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N fouillis d'herbes seéches

et brisées bordait la route
cimentée, et les pointes des herbes
¢taient lourdes de barbes d'avoine
a accrocher aux poils des chiens,
de lupins a emméler dans les
tanons des chevaux et de graines
de trefle a ancrer a la laine des
moutons ; vie dormante qui

n'attendait qu'a étre dispersée,

disséminée, chaque graine armée d'un appareil de dispersion, fléchettes

tournantes et parachutes pour le vent, petites lances et balles de menues

épines, le tout attendant I'animal ou le vent, le revers d'un pantalon d'homme

ou l'outlet d'une jupe de femme, le tout passif mais équipé pour l'activité,

inerte, mais possesseur d'éléments de mouvement.

John Steinbeck
Les raisins de la colére -1939-

Odilon redon
Les fleurs du mal —1890-
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- Avant propos ---

Ce travail s’inscrit dans le contexte actuel du changement climatique (CC) qui va imposer aux
especes de s’adapter aux nouvelles conditions écologiques et/ou de migrer dans le but de
«suivre » le climat qui leur est favorable. La nouveauté de ce changement climatique est la
rapidité a laquelle il s’opére (de Pordre du siecle) et son origine anthropique. Plusieurs études ont
montré que 'impact du CC se fait déja sentir a ’échelle globale. La revue de Parmesan (2006) sur
les réponses écologiques et évolutives des especes référence de nombreux cas ou les especes ont
déja da modifier leur comportement face au CC. Plusieurs types de réponses sont observés,
certaines especes modifient leur phénologie, d’autres sont capables de s’adapter et finalement le
CC peut induire une modification de laire de répartition des especes, soit par extinction aux

marges les plus chaudes, soit par colonisation aux marges froides de 'aire de répartition.

Dans ma thése, je me suis intéressée aux potentialités de migration du sapin pectiné (Abies
alba Mill.) face au CC. Les arbres ont la particularité d’avoir de longs cycles reproductifs, on fait
donc 'hypothése qu’ils ne pourront s'adapter suffisamment rapidement face au CC en cours et
que la réponse principale des arbres sera la migration. Cette derni¢re intégre tous les processus du
cycle de vie des arbres (fructification, dispersion, recrutement croissance et mortalité). Nous
avons calibré les processus clefs du cycle puis développé un modele de dynamique foresticre
les intégrant afin de répondre a la question : « Est-ce que le sapin, a longs cycles reproductifs,
sera capable de migrer assez vite face au CC ? ». Dans ce mod¢le nous avons mis 'accent sur
les processus de dispersion des graines (a lorigine du mouvement dans l’espace chez les

végétaux) et de recrutement (permettant l'installation du sapin dans de nouveaux sites).

Le site expérimental pour 'étude des potentialités de migration du sapin est le Mont Ventoux.
Ce massif est situé a la limite sud-ouest des Alpes francaises. Il culmine a 1909 m et présente une
grande gamme de conditions climatiques allant d’un climat méditerranéen a basse altitude et sur
sa face sud, a un climat subalpin aux hautes altitudes et sur sa face nord. Le sapin se situe 1a a la
limite sud de son aire de répartition, en France. De plus, le sapin présente une forte dynamique
de recolonisation sur ce site : le Mont Ventoux a été totalement déboisé au début du 18
siecle, puis a été reboisé avec trois essences de pins (Pinus nigra, Pinus sylvestris, Pinus uncinata)
(Guende 1978). Le sapin subsistait sous forme de populations reliques, a partir desquelles I'espece
a recolonisé la face nord du massif (de 950 a 1650 m d’altitude) en méme temps que le hetre

(Fagus sylvatica) qui a subi la méme histoire. En plus de son histoire, le Mont Ventoux est un site



intéressant de part le fort gradient altitudinal qu’il présente, qui, dans notre étude représente un
gradient climatique (que nous n’appréhendons qu’a travers le gradient thermique) (Jump ez /.

2009).

J’ai réalisé ma these dans I'unité de recherche « Ecologie des foréts méditerranéennes » de
PINRA d’Avignon. Cette unité a longtemps travaillé sur la dynamique du sapin sur le Mont
Ventoux. Un des résultats principaux des travaux effectués était que le sapin présentait de faibles
capacités de dispersion (Sagnard ez a/. 2007). Un autre constat plus récent sur la dynamique du
sapin est que celui-ci dépérit dans la partie basse de son aire de distribution actuelle, autour de
1000 m d’altitude (étude du dépérissement est 'objet de la thése de M. Cailleret). Face a ces
constats (recolonisation, faibles capacités de dispersion et dépérissement) la question de la
subsistance du sapin sur le Mont Ventoux se pose, c’est pourquoi il était intéressant de

déterminer les potentialités de migration du sapin face au CC.

Cette these s’articule en 4 chapitres : 1) Introduction sur 'impact du CC sur la répartition des
especes, 2) Calibration de la fonction de dispersion du sapin et du recrutement par des approches
démographiques ; mesure des flux de genes du sapin et calibration de la fonction de dispersion
par des approches génétiques, 4) Démographie des semis et détection de la consanguinité chez le
sapin a une échelle locale, 5) Modélisation de la dynamique des sapiniéres face au CC et

perspectives.
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Chapitre 1INTRODUCTION GENERALE :

EQUILIBRE CLIMAT-ESPECE




Introduction

1. ROLE DU CLIMAT DANS LA REPARTITION DES ESPECES

L’aire de répartition d’'une espéce correspond@okdion du territoire occupée par I'ensemble
des populations de cette espece sur la zone étutliéagit d’'un concept complexe en
écologie souvent lié aux patrons d’abondance dpsces en nombre d’individus (Brown
1984). L'importance du climat dans I'explication ldedistribution des animaux et des plantes
a été reconnue tres tét en écologie (von HumbaldtBonpland 1807, de Candolle 1855). Le
contrdle climatique est en effet un principe cdnti® la biogéographfe Depuis le XXM
siecle, le climat est considéré par de nombrewgmghes comme le premier facteur a
I'échelle globale, ayant une influence sur la distiion des especes (Pearson and Dawson
2003). Ce dernier agit sur la limite de distribatides especes soit par l'intermédiaire de
limitations physiologiques directes telles quedemamages dus au gel (destruction des tissus,
mortalité et incapacité a se reproduire) (Korned &aulsen 2004), soit par limitations

indirectes liées a un stress biotique (par exemaptécheresse en climat méditerranéen).

