibration
et de validation -deux étapes clé dans I'étape de modélisation- pour les modéles

bioclimatiques (voir détails dans Hampe 2004, Morin et al. 2007).
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Figure 1-10 Modélisation de la répartition francaise du Hétre commun : (a) aire de répartition actuelle
simulée par les modéles et observée (données de I'lnventaire Forestier National) et (b) changements
de répartition du Hétre en 2055 par rapport a aujourd’hui (Rouge : simulée comme présente sous les
conditions climatiques actuelles (CCA) mais absente en 2055 ; bleu : simulée comme absente sous
les CCA mais présentes en 2055 ; vert : simulée comme présente sous les CCA et en 2055). Source :
Cheaib et al. (2012).

Les vitesses de déplacement du bioclimat des arbres déterminées grace aux
modeles bioclimatiques excedent celles de recolonisation post glaciaire et il est fort probable
gu’'un décalage temporel ait lieu entre le déplacement du bioclimat des espéces et celui de
leurs aires de répartition (Davis 1989, Bertrand et al. 2011). Ce décalage temporel conduira
probablement a de nouveaux assemblages d’espéces mais aussi a des extirpations voire
des extinctions d’espéces tout autour du globe (Bertrand et al. 2011, Jump et al. 2011). Ainsi
qu’en est-il des capacités réelles de migrations des arbres ? Des études basées sur
l'analyse de données d’observations de terrain mettent en évidence des déplacements
altitudinaux et latitudinaux des marges froides et chaudes ainsi que des positions optimales
des espéces d’arbre au sein de leur aire de répartition en réponse aux changements globaux
(e.g. Kullman 2002, Penuelas et Boada 2003, Walther et al. 2005, Kelly et Goulden 2008,
Lenoir et al. 2008, Crimmins et al. 2011, Zhu et al. 2012). La majorité d’entre elles suggérent
un déplacement vers les plus hautes altitudes et/ou vers les pbles mais peu de données de

vitesses de migration réelles ont été calculées. De plus, les vitesses de migration réelles
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sont généralement calculées le long de gradients altitudinaux. Par exemple, Lenoir et al.
(2008) et Kelly et Goulden (2008) ont relevé une remontée moyenne de l'altitude optimale de
la répartition des espéces étudiées de 29 m (171 plantes forestiéres) et de 22.7 m (10
espéces dominantes sur 140 plantes) par décennie. De plus, certaines études
d’observations font figure d’exceptions comme celle de Crimmins et al. (2011) mettant en
évidence un déplacement moyen vers les plus basses altitudes de 64 plantes étudiées dans
des montagnes californiennes entre 1930 et aujourd’hui. Ainsi, beaucoup de prédictions
issues des modeles existent mais peu d’études basées sur des observations vérifient
'adéquation entre les simulations des modéles et les directions et vitesses de migration

réelles des espéces d’arbres.

[-2.2 L’adaptation : survivre sous de nouvelles conditions environnementales

L’environnement biotique et abiotique des espéces d’arbres évoluent en réponse aux
changements globaux. Ainsi, I'habitat d’'une espéce peut évoluer au sein d’'un méme site et
cette derniére devra s’adapter a de nouvelles conditions environnementales. Les capacités
adaptatives des arbres dépendent (i) de leur diversité génétique favorisant 'adaptation locale
mais également (ii) de leur plasticité phénotypique. Si la diversité génétigue ainsi que la
plasticité phénotypique sont suffisamment importantes alors les populations d’arbres
pourront se maintenir dans le contexte actuel des changements globaux (Davis et Shaw
2001, Hamrick 2004).

() La plasticité phénotypique peut étre définie comme la variabilité d’'un phénotype
exprimé par un génotype donné le long d’'un gradient environnemental (Pigliucci 2001). Une
plante plastique peut avoir 'avantage de s’ajuster aux maodifications de son environnement et
ainsi voir 'augmentation de sa valeur sélective®®. Par exemple, Vitasse et al. (2010) ont
montré que Q. petraea et F. sylvatica présentaient une plasticité phénotypique élevée de la
phénologie foliaire en réponse a une augmentation de température le long d’un gradient
altitudinal dans les Pyrénées et en concluent que ces espéeces répondront trés rapidement
aux variations de température avec une augmentation probable de la saison de végétation
aux altitudes moyennes a élevées en réponse au réchauffement climatique. La plasticité
phénotypique peut également étre vue comme un tampon face aux changements globaux et
peut assister I'adaptation en agissant comme une sorte de relais au sein de petites

populations isolées dont la diversité génétique est faible en attendant I'apport de nouveaux

13 La valeur sélective (« fitness ») est un concept désignant le succés d’un génotype et est souvent
mesurée par le nombre de descendants viables et fertiles de l'individu porteur du génotype.
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génes (Aitken et al. 2008). Cependant, suite a un changement environnemental, la plasticité
phénotypique peut également étre « maladaptative » si les individus produisent des

phénotypes défavorables ou neutres (Ghalambor et al. 2007).

(i) Les populations peuvent également s’adapter en réponse aux changements de
leur habitat. Cette adaptation nécessite une diversité génétique suffisante déja présente au
sein de la population ou réalisable grace aux flux de génes (Kremer et al. 2012). De plus
pour que la sélection agisse, la taille efficace®® de la population doit étre suffisamment
grande et/ou les flux de génes doivent étre non négligeables pour éviter I'isolement de la
population et donc des effets de dérive génétique® (Davis et Shaw 2001, Jump et Penuelas
2005, Aitken et al. 2008). L’adaptation locale aurait un réle important a jouer au sein des
populations situées en périphérie d’aire de répartition. Cependant, de par la longévité des
arbres, il est raisonnable de penser —comme pour la migration- que le taux d’adaptation n’est

pas aussi élevé que la variation des variables environnementales de leur habitat.

L’'anticipation de l'adaptation est un domaine de recherche en soi, visant a
comprendre comment la sélection peut réellement agir compte tenu de l'importance de la
dérive génétique ainsi que de l'efficacité et de I'importance des flux de génes. Dans mes

travaux, je ne me suis pas intéressée a ces mécanismes genétiques de I'adaptation.

-3 L’EXTIRPATION COMME CONSEQUENCE DE L’ECHEC DE L’ADAPTATION DES

POPULATIONS D’ARBRES

Dans la littérature scientifique, I'extirpation de populations d’arbres est souvent
exposée comme étant la troisieme et derniére réponse des especes face aux changements
globaux. Or, il serait plus juste de caractériser I'extirpation comme I'absence ou I'échec des
réponses mises en ceuvre par les populations d’arbres face aux modifications de leurs
habitats car elle résulte de la mortalité d’'un grand nombre d’individus. Il est donc crucial de
se demander comment la mort survient chez un arbre et quels sont les facteurs impliqués
afin de mieux comprendre les mécanismes sous-jacents a ces évenements d’extirpation et

ainsi d’acquérir les connaissances nécessaires en vue de leurs prédictions.

% a taille efficace de la population représente le nombre d’individus reproducteurs au sein de cette
Psopulation.

La dérive génétique est la fixation de certains alléles en conséquence de I'échantillonnage aléatoire
des alléles entre les générations. Ce processus est particulierement important au sein des populations
de petite taille.
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[-3.1 La mortalité chez les arbres et les facteurs impliqués

La mortalité chez les arbres est peut-étre I'un des processus les moins compris dans
la dynamique des foréts. C’est un processus complexe, souvent progressif, faisant intervenir
de nombreux facteurs interagissant entre eux (Wang et al. 2012). La probabilité de mortalité
d'un arbre dépend essentiellement de différents agents ainsi que du statut de I'arbre (age,
taille, stade de développement,...) (Keane et al. 2001). Nous aborderons ici rapidement les
trois différents types de mortalités utilisés principalement dans des approches
expérimentales et de modélisation et classées en fonction de ces différents agents et de
I'échelle a laquelle elle se produit : (i) la mortalité intrinséque se rapporte a l'individu, (ii) la
mortalité dépendante de la croissance de 'arbre est un processus se déroulant a I'échelle de
la parcelle tandis que (iii) la mortalité exogéne s’exprime a I'échelle du paysage (Botkin 1993
in Keane et al. 2001, Cailleret 2011).

