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CONNAISSANCES

DOSSIER

8. CAPACITES DE MIGRATION DES ARBRES FORESTIERS
EN MONTAGNE - LA DISPERSION DU POLLEN ET DES GRAINES
DE SAPIN, DE HETRE ET DE CEDRE

SUR LE MONT VENTOUX

graines et plus généralement des modalités selon lesquelles les

individus se reproduisent (le régime de reproduction®) revét un
intérét particulier dans le contexte actuel des changements climatiques
et globaux. D'une part, la dispersion des graines est une étape clé
du processus de migration qui permet aux populations de suivre le
déplacement dans I'espace de leur optimum bioclimatique, sans avoir a
s'adapter. Par ailleurs, le régime de reproduction au sens large joue
sur les niveaux de dérive génétique™ et de consanguinité* entre
descendants et, par le biais de la dépression de consanguinité®, sur les
capacités de régénération naturelle des foréts. En outre, la dispersion du
pollen a aussi des impacts démographiques quand la limitation pollinique
réduit le nombre de graines produites. Enfin, en permettant le transfert
de génes entre populations, la dispersion du pollen et des graines
alimente la diversité génétique disponible pour la sélection a I'intérieur
des populations ; en interaction avec la sélection, la dispersion détermine
ainsi la capacité des populations a s'adapter sur place aux conditions
locales de la station (Chapitre 9).

I_’étude de la capacité des arbres a disperser leur pollen et leurs

Nos travaux ont permis d’estimer les capacités de dispersion et le
régime de reproduction du hétre commun, du sapin pectiné et du cédre
de I'Atlas, et d’en caractériser les conséquences sur la dynamique des
peuplements du mont Ventoux.

Le pollen est dispersé en moyenne sur quelques
dizaines de métres chez le hétre et le sapin

La dispersion du pollen et le régime de reproduction ont été estimés par
des analyses de paternité a I'aide de marqueurs moléculaires, une approche
similaire a celle des empreintes ADN utilisée chez I'homme par la police
scientifique. Ces estimations se sont appuyées sur plusieurs placettes de
hétre et de sapin sur le versant Nord du mont Ventoux (Bontemps 2012,
Gatizére 2014 et Restoux 2009). Le pollen est dispersé a une distance
moyenne de 45 m chez le hétre et de 32 m chez le sapin, ce qui
est faible en comparaison avec d'autres espéces anémophiles (dont le
pollen est dispersé par le vent). Néanmoins, il ne faut pas négliger les
événements rares de dispersion du pollen a longue distance. Enfin, les
capacités de dispersion du pollen varient peu entre placettes, que ce
soit pour le hétre ou le sapin.
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La proportion de descendants issus
d’autofécondation* varie entre espéces
et individus

Dans des lots de graines récoltés sur des arbres-meres de différentes
placettes, la proportion de graines autofécondées* est faible chez le
hétre (6.6 % en moyenne), intermédiaire chez le cedre (9.5 % en moyenne)
et plus élevée chez le sapin (20 % en moyenne). Cette proportion varie
en outre fortement entre arbres-meres : entre 0 % et 71 % chez le hétre,
entre 0 et 48 % chez le cedre, et entre 5 % a 73 % chez le sapin. Notez
que pour le cédre, ce sont des placettes du massif du Lubéron qui ont
été étudiées. Des études pluriannuelles chez le sapin montrent que la
proportion de graines autofécondées varie aussi selon les années pour
un méme arbre-mere. Cette variabilité entre individus et entre années
des taux d’autofécondation s’explique par les variations locales de la
densité des arbres voisins et/ou de leur production de pollen.

Dans le cas du sapin, nous avons pu montrer que les graines issues des
arbres-meres les plus autofécondés ont des capacités de germination
globalement réduites, du fait de la dépression de consanguinité*.
Cependant, cette dépression de consanguinité n’a pas seulement des
effets négatifs : la purge du fardeau génétique™ ainsi effectuée
permettrait aux populations les moins denses d'avoir une meilleure survie
au stade semis. Chez le cedre, la capacité de germination des graines
auto- ou allo-fécondées™ est globalement élevée, mais au sein d'une
méme famille, les semis issus de graines autofécondées montrent une
réduction en hauteur (8 %) et en diamétre (6 %) par rapport a ceux
des graines allofécondées, ce qui traduit I'existence d'une dépression de
consanguinité faible mais significative. En outre, comme les performances
de croissance varient aussi entre familles, les semis autofécondés issus
de « bonnes familles » peuvent avoir de meilleures performances que
les semis allofécondés issus de « mauvaise familles ». Finalement,
méme dans une parcelle trés en avant sur le front de colonisation, ou
on pourrait attendre une forte auto-fécondation, on ne trouve que 6%
d'arbres issus d’autofécondation parmi les jeunes adultes.
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de hétre et variation du régime de
reproduction entre populations le
long du gradient Nord