Le concept de niche a été proposé par Grinnell v lqui considere la niche comme
I'ensemble des conditions du milieu abiotique (témapure, précipitations...) nécessaires a la
survie des individus d'une espéece. Cette visionncppalement basée sur des facteurs
abiotigues a été modifiée par Elton (1927) pourluirec les relations biotiques et les
interactions entre especes. Hutchinson (1957) geple distinguer la niche fondamentale et
de la niche réalisée. La niche fondamentale esrmé@iée par les besoins propres a I'espéece
(donc en termes de conditions environnementalegebe-ci pourrait vivre indéfiniment. La
niche réalisée est restreinte par rapport a laenfomdamentale par des interactions avec
d’autres especes, ou des capacités de dispersidads. Ces définitions montrent que parmi
les facteurs déterminant la distribution des espdeeclimat a longtemps été pressenti comme
un facteur fondamental (Parmesan 2006).

1.1. Changements climatiques passés et répartition des
especes
Un changement climatique (CC) désigne I'ensembdevdeations climatiques en un endroit

donné, au cours du temps, telles qu’un réchauffemenn refroidissement des températures,

# La biogéographie est une branche de I'écologieljeenavec la géographie physique, qui étudie la
répartition spatio-temporelle des étre vivantsest communautés.
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une augmentation ou une diminution de la pluviorébu un changement du régime des

vents.

Le climat a varié tout au long de I'histoire de neoplanéte et les preuves attestant ces
changements sont de plus en plus nombreuses. lag@ments climatiques sont dus a
plusieurs contraintes externes découlant des i@rgte la rotation de la terre sur elle-méme
et autour du soleil (cycles de Milankovitch) et demtraintes internes telles que l'activité
volcanique, ou la teneur en gaz a effet de sems Hatmosphére. Méme si reconstruire le
climat passé est une tache difficile, plusieuresyg’indicateurs (« proxy ») sont disponibles,
tels que les gaz contenus dans les carottes desgissues des glaces accumulées aux péles
ou la nature des pollens trouvés dans les sédimEntcomparant les résultats obtenus a
'aide de plusieurs indicateurs, le climat de langlte a été reconstitué jusqu’a plusieurs
millions d’années. Le climat passé de la planét&téacaractériseé par des alternances de
périodes froides et chaudes. L’échelle de tempsedechangements climatiques passés est de
I'ordre de plusieurs millénaires (Cheddadial. 2005), méme si certaines études relatent des
variations climatiques importantes de I'ordre dedé&cennie (Alleyet al. 2003). Tous ces
changements ont fagconné la répartition des espkeeguaternaire, daté a environ -1.5 Ma, a
été caractérisé par des périodes glaciaires (avefoute progression de la calotte glaciaire) et
interglaciaires (recul de cette calotte). Facesavegiations climatiques, les especes ont connu
des réductions et des expansions de leur aire partitton en fonction des cycles
glaciaires/interglaciaires (Davis and Shaw 2001t Re al. 2002, Taberlet and Cheddadi
2002). Ces phénomenes sont bien documentés etlutro géographique de certaines
especes a été reconstituée, notamment pour dessaibja présents avant le quaternaire
(figure 1-1). Lors des périodes glaciaires leseslse sont réfugiés dans des « zones refuges »
pour ensuite recoloniser le continent. Les étudegogéographiques ont permis d’étudier
plus précisément les routes de colonisation emgesnors des remontées vers le nord (Petit
et al.2002) (figure 1-2).
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Figure 1-1 : Distribution géographique du genre Quercus obtenue a partir de données polliniques, lors de la
derniére glaciation. A : maximum glaciaire (-18000 ans) : Les chénes ont survécu dans quelques refuges
autour du bassin Méditerranéen (points verts) et n’étaient pas présents dans les autres (points rouges). A et
B : recul progressif des glaces et remontée du hétre. C : événement froid et recul du chéne vers le sud. D :
Etendue maximale du chéne en Europe. Extrait de Cheddadi et al. 2005.

Figure 1-2 : Routes de colonisation
des principaux haplotypes d’ADN
chloroplastiques de chéne en
Europe. Extrait de Petit et al.
2002.
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1.2. Changements climatiques actuels, quelle conséquence
sur la répartition des especes ?