(i) La mortalité intrinséque de I'arbre se produit dans un environnement favorable et
est provoquée par des événements aléatoires trés localisées comme le foudroiement,

l'infection par des pathogenes ou encore un chablis (Botkin 1993 in Keane et al. 2001).

(i) La mortalité dépendante de la croissance de 'arbre (réguliére) est souvent causée
par la compétition pour les ressources et atteint les arbres dont la croissance est faible. En
effet, il est supposé que les arbres possédant les taux de croissance les plus faibles seraient
moins capables de se défendre efficacement contre des attaques d’insectes ou les maladies
ou de survivre face a des perturbations abiotiques (tempéte, sécheresse, limitations de
nutriments (Botkin 1993 in Keane et al. 2001) (e.g. Bigler et al. 2007). Cependant, des arbres
morts peuvent présenter des taux de croissance élevés dans le passé, bien avant leur mort
(Black et al. 2008, Bigler et Veblen 2009, Cailleret 2011). En effet, un compromis entre la
survie et la croissance est bien connu dans le cadre de la tolérance a I'ombre chez les
arbres (Valladares et Niinemets 2008) et existerait également dans le cadre de la tolérance a

la sécheresse a I'échelle inter- et intra-spécifique (Cailleret 2011).

Selon Manion (1981), trois facteurs joueraient des roles différents dans la mortalité
dépendante de la croissance de l'arbre. Les facteurs prédisposants, comme le climat, la
présence de pathogénes (insectes, plantes parasites,...), 'environnement direct (type de sol,
situation topographique,...), réduiraient la croissance de I'arbre, I'affaiblissant et le rendant
vulnérable aux facteurs déclenchants. Ces derniers constituent les facteurs induisant la
mortalité de I'arbre et peuvent prendre la forme d’agents abiotiques (sécheresse, canicule,
froid, salinité ou concentration de polluants trop élevées) ou biotiques (insectes défoliateurs,

ravageurs) et se déroulent souvent sur une courte période de temps. Les arbres possédant
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une faible vitalité seront incapables de retrouver un équilibre aprés cet événement extréme
(résilience). Enfin, les facteurs aggravants représentent les agents biotiques (vers,
insectes, champignons opportunistes) et abiotiques (sécheresses répétées) contribuant a la
mortalité des arbres stressés. Les différents agents abordés ici peuvent donc tour a tour étre
considérés comme prédisposants, incitants ou aggravants et sont trés difficiles a différencier

lors d’'une perte rapide de vitalité de I'arbre.

(i) La mortalité exogéne est provoquée par un événement aléatoire externe se
produisant sur de larges surfaces comme le feu, une invasion d’insectes pathogénes ou une

tempéte.

Les changements globaux en modifiant le climat et par conséquent, le nhombre et la
fréquence des sécheresses, le cycle de vie de pathogénes, la concentration des polluants
dans I'atmosphére, etc. jouent un réle important dans I'augmentation des événements de
mortalité d’arbres observée depuis les derniéres décennies (Allen 2009). Dans le cadre de
ce travail, nous nous intéresserons plus particulierement aux évenements de mortalité
d’arbres liés a la sécheresse car cette derniére est la variable climatique principale associée
a la mortalité des arbres (Allen et al. 2010, McDowell 2011, Choat et al. 2012). Il est
important de noter toutefois que les attaques de pathogénes constituent souvent des agents

de mortalité en interaction avec la sécheresse (Jactel et al. 2012).

[-3.2 La mortalité induite par la sécheresse

Le terme général de sécheresse recouvre des notions différentes. Nous distinguons
ici un manque d’eau ponctuel (sécheresse) d'un déficit d’eau structurel (aridité¢). La
sécheresse définit un déficit de pluviométrie non systématique, et est caractérisée par
l'intensité de sa déviation par rapport aux valeurs moyennes ou normales de pluviométrie,
avec des éléments quantitatifs indiquant : la durée, I'intensité et la saisonnalité. Deux types
de sécheresse peuvent étre décrits : la sécheresse du sol et la sécheresse de l'air. La
sécheresse du sol survient lorsque le contenu en eau du sol chute sous un seuil induisant
des restrictions pour la croissance et la transpiration des végétaux (Breda et al. 2006). Le
type de sol et sa texture jouent considérablement dans la disponibilité en eau du sol pour les
plantes (Sperry et Hacke 2002, Bhaskar et Ackerly 2006). En plus de la disponibilité en eau
du sol, le statut hydrique des plantes est également influencé par le climat et plus

particulieremement par la sécheresse de l'air. En effet, le déficit de pression de vapeur (D)
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entre l'air et la feuille crée le gradient de force menant & une perte en eau a travers les
stomates (Bhaskar et Ackerly 2006).

Le changement climatique va accentuer lintensité et la fréquence des sécheresses
dans de nombreuses régions et particulierement au sein de 'hémisphére Nord (IPCC 2001).
Ainsi des épisodes de canicule et de sécheresse extréme comme celui connu en 2003

seront de plus en plus fréquents dans le futur (Breda et al. 2006).

[-3.2.1 Evidences d’évenements de mortalité induits par la sécheresse

Allen et al. (2010) ont recensé 150 études montrant 88 événements de mortalité des
arbres induits par des évenements de sécheresse et de hautes températures depuis 1970.
Ce recensement montre que les foréts sont de plus en plus vulnérables aux hautes
températures et a la sécheresse méme si quelques événements de mortalité épisodiques
non expliqués par les changements climatiques existent (Allen et al. 2010). Ces événements
de mortalité induits par des épisodes de sécheresse extréme se situent dans des zones
connues pour leur aridité mais aussi dans des lieux ne présentant a priori aucun déficit d’eau
structurel (Figure 1-11, Figure 1-13)* (Allen et al. 2010).
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Figure I-11 Les points indiquent les lieux ou des événements de mortalité d’arbres induits par la
sécheresse et des hautes températures ont été recensés. Les mortalités induites par la sécheresse et
les hautes températures sont souvent liées aux régions seches (rouge/orange et rose) mais se
produisent également en dehors de ces régions. Source : Le Monde (2012), adaptée Allen et al.
(2010).

1 est important de noter que les auteurs de ce papier précisent que leur recensement est

certainement plus complet pour 'Amérique du Nord, 'Europe et I'Australie que pour d’autres parties
du monde, notamment la Russie et I'Asie.
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Les sécheresses extrémes sont connues pour altérer la croissance des arbres
(Waring 1987, Ciais et al. 2005, Bigler et al. 2006, Hogg et al. 2008, Michaelian et al. 2011,
Eilmann et Rigling 2012, Sanchez-Salguero et al. 2012) mais aussi leur survie (Pockman et
Sperry 2000) (Breshears et al. 2005, Bigler et al. 2006, Gitlin et al. 2006, van Mantgem et
Stephenson 2007, Hogg et al. 2008, Galiano et al. 2010, Michaelian et al. 2011). Elles
influencent, par conséquent, I'aire de répartition des arbres a travers des événements de
mortalité de populations d’arbres de grande importance (Mueller et al. 2005, Allen et al.
2010) provoquant I'extirpation de ces populations. Soulignons ici I'importance du terme
« extréme ». L’impact des changements dintensité, de fréquence et de durée des
sécheresses extrémes (« effet de I'évenement ») sera différent de celui causé par
'augmentation de la valeur moyenne de la sécheresse (« effet de la tendance ») (Jentsch et
al. 2007). Les événements climatiques extrémes comme les sécheresses séveres peuvent
étre létaux pour les écosystémes ou provoquer un déséquilibre de I'écosystéme tel que ce
dernier change de trajectoire écosystémique en altérant les interactions entre les plantes et
modifiant la succession de I'écosystéme en réduisant linertie du systéme (Figure 1-12)
(Jentsch et al. 2007).