(A) Dans trois populations le long du
gradient Nord (N1, N2, N4), tous les
hétres adultes (N1 : 137 ;N2 :170
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C : migration (m) et dautofécondation
(s), la distance moyenne de dispersion
du pollen (5P), et le nombre de péres

Population il i A efficaces (Ney). Entre arbres, s varie
Distance moyenne de dispersion (5P) 39[31;60] 63 [37 ;294] 35[22;232] entre 0 % et 48 %, m varie de 12 %
Taux de migration moyen (m) 0.43 0.53 0.64 a6 %et /.VE" de 2 a 364 individus.
La population N4 montre un plus fort
Taux d'autofécondation moyen (s) 0.03 0.06 0.02 taux de migration, un plus faible taux
Nombre moyen de péres efficaces (Nep) 123 15.1 29.2 d'autofécondation et un nombre de

péres efficaces plus élevé que les deux
populations N1 et N2.

Des flux de pollen préférentiels des basses
vers les hautes altitudes chez le hétre

Les analyses de paternité révelent aussi qu'une proportion généralement
élevée du pollen fécondant les arbres-méres d'une placette donnée est
issue de péres extérieurs a la placette ; on parle de migration pollinique.
La comparaison des taux de migration pollinique entre populations de
hétre met en évidence un effet majeur de la phénologie reproductive (la
date de floraison, pollinisation....) sur I'intensité et la direction des flux de
pollen le long du gradient altitudinal étudié (voir Fig. 8.1). La population
de haute altitude présente un taux de migration plus fort (64 % dans la
population N4) que les populations de basses altitudes (43 % dans la
population N1, 53 % dans la population N2). Ces variations s"expliquent
par la combinaison de deux phénomenes. D"abord, les populations de
basse altitude fleurissent plus tot que celles de haute altitude. Ensuite,
chez le hétre, les fleurs femelles sont réceptives en moyenne 5 jours avant
I'émission de pollen par les anthéres (un phénoméne appelé protogynie).
La protogynie induit un flux de genes directionnel des populations de
basses altitudes vers celles de haute altitude, et pourrait ainsi faciliter la
réponse adaptative en injectant a haute altitude des génes pré-adaptés
a des températures plus chaudes.

© Hendrik Davi, INRA
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Les graines sont dispersées surtout a courte
distance

La distance de dispersion des graines a été caractérisée par trois approches
différentes selon les espéces :

1.le comptage des graines dispersées et des semis établis (sapin et
hétre, Sagnard 2001 et Amm 2011),

2. des analyses de parenté sur des semis établis avec des marqueurs
génétiques (hétre et sapin, Bontemps 2012 et Amm 2011),

3. le couplage d'analyses de parentés avec des modeles de dispersion
spatio-temporelle (cedre).

Chez le sapin et le hétre, la dispersion des graines apparait trés limitée.
Avec I'approche par comptage la distance médiane de dispersion des
graines varie entre 13,2 et 19,2 m pour le sapin selon I'année et elle est
de 6,49 m pour le hétre. En outre, une étude plus détaillée sur le sapin
montre que la mortalité au cours du recrutement élimine préférentiellement
les semis issus de graines dispersées a courte distance, augmentant
ainsi la distance entre un arbre-mere et ses descendants au cours du
recrutement. L'approche par analyses de parenté confirme la dispersion
limitée des graines chez le sapin (distance moyenne entre 20 et 30 m
selon les sites) et chez le hétre (distance moyenne entre 15 et 18 m selon
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Figure 8.2. Histoire récente des populations de hétre du mont Ventoux

les sites). Comme pour le pollen, les événements rares de dispersion a
longue distance ne peuvent cependant pas étre négligés.