Le climat a fortement évolué depuis I'ere indudiigieLa particularité de ce changement
réside en 2 points : son origine est anthropigua eitesse a laquelle il se produit est rapide,
de l'ordre du siecle (IPCC 2007). Il existe troipds de preuves attestant ce réchauffement :
la hausse de la température elle-méme, les effetscette augmentation sur des
caractéristiques physiques de notre environnenmanime la fonte des glaces au niveau des
pbles ou des glaciers en montagne, et enfin lesécprences de ces variations sur les espéces
animales ou végétales (extinction, déplacementragjailLe climat évolue vers des
températures plus éleveées, et une modification éyintre des pluies. La pluviométrie
moyenne évolue vers des précipitations plus fattas I'hémisphére nord (5 a 10%), mais
avec une diminution en été en Méditerranée Lesptions modélisées sur la base de divers
scénarios socio-eéconomiques prévoient une augnmntags probable des précipitations aux
latitudes élevées, au contraire, une diminutiorbgbte sur la plupart des terres émergeées
subtropicales et méditerranéennes (conformémentamaances relevées récemment), et une
augmentation de [lactivité cyclonique. Selon lesffdds du rapport IPCC (2007), la
température moyenne de la terre a augmenté de@[D486-0.92]entre 1906 et 2005 avec
un réchauffement récent sur les continents derkod# 0.27°C (£0.07) par décennie depuis
1979, plus marqué dans I'hémisphére nord (0.33 2Q.00) par décennie) que dans
I'hémisphére sud (0.13 °C (£0.07) par décenniejreeh995 et 2006 figurent onze des douze
années parmi les plus chaudes depuis 1850. Ceufémim@nt est en grande partie dd a
I'émission de gaz a effet de serre (dioxyde de arsgbet méthane principalement) dans
I'atmosphére imputable & une forte industrialisatitepuis 200 ans, a la consommation des
hydrocarbures, a I'agriculture et enfin & la déstaion (figure 1-3).
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Figure 1-3 : a) : Anomalies de la température annuelle globale de I'air (°C) de 1850 a 2005 par
rapport aux moyennes établies de 1961 a 1990. Les courbes lisses sont des moyennes flottantes
avec un pas de temps de 10 ans. La courbe noire obtenue par le CRUTEM3 est comparée aux
données issues de NCDC (Smith and Reynolds 2005; courbe bleu), de GISS (Hansen et al. 2006;
courbe rouge) et de Lugina et al. 2006 ; courbe verte) (adapté de Brohan et al. 2006). b):
Concentration en CO: dans 'atmospheére durant les 10000 derniéres années (grand graphique) et
depuis 1750 (médaillon). Les mesures proviennent des carottes de glace (symboles de couleurs
différentes correspondant aux diverses études) et d’échantillons atmosphériques (lignes rouges)
(adapté du rapport de 'IPCC 2007). c) : Camembert des différentes sources d’ émission des gaz a
effets de serre.

Les projections futures basées sur des modélesirdelation générale atmosphérique
prévoient une augmentation de la température mey@omprise entre 1.8°C[1.1-2.8}
4°C[2.4-6.4]entre la fin du siecle précédent et la fin de @&lsi selon différents scénarii

socio-économiques envisageés (Figure 1-4).
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Figure 1-4 : Estimation du réchauffement de la surface de I'air d’ici a 2100. Gauche : Les lignes en traits pleins
correspondent a des moyennes globales multi-modeéles du réchauffement en surface (relatif 1980-1999) pour
les scénarios A2, A1B et B1, indiqués comme le prolongement des simulations du XXéme siécle. La ligne rose
représente I'expérience dans laquelle les concentrations étaient maintenues constantes par rapport aux
valeurs de 2000 (Extrait du Rapport | de I'IPCC 2007). A droite : Evolution projetée de la température en
surface pour le début et la fin du XXI°™ sigcle par rapport a la période 1980-1999, selon des projections
moyennes. Extrait du rapport de I'lPCC.

A I'échelle du globe, ces prévisions indiquent tpe différents types climatiques vont subir
une translation vers les poles. Loagteal. (2009) ont calculé des vitesses de déplacements du
climat pour le siécle prochain en considérant ungneentation moyenne des températures.
Leurs résultats montrent que le climat se déplacemeyenne de 0.42 km/an. La vitesse de
déplacement du climat est moins rapide au niveauelgfs (0.08 km/an), elle est maximale
dans les déserts et mangroves (1.26 km/an). Aliesiespeces dont la répartition dépend
fortement du climat, vont voir les conditions éaptpues favorables a leur survie, autrement
dit leur niche, se déplacer vers les péles. Sousines hypothéses de dépendances des
especes au climat, il est possible de prédiredagds aires de répartition des especes par
modélisation. De nombreuses approches sont proposiat des approches statistiques
basées sur la «théorie des niches ». Dans unagoeegtape, ces modeles caractérisent la
niche bioclimatique de chaque espéce en fonctiomadables environnementales a partir de
la répartition observée, faisant I'nypothése qarge échelle, la niche réalisée des especes
coincide avec leur niche fondamentale. La deuxiétape est de simuler la répartition future
des espéces en fonction des scénarii climatiquadediet al. (2004) ont modélisé les
distributions futures de plusieurs essences famestifrancaises (figure 1-5). Les résultats des
simulations pour le sapin pectinghjes albaMill.) montrent que la répartition géographique

de cette espece va fortement diminuer en FrancedV ces approches sont critiquables, car
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elles ne prennent compte ni les interactions eegpeces, ni les capacités de dispersion ni
l'augmentation du COni les capacités d'évolution des espéces (c'dsead'évolution de
leur niche fondamentale), elles permettent d'estoles aires potentielles futures des especes,
en faisant I'hypothése que les especes ne s’adaptpas. Face a ces changements deux
grands types de réponse sont possibles qui sombdification de leur traits d’histoire de vie
(via la plasticité phénotypique et/ou l'adaptatioo) la modification de leur aire de
distribution (par des extinctions en marge chaugliedr aire de répartition et via la migration

en marge froide).

A. Sapin - présence observée B. Sapin - présence modélisée C. Sapin - présence modélisée
{données IFN) climat actuel (AURELHY) climat 2100 (ARPEGE)

Probabilités de présence

-
o1 02 03 04 05 04 07 08 0F 10

Figure 1-5 : Modélisation de la niche bioclimatique de sapin (Abies alba Mill.) actuelle (B) et en
2100 (C), a partir de la présence observée (A). Extrait de Badeau et al. 2004.