=

Tendance
(temp, prec)

=

Tendance
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Evénement
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Figure 1-12 Les événements climatiques peuvent accélérer les changements de I'écosysteme en
réduisant l'inertie existant pour des organismes a longue durée de vie, lors de I'équilibre compétitif ou
la reproduction clonale. L’évolution de la moyenne des paramétres climatiques comme la température
ou les précipitations, peuvent amener a des changements dans la composition des espéces d'un
systéme donné. L’introduction d’un événement extréme peut amener le systéme vers un nouvel
équilibre dans des conditions climatiques nouvelles. Source : Jentsch et al. (2007).
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Ces événements d’extirpation induits par des sécheresses se produisent
fréquemment en limite Sud d’aire de répartition ou au sein d’écotones car ces populations
situées en marge chaude d’aire de répartition sont supposées plus vulnérables a ces
changements (Carnicer et al. 2011). Le stress hydrique joue donc un role essentiel dans le
maintien ou I'extirpation des populations au sein de ces marges chaudes (Iverson et Prasad
2001, Parmesan 2006, Crawford 2008). Plusieurs études ont, par exemple, montré le
dépérissement des foréts de Pinus sylvestris en limite Sud de son aire de répartition causé
par des sécheresses sévéres dans toute I'Europe : Espagne, Suisse (Figure 1-13), France,
Italie, Autriche (Bigler et al. 2006, Allen et al. 2010, Giuggiola et al. 2010). Les écotones
entre les foréts semi-arides de pin et des foréts de pin-genévrier sont également trés étudiés
de par les forts taux de mortalité observés chez deux especes de pins (Pinus ponderosa ou
Pinus edulis) (Allen et Breshears 1998, Breshears et al. 2005, Mueller et al. 2005, Adams et
al. 2009, Breshears et al. 2009). Allen et Breshears (1998) ont montreé le réle de la mortalité
du Pin ponderosa suite a un épisode de sécheresse extréme dans les années 1950 au nord
du Nouveau Mexigue dans le déplacement rapide d’au moins 400 métres par an de I'écotone
forét de pin/forét pin-genévrier (Figure 1-14). Le déplacement de cet écotone est continu
comme I'ont montré Mueller et al. (2005) en quantifiant la mortalité du pin au sein des foréts
mixtes de pin-genévrier suite a six années de sécheresse, de 1996 a 2002, qu’'a connues
l'Arizona du Nord (Figure 1-14). Le déclin du pin provoque également de grandes
modifications de la communauté de ces foréts de par le nombre élevé d’espéces associées
aux pins (oiseaux associés a la dispersion des graines, mycorhyzes et plantes nurses
(Mueller et al. 2005)).
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Figure I-13 (a) Aire de répartition de Pinus sylvestris. Source : www.euforgen.org et (b) cartes
présentant les localisations d’événements de mortalité chez les arbres incluant les événements 17 et
19 présentant le dépérissement de Pinus sylvestris en limite sud d’aire de répartition. Source : Allen et
al. (2010).
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Figure 1-14 (a) Changement de la couverture végétale entre 1954 et 1963 montrant les foréts de Pin
ponderosa et de pin-genévrier persistantes ainsi que la zone de déplacement de I'écotone au sein de
lagquelle la forét de pins devient une forét mixte de pin-genévrier. Source : Allen et Breshears (1998).
(b) Mortalité des grands arbres de pins ayant pour conséquence une forét dominée par le genévrier.
Chaque cadre représente la composition de la végétation de la méme parcelle mesurant 50 x 50 m
avant et apres la sécheresse de 1996 et apres celle de 2002. Source : Mueller et al. (2005).

Les sécheresses extrémes seront de plus en plus longues et sévéres (Meehl et
Tebaldi 2004, Burke et al. 2006, Jentsch et al. 2007). Ces événements de mortalité et donc
d’extirpation des arbres sont contrélés par la sensibilité différente des espéces a la
sécheresse (Mueller et al. 2005, Hoffmann et al. 2011). C’est pourquoi il est nécessaire de
mieux comprendre les mécanismes impliqués dans la mortalité des arbres causés par la

sécheresse afin de mieux appréhender ces modifications de répartition.
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[-3.2.2 Les meécanismes impliqués dans la mortalité des arbres causée par la

sécheresse

Deux principales hypothéses font actuellement débat dans la littérature scientifique :
le dysfonctionnement hydraulique et I'épuisement des ressources carbonées (McDowell et
al. 2008, Adams et al. 2009, Sala 2009, McDowell 2011, Galiano et al. 2011, Anderegg et al.
2012, Plaut et al. 2012). Le dysfonctionnement hydraulique se produit quand le transfert de
l'eau est interrompu dans de nombreux vaisseaux embolisés ayant pour conséquence la
dessiccation des tissus de la plante. La fermeture des stomates permet a la plante de réduire
ses pertes en eau, mais provoque également la diminution de I'assimilation de carbone par
photosynthése. Or, le métabolisme de la plante demande un apport constant en
carbohydrates. Par conséquent, la fermeture stomatique méne la plante a I'épuisement de
ses ressources carbonées. Le dysfonctionnement hydraulique ainsi que I'épuisement des
ressources carbonées sont tous deux étayés dans différentes études. Anderegg et al. (2012)
ont testé ces deux hypothéses. lls ont mis en évidence qu’un dysfonctionnement hydraulique
des racines et des tiges de Populus tremuloides, et non pas une diminution des réserves de
carbohydrates, explique le patron de mortalité de trembles causée par la sécheresse
observée dans des foréts d’Amérique du Nord. Au contraire, Galiano et al. (2011) ont montré
une relation positive entre la diminution de réserves en carbone et la mortalité induite par la
sécheresse grace a lanalyse de la résilience du Pin sylvestre quatre ans aprés une
sécheresse extréme dans le nord-ouest de 'Espagne. Ce débat accentue la nécessité d’'une
meilleure compréhension des mécanismes impliqués dans la mortalité des arbres causée

par la sécheresse.

Ces deux mécanismes pourraient tous deux avoir un réle mais a deux échelles de
temps différentes et selon lintensité et la durée de la sécheresse (McDowell et al. 2008,
Galiano et al. 2011) : le dysfonctionnement hydraulique aurait lieu a court terme lorsque
lintensité de la sécheresse est forte tandis que I'épuisement des ressources carbonées se
réaliserait a plus long terme lorsque l'intensité de la sécheresse est plus faible mais que sa

durée est plus importante (Figure 1-15) (McDowell et al. 2008).
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Figure I-15 Relation théorique entre la durée de la sécheresse, son intensité et les hypothéses quant
aux mécanismes induisant la mortalité. Source : McDowell et al. (2008).