Chez le cédre, a contrario, les résultats actuels pointent une distance
moyenne dispersion des graines plus importante (plutot de 'ordre de 200
m), retrouvée a la fois a I'échelle de toute la zone de colonisation sur le
Ventoux et a I'intérieur de parcelles du Luberon et du Ventoux. Une forte
anisotropie de la dispersion est également constatée. Ces caractéristiques
pourraient étre expliquées par la dynamique de colonisation en milieu
semi-ouvert qui a conduit aux peuplements actuels.

Les capacités de migration varient entre espéeces

Autochtone sur le Ventoux, le hétre a vu sa surface grandement réduite
sous |'effet des activités humaines, avec une réduction maximale de sa
distribution aux alentours de 1860. Nous avons estimé rétrospectivement
les variations d'effectifs et les vitesses de migration du hétre au cours des
siecles derniers en combinant des approches historiques (archives ONF) et
génétiques (Fig. 8.2, Lander et al., 2011). En 150 ans, la hétraie a connu
une expansion en surface de 65 %, a un rythme annuel de 27-38 m/an.
Une partie de I'expansion de la hétraie est liée aux plantations effectuées
dans le cadre de la restauration des terrains de montagne (RTM), qui
ont été faites pour le hétre a partir de ressources locales. Néanmoins,
nos analyses génétiques suggérent que certains peuplements sont issus

2 km

Le mont Ventoux est situé au sud de I'aire de distribution du hétre. Un réseau de 71 placettes (~2300 arbres) a été installé sur les faces Nord (bleu) et Sud
(rouge). L'étude des archives forestiéres depuis 1838 a permis d'identifier : les zones refiques ot fe hétre a toujours été présent (depuis 1845 ou plus) ; des
zones d'expansion récentes au Sud et a I'Est; des zones (non figurées) ot le hétre a disparu (a I'Ouest). L'analyse de ces données montre qu'en 150 ans, la
hétraie a connu une expansion en surface de 65 %, a un rythme annuel de 27-38 m/an.

ONF - RenDez-Vous techniques ﬂ N° 63-64 - 2020
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de la colonisation naturelle par le hétre de nouveaux sites le long des
voies d’expansion au Sud et a I'Est. Le rythme de I'expansion est par
ailleurs compatible avec la distance moyenne de dispersion des graines
estimée dans les populations actuelles (~20 m). Ainsi, en montagne,
si les températures continuent a se déplacer au rythme actuel de 10
m/an (soit environ 4 m en altitude pour une pente de 25°), le hétre
pourrait coloniser d'autres habitats devenus favorables. Par ailleurs, les
variations d'effectifs (que ce soit durant la derniére glaciation ou lors
des déboisements récents) n'ont pas réduit sensiblement la diversité
génétique des hétres du Ventoux.

Le cedre de I'Atlas a été introduit sur le versant sud du mont Ventoux
en 1860 dans le cadre de programmes de reboisement, transférés
d'Algérie et du Maroc. L'espéce, bien adaptée a ce nouvel environnement,
s'est rapidement propagée au sein des taillis de chénes. L'utilisation
conjointe de trois photos aériennes (1973, 1996 et 2009), de mesures
et comptages in situ, et d'approches génétiques nous a permis de
documenter précisément cette dynamique de colonisation sur 50 ans.
L"expansion du cedre s'est principalement déroulée du nord-ouest vers
le sud-est, selon la direction des principaux vents d'hiver dans la région.
Mais cette direction d’expansion correspond aussi a un déplacement
vers des altitudes plus basses, ce qui pourrait augmenter a terme la
vulnérabilité des peuplements.
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1 I
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Figure 8.3. Prédiction de I'étendue altitudinale du sapin en réponse au
changement climatique en 2100 (tiré de Amm 2011)

Ces prédictions sont basées sur une modéle de simulation individu-centré
qui tient compte des capacités de production et dispersion des graines, ainsi
que de l'effet de la température sur la capacité de recrutement des semis.
Quatre scénarios climatiques ont été étudiés (+0°C ; +2°C ; +3.5°C et
+6°C), et pour chacun, deux modéles de mortalité ont été considérés : un
modele optimiste (en noir), ou seule fa mortalité réguliére par compétition
et recrutement est prise en compte, et un modéle plus réaliste (mortalité
massive, en rouge) ol I'augmentation des températures joue en plus sur les
réserves carbonées disponibles pour chaque individu.