2. REPONSES DES ESPECES FACE A UN CHANGEMENT CLIMATIQUE

2.1. Modification des traits intrinseques a ’espece

Face au changement climatique actuel, les espé&ésgntent plusieurs types de réponses
pour s’accommoder a l|'évolution de leur habitat.uffal’abord, les espéeces peuvent

s’accommoder au CC via la plasticité phénotypiduaeplasticité phénotypique est la capacité

d'un organisme a exprimer différents phénotypesardirpd’'un méme génotype donné en

réponse a des variations des conditions environnees biotiques ou abiotiques. Certaines
formes de plasticitpeuvent améliorer la valeur sélective des indivifhagpacité d’'un certain

génotype a se reproduire) dans difféerents envinmemés. Dans ce cas, la plasticité constitue
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une réponse directe et rapide aux changementsoeneimentaux et permet a des espéces de
perdurer et de se reproduire malgré I'évolutionlele habitat. Les études concernant les
capacités des especes a modifier leurs traitstdifesde vie (intrinseques a une espece) via la
plasticité phénotypique sont nombreuses (Waldteal. 2002). Les traits modifiés peuvent
étre de différentes natures, par exemple les madtphologiques ou physiologiques peuvent
étre plastiques. Rozendaalal. (2006) ont montré que les traits des feuillesfémer foliaire,
teneur en nutriments) de 38 espéces d’arbres &opiprésentaient une grande plasticité face
a des conditions d'éclairement différentes. La ph@gie constitue un autre trait trés
fortement influencée par les changements climasiguea phénologie est I'étude des
phénoménes périodiques dont [l'occurrence est diétéem par des variations
environnementales (en particulier climatiques).ddand nombre d’études, S’intéressant a la
phénologie de différents traits d’histoire de woat montré une précocité plus grande, depuis
les années 1960, de l'arrivée d'oiseaux migratdidnsergence des papillons, de la ponte des
amphibiens, de la feuillaison et la floraison dé&nfes (Waltheet al. 2002, Parmesan and
Yohe 2003). Kramer (1995) a montré, chez sept essdiorestieres européennes, considérées
comme adaptées a leur environnement, que la datiéleurrement et la chute des feuilles
présentaient une grande plasticité. Cette étudarmauie les arbres possedent une grande
plasticité, et sont capables de répondre a I'éimiudu climat en modifiant leur phénologie.
La plasticité phénotypique constituerait donc uardage face a I'évolution du climat, en
permettant aux individus plastiques de présenter niohe plus large. Cependant, certains
auteurs considerent que la plasticité peut étrecomérainte a I'établissement de nouvelles
populations (mieux adaptées a un nouveau climat), permettant aux populations
préexistantes de survivre (Eriksson 2006, Migteall. 2005). D’autres auteurs considérent que
la plasticité peut étre un frein a 'adaptatiorff@enciation génétique due a des pressions de
sélection s’exercant sur un trait). La sélectioturedle (sélection des individus les plus en
adéquation avec leur environnement, conduisar@daptation) agit sur des phénotypes et non
sur des génotypes. La sélection ne peut donc peestionner » génétiguement des
phénotypes plastiques (non gouvernés par des geémreglasticité est elle-méme un caractere
variable entre individus, qui peut donc évoluerfiawles générations : Fallour-Rubgt al.
(2009) ont mis en évidence une évolution de latigiés en 3 générations chez le cédre depuis
son introduction en France fin XfX®

A l'échelle des populations et des especes, |'ad@pt par sélection constitue une autre

réponse a I'évolution de I'environnement. L'adajotiatest favorisée par une forte diversité
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génétique au sein d’'une espéce et/ou d’'une popnléBavolaineret al. 2007). Lors d'un
changement climatique, une forte variation génétigu sein d’'une population augmente en
effet la probabilité que certains genes soient pffisaces au sein du nouvel environnement,
et soient ainsi naturellement sélectionnés. A Ifkeactuelle, beaucoup de caractéristiques
observées sur les especes sont le résultat de léxtieé naturelle favorisant les
caractéristiques procurant les meilleures valeélsctives. Un exemple trés connu est celui
des « pinsons de Darwin » qui ont colonisé lesGlapagos, pour lesquels la forme du bec a
étée sélectionnée en fonction de la nourriture digge sur I'lle colonisée, menant jusqu’a la
spéciation. Dans le cadre du changement climatiguejtesse a laquelle I'adaptation des
especes et/ou population s'opére est fondamerifalecffet si la vitesse d’adaptation des
especes est plus lente que celle a laquelle selddeochangement, les espéces risquent de ne
pas survivre (Petiet al. 2008). Un exemple d’adaptation rapide est celuinthustique
d’Amériqgue du NordWyeomyia smithiidont I'entrée en diapause hivernale (déterminée
génétiquement) est déclenchée par une certaine diurdour au dela de laquelle I'insecte
hiverne. Bradshaw and Holzapfel (2001) ont montwé tp photopériode, qui détermine
I'entrée en diapause, avait évoluée vers une daltesecourte en paralléle de I'allongement de
la période végétative. En 24 ans, les populatiamgigues ont reculé de 9 jours I'entrée en
diapause. Ce cas est tres intéressant car il mqnad’adaptation d’'une espéce peut se faire
sur un court laps de temps, cohérent avec I'échieligporelle du changement climatique

actuel.