I-3.2.2.1 Le dysfonctionnement hydraulique

Le transport de I'eau du sol vers 'atmosphére a travers I'arbre est possible grace au
continuum sol-plante-atmosphére qui permet un mouvement d’'une colonne d’eau continue.
L’eau circule du sol vers I'atmosphére grace a un gradient de potentiels hydriques existant
au sein de ce continuum. Le moteur de cette circulation, et par conséquent de la
transpiration, est la faible pression de vapeur d’eau de l'air par rapport a celle existant dans
la chambre sous-stomatique qui est a saturation. Ainsi plus cette différence est élevée, plus
I'écart entre les potentiels hydriques foliaires et racinaires est grand et plus les tensions au
sein du xyleme sont fortes (Lambers et al. 2000). Quand ces tensions sont trop importantes,
de par une sécheresse atmosphérique et/ou édaphique’’, de l'air ou de la vapeur d’eau
apparaissent dans un vaisseau®®, nucléé par I'entrée d’air & travers la membrane d’un pore
du vaisseau. L’entrée de bulles d’air ou de vapeur d’eau dans un vaisseau (phénomeéne de
cavitation, Encart 1-3) empéche le transport de I'eau dans ce dernier qui devient embolisé.
L’augmentation du nombre de ces conduits embolisés provoque la diminution de la
conductance hydraulique du xyléeme (Encart 1-3) et par conséquent diminue
I'approvisionnement en eau des parties (branches ou racines) de l'arbre connectées a ces
vaisseaux embolisés. Cependant, les travaux mettant en évidence une relation directe entre

la mortalité des arbres induite par la sécheresse et la cavitation sont rares (Tyree et al. 2002,

' Lors d’une sécheresse édaphique, I'eau du sol est moins disponible et de plus fortes tensions sont
donc nécessaire pour I'extraire.

18 J'emploie ici le terme de vaisseau et non de trachéide car j'étudierai ce phénoméne sur des
Angiospermes et non des Coniféres.
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Tyree et al. 2003, Brodribb et Cochard 2009, Kursar et al. 2009, Brodribb et Feild 2010).
Brodribb et al. (2009, 2010) ont étudié cette relation sur sept espéces de coniféres de
'hémisphére Sud et ont ainsi déterminé que le seuil de 50% d’embolie dans la tige induit la
mort des coniféres. Une telle relation n’a jamais été étudiée chez les Angiospermes bien que
ce taxon comprend des espéces économiquement importantes. Seuls Tyree et al. (2002,
2003) et Kursar et al. (2009) ont suggére, grace a l'analyse de mesures d’embolie native
réalisées sur des plants d’espéces tropicales sévérement desséchés que la mort des plants

se produirait a un seuil de 80% de perte de conductance hydraulique dans la tige.

Encart I-3 Vulnérabilité du xyléme a la cavitation

En physique, la cavitation désigne le passage de I'eau liquide a I'état de vapeur par le
biais d’'une chute de pression. Bien que le xyleme soit également vulnérable a la cavitation
induite par le gel, nous nous attacherons a décrire ici le mécanisme de cavitation induite par

le stress hydrique chez les Angiospermes.

Il est aujourd’hui admis que la cavitation serait hétérogéne chez les arbres, c’est-a-
dire que ce mécanisme implique une perte d’adhésion entre I'eau et la paroi des vaisseaux.
Cette nucléation peut se produire par perte d’adhésion au niveau de la paroi mais également
a travers des pores existant au sein de cette paroi appelée ponctuations (Cochard 2006).
Cette derniére appelée théorie du « germe d’air » serait la plus probable (Crombie et al.
1985, Cochard et al. 1992, Sperry et al. 1996, Cochard et al. 2009, Delzon et al. 2010). En
effet, la paroi des plantes est poreuse ce qui permet a la séve de passer d’un vaisseau a un
autre. Or certains de ces vaisseaux sont remplis d’air ('embolie native n’est jamais nulle
chez les arbres), tandis que d’autres sont remplis de séve. Ces ponctuations font donc
normalement office de barriéres contre I'entrée d’air dans le vaisseau plein de séve. |l y a
formation d’'un ménisque air-eau en équilibre. En effet, la différence de pression entre la
pression atmosphérique du conduit rempli d’air et la tension du conduit plein de séve est
compensée par la pression capillaire due au rayon de courbure du ménisque. Le ménisque
cede lorsque la tension hydrostatique du liquide devient supérieure a la pression maximale
du pore (Figure I-16) amenant a 'embolie du vaisseau. Cette théorie du « germe d’air » a été
proposée la premiére fois par Zimmerman en 1983 (Cochard et Granier 1999, Cruiziat et al.
2003) et a été vérifiee plus récemment chez les coniféres par Cochard et al. (2009) et
Delzon et al. (2010). Chez les Angiospermes, le risque d’embolie serait li¢ a la surface totale

des pores dans un vaisseau qui dépend du nombre et de la taille de ces pores. En effet, plus
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les pores sont nombreux dans un vaisseau, plus la probabilité de présence d’un pore a large
diamétre est grande, et plus la nucléation d’une bulle d’air au niveau de ce pore sera aisée.

Cette théorie est appelée « pit area hypothesis » (Wheeler et al. 2005).

2T/r

Ponctuation
bordée

Paroi
primaire

Figure 1-16 Mécanisme de formation de I'embolie. Il y a une rupture du ménisque air-eau dans un
pore de la paroi primaire d’'une ponctuation lorsque la tension hydrostatique dans le liquide devient
supérieure a la pression capillaire maximale du pore. Source : Cochard et Granier (1999).

L’embolie empéche le flux d'eau a travers les vaisseaux. Ainsi, la conductance
hydraulique diminue (K, kg.s'.MPa™). Cette diminution de conductance par embolie peut

étre évaluée grace a la détermination du pourcentage de perte de conductance (PLC) :

)
Kmax

ou Knax est la conductance hydraulique maximale (en I'absence totale d’embolie).

PLC =100 (1 =

La vulnérabilité d’'une espéce a la cavitation induite par le stress hydrique peut étre
évaluée en établissant la relation entre la PLC et la pression du xyleme (Py). Cette relation

appelée courbe de vulnérabilité présente une forme sigmoide et suit 'équation suivante :

PLC =100 ————
1+ e 25(Px~Ps0)

ou Ps, représente la pression induisant 50% de perte de conductance hydraulique et S, la
pente de la tangente au point d’inflexion (Figure I-17). Ces deux parametres sont spécifiques
aux especes et des variations considérables existent entre elles avec des espéces trés
résistantes a la cavitation avec des Psq inférieures a -10 MPa contrairement a d’autres

sensibles a la cavitation (Cochard 2006).
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Figure I-17 Exemple de courbe de vulnérabilité. La pression du xyléeme induisant 50% de perte de
conductance (Psp) en rouge et la pente (S) en vert y sont représentées.

[-3.2.2.2 L’épuisement des ressources carbonées

Cette hypothese est basée sur le fait que les arbres ferment leurs stomates pour
éviter une chute de leur potentiel hydrique trop grande et diminuer ainsi leur perte en eau.
Lors d’'une sécheresse, la croissance est le processus le plus sensible au stress hydrique et
diminue donc rapidement apres le début de la sécheresse, puis vient ensuite la diminution
de la photosynthése et de la conductance stomatique puis de la respiration. Dans un premier
temps, le pool de carbohydrates augmente car la photosynthese reste supérieure a la
respiration totale de par la chute importante de la croissance de I'arbre. Puis, le pool de
carbohydrates diminue a son tour quand la photosynthése devient inférieure a la respiration.
Au cours de la sécheresse, la respiration de croissance est minimale et seule reste la
respiration de maintenance. Si la sécheresse est longue, seul le pool de carbohydrates
assure la demande en carbone nécessaire a la respiration de maintenance (McDowell 2011).
Ce prélévement dans les réserves et I'absence d’assimilation de carbone ameénerait a
I'épuisement des ressources carbonées et réduirait également la capacité des arbres a se
défendre contre les attaques de pathogénes et d’herbivores car ils deviennent incapables de

produire des composés carbonés secondaires de défense (McDowell et al. 2008).