Sur chacun des quatre panneaus, la longueur de /a barre (noir ou rouge)
donne I'étendue altitudinale du sapin, et la fleche bleue montre la remontée
en altitude.

Nos résultats montrent aussi I'absence de différenciation génétique le
long du front de colonisation, suggérant que la longue phase juvénile
du cedre maximise le brassage génétique au cours de la colonisation,
et limite la dérive génétique.

Enfin, nous avons paramétré sur la plateforme Capsis un modéle
spécifiquement dédié a la simulation de I'étendue altitudinale de la
distribution du sapin sur le Ventoux sous I'effet de la migration et sous
différents scénarios d’augmentation des températures. Ce modele montre
que le sapin migre a une vitesse de I'ordre de 1 m /an (en distance réelle
sur une pente de 25°) pour une augmentation de 2 °C, de 3,5 °C ou
de 6 °C, alors que le climat se déplacerait a une vitesse de |'ordre de
10 m /an pour une augmentation de la température de 3,5 °C et de 20
m /an pour une augmentation de 6 °C. La vitesse de colonisation étant
plus faible que la vitesse d’extinction, I'étendue altitudinale du sapin se
réduit de 30 % si la température augmente de 2 °C et de 40 % pour
3,5 °C; le sapin disparait pour une augmentation de 6 °C (Fig. 8.3).

Nos résultats corroborent donc I'idée de plus en plus répandue dans la
communauté scientifique que seule une faible minorité d'especes ont des
vitesses de migration suffisantes pour suivre la rapidité du déplacement
de leur aire bioclimatique.

Messages pour les gestionnaires

e |a gestion doit conserver quand c’est possible (notamment, hors
contexte de danger) certains peuplements de hétre aux altitudes
les plus basses (900 m en versant Nord) jusqu’a la mort naturelle
des individus, pour favoriser les flux de génes du bas vers le haut du
massif. Les peuplements/individus les plus dépérissants doivent étre
récoltés en priorité.

e Pour pallier la mortalité attendue du sapin et aussi du hétre a basse
altitude, la gestion peut favoriser leur remontée en altitude dans les
habitats forestiers existants (les peuplements de pin a crochet). Il s'agit
de favoriser la régénération de ces différentes espéces en jouant sur la
taille des trouées, et de suivre le devenir de la régénération naturelle.

e || est probable que les corteges faunistiques et floristiques associés
a ces especes bénéficieraient aussi d'une remontée en altitude. En
I'état actuel des réglementations, les mesures de remontée en altitude,
favorable a certaines espéces, peuvent finir par se heurter a d'autres
mesures de conservation, par exemple celle du pierrier sommital du
Ventoux (habitat protégé au titre de Natura 2000).

e Pour le cédre qui, sur le versant sud du Ventoux, migre spontanément
vers le sud-est et les basses altitudes a cause du vent, des mesures
de plantation ou d'installation d'ilots fondateurs (au sens littéral de
la migration assistée) en altitude pourraient étre envisagées pour
profiter du potentiel de cette espece sur un étage bioclimatique qui
ui sera plus favorable sur le long terme.

ONF - RenDez-Vous techniques N° 63-64 - 2020
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*Définitions

Le régime de reproduction décrit les modalités selon lesquelles les
individus se reproduisent au sein d'une espéce ou une population donnée.
Dans son sens le plus large chez les plantes, cela inclut notamment le
sex-ratio (les fréquences relatives des différents sexes : males, femelles,
hermaphrodites), la proportion d’autofécondation (pollinisation de
I'ovule d’un individu par son propre pollen) ou d’allofécondation
(pollinisation de I'ovule d’un individu par le pollen d'un autre individu), le
pourcentage de dispersion de pollen a longue distance et les variations
de fécondité entre individus.

La migration des populations inclut différent processus depuis la
formation, la maturation, la dispersion et la germination des graines,
jusqu’a I'établissement des semis, voire leur passage a I'age adulte.

La dérive génétique est la modification de la fréquence des génotypes
au sein d'une population causée par des phénomeénes aléatoires.

La consanguinité est le résultat de la reproduction entre deux individus
apparentés c'est a dire ayant un ou plusieurs ancétres communs. Chez
les especes allogames, la consanguinité a globalement pour effet de
réduire la valeur adaptative des individus/populations concerné(e)s.