L’adaptation par évolution génétique semble étres pbnte chez les arbres a cause de leurs
longs cycles reproductifs, qui selon les especasvgre atteindre plusieurs décennies,
notamment chez lez gymnospermes (Davis and Shawl, 2B6étit and Hampe 2006).
Cependant, les arbres présentent une forte digegéitétique intra-spécifique, qui leur permet
de s’adapter rapidement (Pedital. 2003, Kramelet al. 2008). Une forte diversité génétique
est maintenue par une dispersion du pollen a lomlgtance (de I'ordre du kilomeétre pour
certaines espéces) et une forte dépression dermprisdé lors de la phase de régénération,
favorisant I'allogamie (Petit and Hampe 2006). besraux de Krameet al. (2008) sur le
hétre suggérent que les arbres peuvent s’adaieleraent si les temps de régénération sont
courts et si les meres participant a la reprodoctont nombreuses. En effet, les semis
produits au temps « TO », ayant survécu jusqu’aurtétau temps « Tn » seront adaptés au
temps « TO ». lls produiront une descendance adaptétemps « TO » et non au temps

« Tn ». Ainsi plus le temps de génération est ¢cqlus la différence environnementale (en
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termes de climat dans notre cas) sera faible etéesis de la nouvelle génération mieux
adaptés. Certaines études ont montré que les pimmslanarginales « chaudes » (localisées
en périphérie sud de I'aire de répartition) présenune plus faible diversité génétique intra-
populationnelle que les populations centrales,allezir isolement géographique (Hampe and
Petit 2005). Ainsi, elles n'auraient pas une diérgénétique suffisante pour s’adapter assez

rapidement au CC.

2.2. Modification des aires de distribution

Face aux CC la modification des aires de distridvuties especes par extinction et/ou
migration est la réponse la plus attendue. Lesedtdeé changement d’aire de répartition des
especes lors du quaternaire nous confirment 'annpdeie peuvent avoir ces modifications
(Cf. 8 « Changements climatiques passés et réparties especes », figure 1-1). La réponse
des especes par modification de leur aire de néparva changer selon la zone le l'aire
considérée. Nous parlerons ici de marges « chaugesir les conditions environnementales
les plus chaudes de I'aire de répartition d'uneteslatitude ou altitude) ou encore de marge
froide pour les conditions les plus froides. Ma&is,situation de réchauffement, les termes de
marge « arriere » et marge « avant », respectiveipemr marge chaude et marge froide
rendent mieux compte de la dynamique des popuktor limites de 'aire de répartition des
especes. Les populations situées aux marges chawgsvoir leur effectif diminuer
fortement car le milieu devient défavorable a leunvie, si celles-ci n'arrivent pas a modifier
leurs traits d’histoire de vie. Alors que les pa@idns situées aux limites froides de I'aire de
répartition vont coloniser de nouveaux milieux daeye a priori favorables a I'espéacea la

migration.

Durant le quaternaire, des extinctions de populatid'especes aux marges chaudes de leur
aire de répartition ont été révélées par des étpdEpntologiques. Par exemple, Davis and
Shaw (2001) ont montré que des populations deiceg@spéeces de pirBius banksianat
Pinus resinosps’étaient éteintes au sud de leur aire de réjertialors qu’elles s’étendaient
aux marges nord. A I'heure actuelle, certaines eguthettent en évidence I'extinction de
taxons aux marges chaudes de leur aire de répartédlles que les amphibiens, papillons ou
encore les oiseaux (Parmesan 2006), mais trés medéarit des extinctions d’arbres aux
marges chaudes. La problématique de la survie dessaface au changement climatique
s’est beaucoup deéveloppée ces dernieres annéesnment a cause des évenements de

sécheresses tels que I'été 2003 en Europe. Dessétud montré que la croissance des arbres
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déclinait apres des épisodes de sécheresse (Btemla2006, Granierwet al. 2007, Cailleret
and Davi 2010). Selon les prédictions futures nrétégiques, la fréquence des évenements
de sécheresse va augmenter pendant le siéclera aféectant certainement la résistance des
arbres. En considérant que les conditions climasqusquent d’étre de plus en plus
défavorables aux marges chaudes des aires deitiépatdes arbres, le déclin de la croissance
des arbres sera de plus en plus fort, conduisarg daute a I'extinction des populations
situées aux marges chaudes. Depuis quelques adeégsreuves montrant une réduction de
la croissance de certaines especes d'arbres agauxvdes marges chaudes ont déja éte
données (Pefiuelas and Boada 2003, Hampe 2005, €uaip2006, Lavergnest al. 2006,
Piovesanet al. 2008, Cailleret and Davi 2010), indiguant la skitig@ des arbres aux
augmentations des températures et secheressestrd¥esix de modélisation prédisent
I'extinction de populations aux marges chaudesde dire de répartition (Sykes and Prentice
1996, Syke®t al. 1996, Badeaet al.2004). Les travaux de Badeaual. (2004) sur l'aire de
répartition potentielle future du sapin en Franmedisent une forte réduction de son aire
(figure 1-5) dans la partie sud (marge chaude).nOte également que le sapin pourra
potentiellement survivre sur les reliefs situés aumarges chaudes (Pyrénées et Alpes),
« l'altitude compensant la latitude » (Jurep al. 2009). Cela signifie que les conditions
environnementales des reliefs (notamment au somsoet) plus similaires aux conditions

environnementales des marges froides de l'air@plartition du sapin.

Enfin, le probléeme des populations situées en melngede est qu’elles sont fragmentées. En
région meéditerranéenne, bien que présentant uteediversité genétique par la proximité des
refuges glaciaires (exemple du hétre, Comepsal. 2001), les populations sont souvent
fragmentées. La fragmentation est associée a lactiéd de [leffectif efficace des
populations (nombre d’individus prenant part adaroduction) (Ellstrand and Elam 1993,
Excoffier et al. 2009) et a 'augmentation de la dérive génétiq@emeéme, la fragmentation
peut entrainer une diminution des flux de geneseepbpulations car celles-ci sont plus
isolées spatialement (Yourey al. 1996, Hamilton 1999). Ces facteurs peuvent rédeie
potentiel adaptatif. De plus elles ne recoiventg@mfux de génes de populations vivants dans

un climat encore plus chaud, ce qui leur perméttiaméliorer leur potentiel adaptatif.