Adams et al. (2009) ont transplanté des arbres matures de Pinus edulis au sein d'un
environnement contrélé afin de les faire croitre a température ambiante pour les uns et a des
températures supérieures a la normale (=4°C) pour les autres. Puis ils ont appligué une
sécheresse identique sur les plants des deux traitements en arrétant lirrigation jusqu’a la
mort de tous les plants. lls ont montré que les arbres s’étant développés sous les

températures élevées présentaient de plus grandes pertes de carbone par respiration et que
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leur mort survenait plus tét que les arbres ayant cr(i sous des températures ambiantes. lls
ont donc conclu que I'hypothése de I'épuisement des ressources carbonées corroborait leurs
résultats. Toutefois, la diminution des réserves de carbone mobile de la plante n’a jamais été
mesurée dans cette étude. Or, les arbres matures stockeraient assez de carbone mobile
pour compenser les pertes de carbone par respiration de maintenance nécessaire a la survie
des tissus (Sala 2009). De plus, la diminution de la disponibilité en eau serait associée a
'accumulation plutét qu’a la diminution du stockage de carbone mobile (Korner 2003, Sala
2009) montrent que le pool de carbohydrates reste positif (apport en carbone supérieur a la

demande) lors de périodes ou la croissance est réduite voire nulle.

Les cycles de 'eau et du carbone étant couplés, la mortalité induite par la sécheresse
serait plus vraisemblablement causée par un ou plusieurs dysfonctionnements au sein de
ces cycles comme le dysfonctionnement hydraulique, 'épuisement en ressources carbonées
mais d’autres hypothéses peuvent étre soulevées comme un probléme lors de la
mobilisation du carbone au sein de 'arbre (Figure I-19) (pour plus de détails voir Wang et al.
2012).
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Figure I-18 Diagramme conceptuel de la mortalité des arbres induite par les sécheresses, basé sur de
multiples mécanismes non exclusifs: (1) dysfonctionnement hydraulique, (2) I'épuisement des
ressources carbonées, (3) I'échec de la mobilisation du carbone et (4) les interactions eau-carbone.
Les fleches rouges et bleues représentent les cycles du carbone et de I'eau au sein des écosystémes
forestiers ; les fleches noires représentent la mort de I'arbre causée par deux ou trois mécanismes.
Source : Wang et al. (2012).
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I-3.2.2.3 Les stratégies hydrauliques des espéeces d’arbres face a la sécheresse

Les différentes stratégies hydrauliques rencontrées chez les arbres pourraient étre a
I'origine des différentes causes de mortalité. Bien que les plantes fassent I'expérience d’'un
large gradient de potentiels hydriques foliaires et qu'une large gamme de capacités
différentes existent chez les plantes dans le but de réguler leur perte en eau par
transpiration, deux stratégies hydrauliques sont décrites pour diviser ce continuum en deux
larges catégories (Larcher 1980). Certaines plantes ferment rapidement leurs stomates pour
préserver une valeur relativement constante de potentiel hydrique de leur xyléeme lors de
l'augmentation du stress hydrique (espéces isohydriques, Figure 1-19). Ainsi, nous
observons que l'écart entre le potentiel de base et de midi diminue avec la sécheresse
(Tardieu et Simonneau 1998). D’autres espéces, a l'opposé, montrent une plus faible
régulation stomatique en réponse au déficit de pression de vapeur de I'air et a 'lhumidité du
sol, leur potentiel hydrique de midi décrivant ainsi de plus larges variations (espéces

anisohydriques, Figure 1-19) (Larcher 1980).

Les limites entre ces différentes stratégies restent floues (Franks et al. 2007, Quero
et al. 2011) introduisent une nouvelle notion décrivant la régulation du potentiel hydrique
appelée « isohydrodynamique » et qui est caractérisée par une différence constante entre le
potentiel de base et de midi (Figure 1-19). Pour Q. ilex, par exemple, Limousin et al. (2009)
ont montré qu’il présentait une stratégie intermédiaire entre I'anisohydrie et 'isohydrie de

part sa résistance élevée a la cavitation et sa régulation stomatique rapide.
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Figure 1-19 Représentation schématique des deux formes classiques de régulation du statut hydrique
chez les plantes vasculaires (isohydrie vs. anisohydrie) ainsi qu’'une ftroisitme forme appelée
isohydrodynamaique. Les potentiels hydriques de midi sont représentés par des lignes pleines et sont
liés au méme potentiel hydrique de base (ligne en pointillés). La position relative verticale des
potentiels hydriques de midi les uns par rapport aux autres est arbitraire. Chez les plantes
isohydriques, le potentiel hydrique de midi est relativement constant malgré les fluctuations du
potentiel de base. Chez les plantes anisohydriques, les différences entre les potentiels de base et de
midi sont généralement plus élevées durant les périodes séches. La forme isohydrodynamique se
réfere a une différence relativement constante entre les potentiels de base et de midi le long des
cycles d’humidité. Source : Franks et al. (2007).
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Enfin, ces stratégies hydrauliques peuvent étre vues comme des stratégies de
tolérance (anisohydrie) ou de régulation/évitement (isohydrie). Pour évaluer ces stratégies,
les études se basent sur I'analyse de plusieurs variables permettant d’évaluer les échanges
gazeux entre la plante et l'atmosphére, les propriétés hydrauliques de Il'arbre et les
ajustements morphologiques (Quero et al. 2011). Les espéces peuvent différer dans leur
architecture hydraulique (Bhaskar et Ackerly 2006). Un xyléme résistant & la cavitation
élevée constitue une caractéristique hydraulique permettant aux arbres de tolérer la
sécheresse. En effet, comme évoqué précédemment, un xyleme résistant a la sécheresse
permet a une espéce d’adopter une stratégie de tolérance (anisohydrie). D’autres stratégies
de tolérance, a I'échelle de la plante, existent comme les capacités a résorber 'embolie des
vaisseaux (Cochard et al. 2001), notamment dans les aiguilles (Cochard et al. 2004) ou
encore a rejeter de souche (Lu et al. 2010). Une capacitance hydraulique élevée, des
racines profondes, la capacité d’ajuster sa surface foliaire par rapport a la surface d’aubier
permettent de réguler ou d’éviter la sécheresse. En effet, Meinzer et al. (2003) ont mis en
évidence que les espéces d’'une forét tropicale a saison séche du Panama présentant de
plus forte capacitance hydraulique possédaient des potentiels hydriques de midi moins
négatifs que leurs espéces co-occurrentes présentant de plus faibles valeurs de
capacitances mais des valeurs similaires de potentiels de base. La réduction de la surface
foliaire évite, quant a elle, une diminution trop forte des potentiels hydriques et réduit ainsi le
risque de cavitation (Quero et al. 2011). Une meilleure compréhension de toutes ces
stratégies pourrait permettre de mieux appréhender la probabilité de survie des espéces

d’arbres en vue de modifications de leurs habitats causés par les changements globaux.
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La compréhension et la prévision des réponses des espéces forestiéres face aux
changements globaux constituent non seulement un défi scientifique mais reléve aussi d’'un
probléme sociétal important avec des choix complexes comme la prise de décision d’'assister
ou non la migration des arbres ou encore la gestion de cette migration assistée (Lindner et
al. 2010, Vitt et al. 2010). Les mécanismes impliqués dans ces réponses se déroulent sur
plusieurs niveaux d’organisation biologique (du géne jusqu’a I'espéce, via la cellule, I'individu
et la population), sur plusieurs échelles spatio-temporelles et dépendent donc de nombreux
domaines complémentaires comme la génétique des populations, la dynamique des
populations, I'écologie de la dispersion, 'écophysiologie, la biogéographie, la paléoécologie,
etc. (Gaston 2003, Gaston 2009, Hampe 2011, Nogues-Bravo et Rahbek 2011).