La dépression de consanguinité est la différence entre valeur
adaptative d’un individu consanguin et celle d’un individu issu d’un
croisement aléatoire.

Le fardeau génétique désigne I'ensemble des mutations défavorables
au sein d’une population.

Pour en savoir plus...
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9. EVOLUTION ET ADAPTATION
DANS LES POPULATIONS

DE HETRE ET SAPIN

DU MONT VENTOUX

orsque les populations d'une espece occupent un environnement™

spatialement hétérogene (par exemple, le long d'un gradient

d’altitude ou de latitude), les caracteres impliqués dans I'adaptation
peuvent éventuellement évoluer vers des valeurs qui augmentent les
performances de chaque population dans son milieu local. Ce processus,
piloté par la sélection divergente, conduit alors a un patron d’adaptation
locale (voir encadré).

Largement répandus dans les populations de plantes, les patrons
d'adaptation locale témoignent de la capacité des populations a répondre
a la sélection passée. Ce sont les tests de provenances™ qui ont les
premiers mis en évidence I'existence chez les arbres forestiers de patrons
d’adaptation locale a large échelle, par exemple en montrant que dans
un environnement donné, les performances des provenances locales
étaient généralement meilleures que celles de provenances plus éloignées.
Ces tests de provenance ont aussi révélé que la diversité génétique des
caractéres adaptatifs est généralement structurée le long de gradients
environnementaux, comme les gradients de latitude ou de disponibilité
en eau. Ces patrons d’adaptation locale déterminent aussi les trajectoires
évolutives futures des populations. Dans le contexte du changement
climatique, caractériser I'échelle spatiale et la magnitude des patrons
d’adaptation locale est donc crucial pour anticiper et accompagner la
réponse adaptative des populations.

Nous avons abordé ces questions dans le cas de provenances de hétre et
de sapin issues du mont Ventoux et deux autres montagnes provencales
(Issole, Vésubie). L'intérét de ces montagnes est d'offrir une forte variation
des conditions environnementales (température, humidité, risque de gelée
tardive) sur une faible distance géographique. De tels gradients climatiques
peuvent induire des pressions de sélection divergente entre les populations
(provenances) distribuées le long du gradient, et donc connectées par
des flux de geénes. Nous avons comparé des provenances issues de
différentes altitudes en termes de performances* (survie, croissance).
Nous avons également comparé différents caractéres fonctionnels*
morphologiques (comme la surface des feuilles), physiologiques (comme
la teneur en azote) ou phénologiques (comme la date de débourrement).

Les caracteres fonctionnels ou de performance varient généralement de
facon plastique™ avec I'environnement mais une partie de leur variation
peut étre aussi d’origine génétique. Pour séparer les composantes
plastiques et génétiques, on peut mesurer les valeurs de ces caracteres
sur des familles issues de lots de graines récoltés sur des arbres-méres
différents et toutes élevées dans les mémes conditions (dans un méme
jardin commun®). Le niveau de ressemblance entre individus d’une
méme famille par rapport a des individus de familles différentes permet
d’estimer la composante génétique de la variation du caractére (c'est-a-
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dire son I'héritabilité*). Le niveau de variabilité du caractéere exprimée
par une méme famille dans différents environnements donne accés a
la plasticité* du caractére. Enfin, la différence entre provenances des
moyennes d’un caractere donné révele la composante génétique de la
différenciation entre provenances, et suggeére la présence d'adaptation
locale.

Des transplantations réciproques pour tester
I'adaptation locale chez le sapin

Une premiére étude de I'adaptation locale chez le sapin a porté sur
15 provenances issues de trois gradients altitudinaux (Ventou, Issole,
Vésubie) et réparties a des altitudes variant entre de 950 et 1 600 m.
Cette étude de transplantations réciproques™ a consisté a élever 57
descendances maternelles issues de ces 15 provenances dans neuf jardins
communs, installés in situ® sur les mémes gradients et a 3 altitudes
(1000a1600;Fig. 9.1).

Plantation expérimentale pour étudier I'adaptation au changement
d'altitude pour les essences présentes sur le mont Ventoux (Plants
prélevés a une altitude donnée et replacés a une autre).
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