Contrairement aux populations situées aux margesidgs, les populations des marges
froides vont voir leur surface s’étendre vers dabenx potentiellement favorables a leur

installation. Comme évoqué dans les paragrapheségeéts, les travaux concernant
I'évolution de la répartition des espéces lors datgrnaire fournit de précieuses indications
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en ce qui concerne la migration des espéces abantia la colonisation de nouveaux milieux
et les vitesses auxqguelles s’est déroulé la catiois. Ainsi, lors des périodes interglaciaires,
de nombreuses espéces se sont étendues vers dgs(pavis and Shaw 2001, Petit al.
2002, Cheddadiet al. 2005) (figure 1-1). De nos jours, plusieurs étudagportent le
déplacement d'aire de répartition de certaines cesp@u cours du X¥X© siécle. Dans
I'hnémisphére Nord, des migrations vers de plus dmldtitudes ont été documentées. Par
exemple, 12 espéces d’'oiseaux en Angleterre sedgpiacées, d’environ 20 km vers le nord
en seulement 20 ans (Thomas and Lennon 1999)airest especes de papillons se sont
étendues vers le nord, sur 35 espéces de pap(kspgces non migrantes) 63 % ont migré
vers le nord de 5 a 240 km (Parmesaral. 1999). La méta-analyse de Parmesan and Yohe
(2003) reporte que les espéces se sont déplacéasyamne de 6.1 km par décennie depuis
1950. D’autres études indiquent également un déplant des plantes vers des
environnements plus favorables a leur survie, @ueod en latitude ou an altitude (Waltlegr

al. 2005a, Waltheet al. 2005b, Lenoiret al.2008, Bodin 2010, Leno#&t al.2010). Certaines
études ont montré des déplacements de végétawmtitaiaé (Sturmet al. 2001), par exemple

le houx communllex aquifoliun) atteint en Europe des localités ou il était abserrefois
entre 1944 et 2004 (Walthet al. 2005b). En ce qui concerne les déplacements gndalt
beaucoup de travaux s’accordent sur une remonte@ldates (Grabheet al. 1994, Kelly
and Goulden 2008, Vittoet al. 2008). Les travaux de Lenoat al. (2008) basés sur 171
especes forestieres du sous-bois montrent une témale ces especes dans les massifs
montagneux de I'Europe de I'Ouest d’environ 29 eetpar décennie au cours du KX
siecle. Chez les arbres, certaines études montrentelative stabilité de la limite supérieure
« treeline » au cours des dernieres décennies (gVandi Coleman 1992, Butlet al. 1994,
Cuevas 2002, Klasner and Fagre 2002), certaindgsent néanmoins I'augmentation de la
densité des ces foréts dans ces zones. D'autrdesétiétectent une remontée de la limite
supérieure des arbres en altitude avec une augnoenggnérale des températures (Meshinev
et al. 2000, Kullman 2002). Quarld limite supérieure des arbres varie, son déplaotest

de l'ordre du décametre a plusieurs centaines deesn®ar exemple, la limite supérieure de
Picea glaucas’est déplacée de 10 a 20 m entre 1850 et 1998, IdaNord-Ouest du Canada
(Szeicz and Macdonald 1995), alors que les limstg®rieures dBetula pubescensorbus
aucuparig Picea abiesPinus sylvestrisSalix sp., etAcer platanoide®nt augmenté de 120 a
375m en deux fois moins de temps (de 1950 a 2600nGan 2002).
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Les résultats sur la modification de I'aire de réian aménent a se demander si I'extinction
des especes aux marges arriere (chaudes) se teragpidement que la colonisation des
especes aux marges avant (froides) ou l'inverste @dférence déterminera le maintien des
populations et le cas échéant, leur aire de réjparpotentielle (figure 1-6) (en supposant que

les especes ne modifient pas suffisamment vites leaits d’histoire de vie par plasticité ou

adaptation).
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Figure 1-6: Schéma théorique de I'évolution de l'aire de répartition des espéces face a un changement
climatique, déterminé par les vitesses d’extinction aux marges arriére, et par les vitesses de colonisation aux
marges avant. Dans le premier cas I'aire de répartition reste identique car la vitesse de colonisation (marge
avant) est identique a la vitesse d’extinction (marge arriére). Dans le deuxiéme cas l'aire de répartition
augmente car la vitesse de colonisation (marge avant) est plus rapide que la vitesse d’extinction (marge
arriére). Dans le troisieme cas l'aire de répartition diminue car la vitesse de colonisation (marge avant) est
plus lente que la vitesse d’extinction (marge arriére).

De facon générale, le climat influence les viteskesolonisation et d’extinction, la question
est de savoir si les espéces sont capables derraigaccord avec le déplacement du climat.
Dans cette étude, nous mettrons l'accent sur laatidg, qui permet aux especes de se
déplacer et de coloniser de nouveaux milieux (Ratelt al. 1997). Cette derniere dépend
fortement des capacités de dispersion des espededa disponibilité en habitats favorables

au recrutement des individus (Lort¢ al. 2005). Elle est la résultante de tous les prosessu
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du cycle de vie des arbres, a savoir la fructificatla dispersion des graines, le recrutefhent

la croissance et la mortalité. Les arbres sontedpgces pérennes, qui ont la particularité de
ne pas se reproduire dés leur premiére année dé&weies appellerons « age a la premiere
fructification » le temps entre le recrutement &tproduction de graines. Plus I'age a la
premiere fructification est retardé, plus le tendgsgénération sera long et la colonisation
ralentie. Ainsi, l'interaction entre tous les presas de vie des arbres, déterminera la
potentialité de migration des espéces, dans lewdadaptation et la compétition ne sont pas

prises en compte (figure 1-7).