L’originalité de cette thése réside dans I'association de deux approches complémentaires
et inter-disciplinaires, la biogéographie et I'écophysiologie, dans le but de mieux comprendre
les réponses des arbres face aux changements globaux. Cette association articule ce travail

de thése en deux parties autour des objectifs suivants :

1. Les vitesses de déplacement du bioclimat des espéces forestiéres sont importantes
et supérieures aux vitesses de migrations passées aprés la derniére glaciation du
Wurm. De plus, les vitesses de migration prédites étant trés variables d’un
modeéle a 'autre, il est aujourd’hui urgent de les quantifier a partir de données
d’observations de terrain afin de vérifier la pertinence de ces résultats. Pour
cela, nous avons conduit deux études indépendantes en Europe :

i. 'estimation de la migration altitudinale des arbres (Fagus sylvatica,
Quercus petraea, Quercus faginea, Quercus ilex et Quercus suber) sur
une période de dix ans (entre 1986-1996 et 1997-2007) en limite Sud
et au cceur de leur aire de répartition au sein de deux chaines de
montagnes (les Pyrénées espagnoles et le Systéme Ibérique)
(Chapitre 1.1),

. I'estimation de la colonisation du Chéne vert (Quercus ilex) en limite
Nord de son aire de répartition au sein des dunes littorales atlantiques

francaises au cours du XX*™ siécle (Chapitre 1.2).

2. Le stress hydrique et plus particulierement les sécheresses extrémes ont un impact
sur l'aire de répartition des arbres a travers des événements de mortalité massive de
populations, notamment en limite Sud d’aire de répartition. Les mécanismes

induisant la mort par sécheresse chez les Coniféres sont connus alors que
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ceux existant chez les Angiospermes n’ont que trés peu été étudiés. La
connaissance de ces mécanismes ainsi que des stratégies hydrauliqgues des
espéces d’arbres est primordiale dans le but de pouvoir prédire les événements
d’extirpation dus aux sécheresses et leurs impacts sur I’aire de répartition des
espéces d’arbres (Xu et al. 2010, Engelbrecht 2012). C’est pourquoi, nous nous
sommes questionnés sur :

i. l'importance du dysfonctionnement hydraulique dans la mortalité des
espéces ligneuses d’Angiospermes face a un stress hydrique extréme
ainsi que sur la valeur seuil d’embolie native induisant la mort chez les
Angiospermes (Cette valeur seuil est-elle identique a celle des
Coniféres ?) (Chapitre 2.1),

ii. le réle des stratégies hydrauliqgues de deux espéces d’arbres co-
occurrentes (Quercus ilex et Quercus robur) dans leur répartition
locale au sein de la forét littorale d’Hourtin de la cbte aquitaine

atlantique. (Chapitre 2.2)

Pour répondre a ces objectifs, deux approches méthodologiques ont été utilisées. La
premiére s’appuie sur des études d’observations in situ grace a l'analyse de bases de
données historiques de grande taille (inventaires forestiers espagnols et plans
d’aménagement de I'Office Nationale des Foréts) (Chapitres 1.1 et 1.2). Ces études basées
sur des observations de changements biologiques sur le terrain permettent I'acquisition de
données empiriques nécessaires a I'amélioration des modéles et nous donnent également la
possibilit¢ de tester les hypothéses quant aux réponses des espéces d’arbres face aux
changements globaux (Parmesan 2006). L’étude expérimentale en conditions controlées
forme la deuxiéme approche employée dans cette thése a travers I'étude des stratégies
hydriques de cing espéces d’Angiospermes (Populus tremula, Quercus robur, Quercus
petraea, Fagus sylvatica et Quercus ilex) lors d’'une expérimentation de stress hydrique
extréme en serre (Chapitre 2.1). L’étude écophysiologique in situ (Chapitre 2.2) a permis
d’acquérir des données empiriques concernant la stratégie et le fonctionnement des espéces

sur le terrain dans le but de mieux comprendre leur répartition locale.
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Approches biogéographiques des capacités migratoires des arbres

COMMENT EVALUER LES CHANGEMENTS D’AIRE DE REPARTITION

DES ARBRES ?

L’acquisition de données de vitesses de migration réelles est primordiale pour évaluer
la capacité des espéces a retrouver des conditions environnementales favorables en
réponse aux changements globaux et ainsi améliorer la prédiction des modéles de

distribution d’espéces. Mais ou et comment acquérir ces données ?

Les vitesses de déplacements du bioclimat des especes ainsi que les changements
anthropiques ne sont pas uniformes a I'échelle de la planéte (Sala et al. 2000). En effet,
Loarie et al. (2009) ont montré que les vitesses de déplacements des températures a la
surface de la Terre sont variables selon le biome étudié. Par exemple, les températures de
surface des foréts boréales se déplaceront plus rapidement vers le nord (430 m.an™) que
celles des foréts tempérées (350 m.an™) ou encore des foréts méditerranéennes (260
m.an™) (Figure 1-1). De méme, les changements d’'usage des terres sont contrastés a
I'échelle du globe. La couverture forestiere, par exemple, diminue a un rythme alarmant en
zone tropicale suite a la déforestation tandis qu’elle augmente en zone tempérée suite a son
expansion naturelle et a l'existence de projets a grandes échelles de reboisement
(Secrétariat de la Convention sur la diversité biologique 2010). Les espéces d’arbres vont
répondre aux changements de leurs habitats, soit en s’adaptant & ces nouvelles conditions
environnementales, soit en migrant pour retrouver des milieux plus favorables. Les
modifications d’habitats étant trés diverses a la surface du globe, il est nécessaire d’acquérir
des données empiriques de vitesses de migration pour un nombre toujours croissant

d’espéces d’arbres localisées dans des milieux trés différents.

Concrétement, un changement d’aire de répartition implique une modification de la
distribution spatiale de présence des individus de I'espéce étudiée entre un temps ty et t;. Il
parait ainsi évident d’étudier les changements d’aire de répartition sur un plan latitudinal.
Cependant, la localisation d’'un individu d’'une espéce n’est pas seulement définie par sa
latitude et sa longitude mais aussi par son altitude. Les montagnes constituent des flots
possédant des caractéristigues environnementales adaptées a la survie et au
développement de certaines especes, alors que les plaines aux mémes latitudes sont
défavorables a leur développement. Les montagnes forment ainsi des hotspots de
biodiversité renfermant de nombreuses espéces endémiques qui ne peuvent que migrer vers
de plus hautes altitudes (si elles existent) pour suivre le déplacement de leur bioclimat. Les

écosystéemes montagnards sont donc particulierement menacés par les changements
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globaux (Nogués-Bravo et al. 2007, Loarie et al. 2009). Les gradients altitudinaux
correspondent a un fort gradient de température sur une courte distance comparés aux
gradients latitudinaux et sont ainsi adaptés pour analyser les réponses des arbres au

réchauffement climatique (Beckage et al. 2008).

1. Tropical and subtropical coniferows forests, 0.08 B. Tropical and subtropical dry broadleaf

forests, 0.42
2. Temperate coniferows forests, 0.11 %. Boreal foreststaiga, 0.43
3. Montane grasslands and shrublands, 0.11 10. Temperate grasslands, savannas and

shirublands, 0.59 >

{

4. Mediterranean forests, woodlands and scrub, 026 11. Tropical and subtropical gresslands, savannas,
shrubdands, 0.67

}

5. Tundra, 0.29 12. Desarts and xernc shrublands, 0.71

A

}

6. Tropical and subtropical moist broadleaf 13. Mangroves, 0.95
forests, 0.33

}

7. Temperate broadleaf and mixed forests, 0,35 14. Flooded grasslands and savannas, 1.26
0001 o1 01 1 10 0001 001 01 1 10
Speed (km yr') Speed (km yr)

Figure 1-1 Vitesses de déplacements des températures de surface de la Terre selon le biome étudié :
carte des biomes et histogrammes associés des vitesses de changements de températures au sein de
chaque biome. Les histogrammes sont ordonnés par ordre croissant d’'augmentation de vélocité selon
leur moyenne géométrique. Source : Loarie et al. (2009).
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D’autre part, I'étude d'une aire de répartition compléte d’une espéce sur le plan
latitudinal requiert généralement une coopération entre plusieurs équipe et pays et demande
une logistique trés lourde pour mener des analyses a terme sur de telles échelles d’étude
(Jump et al. 2009). Cependant les déplacements altitudinaux peuvent étre étudiés au regard
de la position latitudinale de la montagne au sein de I'aire de répartition globale de I'espéce.
De plus, sachant qu’une augmentation de 1°C correspond a 167 m en altitude et a 145 km
en latitude (Figure 1-2), il est aussi possible d’approximer des vitesses de migrations
latitudinales grace a des vitesses altitudinales (Jump et al. 2009). Connaitre les
déplacements altitudinaux des espéces d’arbres permet donc d’analyser de fagon générale

leurs capacités de migration en réponse a des changements de température.
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Figure 1-2 Comparaison entre la distance de migration des arbres en régions montagneuses et de
plaine en réponse a une augmentation de 1°C basée sur le modeéle de similarité des températures
entre latitude et altitude. Source : Jump et al. (2009).