Comment rétablir I'équilibre entre le
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Figure 1-7: Schéma théorique de I'évolution de I'aire de répartition des espéces face au changement

climatique via la migration.

3. NECESSITE DE BIEN ESTIMER LES VITESSES DE MIGRATION

Les études soulignant I'importance de bien estileevitesses potentielles de migration des
arbres face au changement climatique actuel sanbreuses. En effet, elles vont déterminer
la capacité de coloniser de nouveaux milieux, et«deiivre le déplacement du climat »
(Malcolm et al.2002, Higginset al. 2003, Iversoret al.2004).

& Le recrutement est I'entrée de nouveaux indivitiuss une population ou communauté (Ribhetral
1994). On peut considérer que cette entrée a liestaale graine (entrée dans la banque de graineg)'elle a
lieu lorsque le semis atteint un certain age, diear@u une certaine hauteur.
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Les études palynologiques ont permis de reconstiasevitesses de migration passées des
arbres. Beaucoup d’études ont estimé ces vitegsesiaurs centaines de metres par an, voire
de kilometres par an (Davet al. 1981, MacDonaldet al. 1993, Breweret al. 2002, Petitet

al. 2002). Delcourt et Delcourt (1987) ont estimévigesses de migration de I'érabléder

et du hétreFagug a 172 et 214 m/an respectivement. Ces vitessesigitation passées sont
en contradiction avec les vitesses observées a aptyque (Clark 1998, Clagk al. 1998a,
Pakeman 2001, McLachlast al. 2005). Le paradoxe de Reid décrit les disparitésedes
capacités de migration actuellement observéessetdpacités de migration passées. Clark
(1998) résout ce paradoxe en considérant que ldwldgrobleme est la dispersion a longue
distance. En prenant en compte la dispersion aulrdjstance, les vitesses de migration
augmentent considérablement, la dispersion a lodgiance expliquerait donc pourquoi les
arbres se sont dispersés si vite dans le passbeééd actuelle ces vitesses sont revues a la
baisse (McLachlaet al.2005, Petiet al.2008). La découverte de refuges glaciaires sdués
nord de la limite haute des arbres pendant le®gesiglaciaires (Tollefsruet al. 2008 pour
Picea abieen Europe Magri 2008 pour le hétre en Europei @ue les études moléculaires
(McLachlanet al. 2005, Magriet al. 2006) ont revu a la baisse les vitesses de migratu
quaternaire, de l'ordre de quelque décameétres pdfigure 1-8). Ces résultats sont plus en
accord avec les distances de dispersion calculéesdes essences forestiéres a partir
d’approches démographiques (Ribbethsl. 1994) ou génétiques (Burczg al. 2006). Par
exemple, les distances de dispersion estiméesposieurs espéeces d’érable par Ribbehs
al. (1994) sont de I'ordre du décameétre par an, lsgltats de Clarlet al. (1999) vont dans le
méme sens. Bontemps (2008) et Oddou-Murateti@l. (2011) estiment des distances de
dispersion du hétre commuRagus sylvaticade I'ordre du décametre par an a l'aide d’'une
approche génétique, Sagnatal. (2007) ont trouvé des distances de dispersion éonen
ordre avec des approches démographiques. Le dédaentre les vitesses de migration
passées, calculées a partir de « proxy » tels epipdllens ou calculées a partir de données
moléculaires (distances similaires a celles mesuraetuellement par des méthodes
démographiques ou génétiques) montre I'importanesticher avec exactitude la migration
dans le cadre du changement climatique (400 m&@eia passe par une bonne estimation de
la dispersion qui est le processus conférant leverment dans I'espace, sans lequel les arbres

ne migreraient pas.
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Figure 1-8 : Gamme de taux de migration
A T B potentielle de I’érable rouge et du hétre
américain en supposant que (A) : les relevés de
800 - pollen (Davis et al. 1981, Delcourt and Delcourt
1987) identifient de fagon précise les refuges
glaciaires; (B): les données moléculaires
400 identifient de facon précise les refuges
glaciaires. Les points noirs sont les valeurs
2 g o médianes. Les boites correspondent aux
04 B =t quartiles. Les moustaches indiquent les valeurs

Red Beech Red Beech limites des données. Extrait de MclLachlan et al.
Maple Maple 2005

Cependant le processus de dispersion n’est pasulepsocessus a prendre en compte dans

1000 4
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I'estimation des capacités de migration d’'une esp€omme nous l'avons dit précédemment
la migration intégre tous les processus du cycleidales arbres, a savoir la dispersion, le
recrutement, la croissance, la fructification etntartalité (figure 1-9). L'étape apres la
dispersion des graines, est le recrutement quirrdéte 'émergence et le recrutement de
nouveaux individus dans la population, cette étapulitionne donc également la distance a
laquelle les especes vont migrer. De méme l'inténde la fructification est un facteur
important, car il détermine le nombre de grainespelisées, augmentant la chance qu’'un
semis se recrute, notamment a longue distance.rugtification dépend fortement du
diamétre des arbres déterminé par la croissanest @ourquoi, il est nécessaire d’avoir une

approche intégrative pour rendre compte des cajsadé migration des espéeces.
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Cycle de vie
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Figure 1-9 : Cycle de vie des arbres, intégrant les processus de fructification, dispersion,
recrutement, croissance et mortalité.

4. OBJECTIF DE LA THESE

L’objectif de cette these est de répondre a la quigsn : « Est-ce que le sapin a long cycle

reproductif est capable de migrer assez vite facaiahangement climatique ? ».