Une aire de répartition peut étre définie entre autres par ses limites (Murphy et al.
2010, Zhu et al. 2012). Le déplacement de I'aire causé par la présence d’individus nouveaux
ou d’événements de mortalité a ces limites est la preuve directe d’'un changement d’'aire de
répartition. C’est pourquoi, il est primordial d’étudier les déplacements des marges chaudes
et/ou froides d’'une espéce pour observer un changement d’'aire de répartition. De plus, la
comparaison des vitesses et des directions de migration aux deux types de marge permet de
déterminer la réponse globale de l'aire de répartition face aux changements globaux :
stabilité, expansion, contraction ou glissement de l'aire globale (Tableau 1-1, Figure 1-3)
(Maggini et al. 2011, Zhu et al. 2012).
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Tableau 1-1 Classification des changements d'une aire de répartition d’une espece située au sein de
I’'hémisphére Nord en fonction des réponses aux changements climatiques de ses limites Nord (marge
froide) et Sud (marge chaude) : 0 : stabilité, + : expansion et - : rétractation.

Réponse globale de I'aire de Réponse de la limite Nord Réponse de la limite Sud
répartition

Stabilité 0 0
Expansion + +
+ 0

0 +

Rétractation - -
- 0

0 -

Glissement + -
- +

D’autre part, I'étude de I'abondance (ou la probabilité de présence) d’une espéce le
long d’'un gradient altitudinal ou latitudinal entre un temps t, et t; permet non seulement
d'observer les déplacements des marges mais aussi des déplacements de la position
altitudinale ou latitudinale optimale (i.e. pour laquelle la probabilité de présence est
maximale), des événements de colonisation de l'espéce vers de nouveaux habitats
considerés comme plus favorables ou des événements d’extirpation aux endroits devenus
inhospitaliers (Murphy et al. 2010). Ces changements d’abondance peuvent étre quantifiés
par 'analyse des modifications de la forme de la distribution de I'espéce comme illustré sur
la Figure 1-3. Les patrons a, e et f montrent une augmentation de I'abondance -plus ou
moins élevée selon les patrons- entre t, (ligne pleine) et t; (ligne pointillée) au niveau du bord
d’'attaque, signature d’événements de colonisation a des altitudes ou latitudes élevées. Les
patrons b et f présentent, quant a eux, une diminution de I'abondance entre t, et t; qui
indiquent I'occurrence d’événements d’extirpation au bord de fuite. Ces patrons (a, b, d, e et
f) peuvent étre considérés comme des stades intermédiaires aboutissant au stade final de
glissement de la distribution de I'espéce (patron g). Les patrons a et b marquent le début du
processus alors que les patrons e et f représentent des étapes plus avancées avec des
changements d’abondance aux deux limites et un glissement de la position optimale de
présence. Cette position optimale peut également se déplacer sans que I'on observe pour
autant de changements aux limites (patron d). Il est possible également que le stade final ne
soit pas le glissement mais une expansion du bord d’attaque et du bord de fuite (patron ¢) ou
encore une rétractation des deux limites (cas non représenté sur la figure). Il est important

de noter également que ces patrons se combinent généralement avec le patron h
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représentant un changement d’abondance de I'espéce sur I'ensemble du gradient et plus
particulierement au niveau de la position optimale de présence (Figure 1-3) (Maggini et al.
2011). Par souci de clarté, ces différents patrons ont été représentés a 'aide de distributions
majoritairement symétriqgues, mais les mémes patrons existent pour des distributions
dissymétriques. Ces dynamiques sont actuellement étudiées et interprétées comme la
signature d’une migration (Kelly et Goulden 2008, Lenoir et al. 2008, Parolo et Rossi 2008,
Lenoir et al. 2009, Woodall et al. 2009, Crimmins et al. 2011).

a Expansion du bord d’attaque \

b Rétractation du bord de fuite ¥

c Expansion de la distribution

d Déplacement de 'optimum

e Expansion

f Rétractation

g Glissement

h Changement d’abondance

Figure 1-3 Différents patrons possibles de déplacements de la distribution d’'une espéce le long d’un
gradient. Les lignes pleines et celles en pointillés représentent la distribution initiale de I'espéce a un
temps t, et celle établie a un temps t; respectivement. Dans le cas d’'un gradient altitudinal, les bords
d’attaque et de fuite correspondent respectivement a la limite altitudinale supérieure ou inférieure.
Source : Maggini et al. (2011).
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Déplacements altitudinaux de la distribution des arbres

Ce chapitre fait I'objet d’'un article scientifique, publié dans Journal of Vegetation
Science en 2013 (doi : 10.1111/jvs.12079). La réalisation de ce travail a également demandé
un développement statistique exposé dans larticle scientifique intitulé « Intervalles de
confiance pour une fonction implicite des parameétres d'un modele : application au calcul de
l'altitude optimale de présence d'especes végétales dans une chaine montagneuse »

(Annexe 1).

Les objectifs de cette étude consistaient a examiner les déplacements altitudinaux de
la distribution des arbres sur une décennie pour quantifier les capacités migratoires des
arbres. Nous avons analysé des données de présence/absence issues de deux relevés
successifs de I'lnventaire Forestier Espagnol pour cing espéces de Fagaceae (deux espéces
tempérées : Fagus sylvatica et Quercus petreae, une subméditerranéenne : Quercus faginea
et deux méditerranéennes : Quercus suber et Quercus ilex) au sein de deux chaines de
montagnes (les Pyrénées et le Systeme Ibérique).

La moitié des distributions altitudinales ajustées étaient asymétriques et ont requis
l'utilisation d’un modéle asymétrique pour estimer sans biais laltitude optimale et les
changements de probabilité de présence le long d’'un gradient altitudinal. Pour chaque
espéce et chaine de montagne, les déplacements de distribution ont été définis comme la
réalisation d’'une différence significative d’altitude optimale ou de différences dans la
probabilité de présence entre les deux relevés montrant I'occurrence d’événements de
colonisation ou d’extirpation. Selon les espéces et les chaines de montagne, les
déplacements d’altitude optimale étaient compris entre -34 et +181 m. La distribution
altitudinale des espéces méditerranéennes situées au cceur de leur aire de répartition n’a
présenté aucun signe de changement. Pour les espéces tempérées et subméditerranéenne,
les patrons ont montré I'existence de changements de distribution sur une période de 10
ans. La remontée la plus élevée, bien que non significative, de l'altitude optimale a été
observée pour Q. petraea dans le Systéme Ibérique et son patron de distribution a mis en
évidence des événements de colonisation aux hautes altitudes. Pour Q. faginea dans les
Pyrénées, nous avons trouvé le deuxieme déplacement le plus élevé de l'altitude optimale
qui était ici statistiquement significatif ; il était associé a des larges évenements d’extirpation
aux faibles altitudes. Aucun déplacement altitudinal n’a été observé pour F. sylvatica.

Ce travail a mis en évidence le fait que les changements de distribution altitudinale
peuvent avoir lieu sur une période de dix ans pour des espéces localisées en limite Sud
d’aire de répartition comme les chénes tempérés et subméditerranéen tandis qu’aucun

mouvement n'a été détecté pour les chénes méditerranéens localisés au cceur de leur aire.
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Les résultats ont été discutés dans I'optique de dresser des hypothéses quant a I'impact du

changement climatique sur la migration potentielle de ces espéces.
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INFERRING SHIFTS IN TREE SPECIES DISTRIBUTION
USING ASYMMETRIC DISTRIBUTION CURVES: A CASE

STUDY IN THE IBERIAN MOUNTAINS

MORGANE URLI, SYLVAIN DELZON, AUDREY EYERMANN, VINCENT COUALLIER,
RAUL GARCIA-VALDES, MIGUEL ANGEL ZAVALA & ANNABEL J. PORTE

ABSTRACT

Questions: The objectives of this study were to examine altitudinal shifts in tree species

distributions over one decade to quantify the potential for tree migration.
Location: Spain

Material and methods: We analysed presence-absence data using two successive surveys
of the Spanish Forest Inventory in five Fagaceae tree species (two temperate: Fagus
sylvatica and Quercus petraea, one sub-Mediterranean: Q. faginea and two Mediterranean:
Q. suber and Q. ilex) in two mountain ranges (the Pyrenees and the Iberian system). Half of
the fitted altitudinal distributions were skewed and required use of an asymmetric model for
unbiased estimates of optimum altitude and changes in the probability of presence along the
altitudinal gradient. For each species and mountain range, shifts were considered to have
occurred when the difference in optimum altitude was significant or when differences in
probability of occurrence between the two surveys demonstrated the occurrence of

colonization or extirpation events.

Results: Overall, depending on species and mountain range, shifts in optimum altitude
ranged between -34 m and + 181 m. The altitudinal distribution of the Mediterranean species
at the core of their latitudinal distribution range presented no sign of change. For the
temperate and sub-Mediterranean Fagaceae species, the patterns demonstrated the
existence of distribution changes over a 10-yr period. The largest, although not statistically
significant, upward shift in optimum altitude was observed for Q. petraea in the Iberian
system. More interestingly, its distribution indicated colonization events at higher altitudes.
For Q. faginea in the Pyrenees, the shift in optimum altitude was the second largest and
statistically significant, and was associated with large extirpation events at the lower

altitudes. No evidence of shifts was observed for F. sylvatica.
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Conclusion: This work demonstrates that changes in altitudinal distribution could occur over
a 10-yr time period for tree species located at the southern limit of their distribution, such as
some temperate and sub-Mediterranean oaks, whereas no movement were detected for

Mediterranean oaks in the core of their distribution area.

Keywords: Altitudinal distribution; Fagus; Forest; Model; Optimum; Quercus

INTRODUCTION

Rapid anthropogenic global changes, such as climate change, land-use change,
nitrogen deposition and invasive species introduction, interfere with many natural
ecosystems. A critical issue is to understand how these global changes will impact
biodiversity (e.g. Thomas et al. 2004), productivity (Hughes 2000) and species distribution
(Bakkenes et al. 2002; Thuiller et al. 2005; Walther et al. 2005). Recent phylogeographic and
genetic studies have described examples of tree migration during Quaternary climate
changes. For instance, pollen data analysis revealed that spruce (Picea spp.) shifted
northwards in the eastern part of the USA as the climate warmed at the end of the last glacial
period (Davis & Shaw 2001). Petit et al. (2005) analysed the variability of haplotype data in
Holm oak (Quercus ilex) populations to make inferences about the existence of several
migration routes from east to west and then towards northern latitudes around the
Mediterranean Basin during the Holocene. However, the current temperature increase is
occurring so rapidly that tree species might not be able to track these changes; for instance,
Murphy et al. (2010) studied the whole latitudinal abundance distributions of 102 North
American trees and showed that 31% of the species presented a distribution skewed towards
the southern latitudes of their geographic range, suggesting difficulty in colonizing northern
areas and in tracking climate change.

Still, because field monitoring and observations are not feasible at the spatial scale of
species distributions and at the time scale of tree migrations, little data exist on tree species
migrations. More generally, studies have focused on one of the boundaries rather than the
whole species distribution. Many studies showed events of colonization at the altitudinal tree
line of the species (Magee & Antos 1992; Meshinev et al. 2000; Danby & Hik 2007; Shiyatov
et al. 2007; Devi et al. 2008) or at the northern limits of woody species distributions (Lescop-
Sinclair & Payette 1995; Sturm et al. 2001; Johnstone & Chapin 2003; Walther et al. 2005).
Re-analysis of surveys carried out during the last century is now increasingly used to assess

species movements along altitudinal gradients (Kelly & Goulden 2008; Lenoir et al. 2008;
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Parolo & Rossi 2008; Feeley et al. 2011). To our knowledge, few studies using the same
datasets (USDA Forest Service’'s Forest Inventory and Analysis data) have presented
analyses over a whole tree species’ range (Woodall et al. 2009, 2010; Zhu et al. 2012).
Recently, national forest inventories, such as the Spanish inventory, have finally completed
successive inventories on the same sites, providing access to data that allow analysis of

species range dynamics.

The altitudinal pattern of abundance of shrubs and trees of California’s mountains
showed an increase in mean altitude over a 30-yr period, related to a decrease in plant cover
at lower altitudes and an increase at higher altitudes (Kelly & Goulden 2008). In six
mountains of Western Europe, 118 out of 171 forest species shifted upward between 1905-
1985 and 1986-2005 (Lenoir et al. 2008), but among woody species only 11 out of 56
presented a shift. Conclusions regarding latitudinal shifts in tree species distribution in the
USA are not as straightforward to interpret: by comparing the mean seedling latitude to the
mean biomass (tree) latitude, Woodall et al. (2009, 2010) interpreted the differences as a
signature of northward tree migration, while comparing latitudes of seedlings and trees and
focusing on the northern and southern boundaries of 92 species, Zhu et al. (2012) found no
evidence for climate-driven migration. Although these studies demonstrated the reality of tree
migrations in response to current global change, they also highlighted that the type and
magnitude of the response varied from one species to another. Thus empirical studies on
tree species shifts are all the more necessary to increase our knowledge regarding tree

species movements in response to global changes.

Furthermore, quantitative information on speed of tree migration rates is still lacking.
Climatic envelope models indicated that the suitable climatic niche of the main terrestrial
vegetation types would change between several hundred and several thousand meters per
year in response to climate change (Malcolm et al. 2002; Kaplan & New 2006; Iverson et al.
2008). Rates inferred from fossil pollen records ranged between 100 and 500 m-yr™ during
the Holocene (Clark et al. 1998; Aitken et al. 2008). In contrast, cpDNA-based studies have
reported migration rates <100 m-yr* for the same period (McLachlan & Clark 2004; Aitken et
al. 2008). Very few studies provide estimates of current tree migration rates. Over an
important latitudinal gradient, Woodall et al. (2009) presented migration speeds up to 1000
m-yr™. Studies on altitudinal tree distributions reported much lower rates, with upward shifts
of 20-35 m-decade™ (Kelly & Goulden 2008; Lenoir et al. 2008; Feeley et al. 2011). Thus,
actual tree migration rates seem too slow to successfully track the rates of change of the

suitable habitats under current and future climate change.
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The aim of our study was to analyse altitudinal tree species distributions in Spain
(Pyrenees and Iberian system mountains) to detect evidence of rapid shifts over a single
decade using repeated surveys of the Spanish National Forest Inventory. Comparing
Fagaceae species located in the core of their distribution areas to species located at the
southern 