Nous avons étudié les potentialités de migratiorsajpin en intégrant tous les processus du
cycle de vie : fructification, dispersion, recrutemh, croissance et mortalité. L'étape apres la
dispersion des graines est le recrutement (ce st@uprend le stade germination et le stade
survie jusgu’a un certain age ou une certaine liayteelon les microsites ou les graines se
déposent, celles-ci vont se développer ou non erissédans ce travail, nous étudions de
facon fine ces deux processus. Tout d’abord, neassaestimeé la dispersion du sapin pectiné
(Abies albaMill.) par des approches démographiques, a I'éehd# la face nord du Mont
Ventoux. L’originalité de notre approche a été tBgrer le taux de recrutement des semis de
sapin, en fonction du site de déposition des gsaidens la calibration de la dispersion. Dans
un deuxieme temps nous avons mesuré les flux desgénez le sapin: face au CC, le
maintien d’'une forte diversité (favorisée par dks fde génes importants) est nécessaire
(Savolainenet al. 2007). Cette analyse a permis d'évaluer des dissade dispersion des

graines et du pollen, approche complémentaire dppioche démographique. Dans un
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troisieme temps, la dynamique démographique ettigireéde la régénération du sapin a été
étudiée a une échelle locale. Nous avons étudigmipact de certaines caractéristiques du
microsite de régénération sur la démographie desssé) la purge de la consanguinité chez
la régénération, processus important pour le nerdiune forte diversité génétique au stade
adulte (Ferriolet al. 2011). Dernierement nous avons intégré tous leseggssus du cycle de

vie des arbres dans un modele de dynamique foreskadns le but de mesurer les potentialités
de migration du sapin, dans lequel le processudispersion est intégré a une échelle fine.
Dans notre modéle, plusieurs processus (fructifinatrecrutement, croissance) sont calibrés
en fonction de la température, qui va évoluer aursodes simulations. La mortalité

(processus densité-dépendant) et la dispersiogrdeses ne dépendent pas de la température.

5. PRESENTATION DU SITE ET DE L’ESPECE ETUDIES

5.1. Le sapin pectiné, Abies alba Miller

Le sapin pectinéAbies albaMiller, appelé également le sapin argenté ou shfanc est un
gymnosperme appartenant a I'ordre des coniférdlésla famille des Pinaceae (d’apres la
classification phylogénétique donnée par le Nati@enter for Biotechnology Information
voir aussi Liu (1971). Le sapin est une espece imgsortante tant d’'un point de vue
economique, qu’écologique. Le sapin représentepuoguction annuelle de 7.1 millions de
m® de bois soit environ 7 % de la production annuizhecaise totale (Inventaire Forestier
National 2008). D’'un point de vue écologique, Ipisaest une espéce clé de voute, en
particulier en région PACA ou il représente un fatérét patrimonial (Cheikh Al Bassatneh
et al. 2006).

Le sapin est une espece présente a I'état naticglement eu Europe (figure 1-1@). albaa
connu une forte contraction de son aire de répartibrs du dernier maximum glaciaire et
n'était présent que dans 5 refuges. Cependant lysmade la diversité génétique des
populations Européennes montre que la répartitioluede du sapin résulterait d’'une
expansion de cette espece a partir de 3 refugéensent (Konnert et Bergmann 1995, Liepelt
et al. 2009). Ces refuges sont 1) le nord des Appeninke Zud des Balkans, I'est des
Carpates et des Alpes dinariques 3) le nord owesbdes Balkans. A I'heure actuelle, le sapin
occupe une surface de 580 000 hectares. De plusisois’élargit depuis environ 150 ans

notamment dans les Alpes du Sud. Ce phénomeneissipplement di a un changement
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d’'usage des terres (Carcaillet et Muller 2005)anohent la déprise agricole. Cette derniére
favorise la fermeture des milieux, notamment pa elgsences forestieres (Tatoni et Roche
1994).

Le sapin est une essence intolérante a la sécharessiaphile au moins pendant les premiers
stades de son développement. Plusieurs études ontrénla sensibilité du sapin a la
sécheresse, notamment en termes de croissanceafidaail. 2006, Cailleret et Davi 2010).
On le trouve donc principalement sur les ubacs (konet Bergmann 1995, Carcaillet et
Muller 2005). On le trouve dans la plupart des nfisssontagneux européens, généralement
a une altitude comprises entre 400 et 1800 m tlidki c'est-a-dire a de I'étage montagnard a
I'étage subalpin inférieur. Le sapin est une espkcén de succession qui se développe sous
le couvert d’autres essences, notamment les direst Isouvent associé au hétre commun
(Fagus sylvaticg avec lequel il partage une partie de sa nicl@ogmue ; on le trouve
également en peuplements mdrs. En Europe cet esbile plus grand des coniféres et I'un
des plus grands arbres, pouvant atteindre jusd+&b6m de hauteur (figure 1-11a). Cet arbre
a une trés longue durée de vie, jusqu’a 500-600Iaasrive a maturité sexuelle vers 10-25
ans lorsque les conditions environnementales sawmbréibles, mais peut se reproduire

beaucoup plus tard en conditions défavorables.

Comme tous les représentants de sa famille, & spiune espéce monoique, c'est-a-dire que
les cbnes (i.e. inflorescences femelles) (figua) et les strobili (i.e. inflorescences males)
(figure 1-12b) sont présents sur le méme individune présente pas de mécanismes connus
d’auto-incompatibilité (Kormutak et Lindgren 199@)est-a-dire qu’il peut s’autoféconder.
Cependant les organes reproducteurs males et éansd situent sur deux zones distinctes du

houppier, les organes males se situant sur leedaaale et femelles sur la partie apicale.
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Abies alba

L

‘This distribution map was compiled by members of the EUFORGEN Noble Hardwoods Network and was published in
Wolf, H. 2003, EUFORGEN Technical Guidelines for genetic conservation and use for silver fir (Abies alba). Intemational Plant Genetic Resources Institute, Rome, ltaly. 6 pages.

Figure 1-10 : Carte de répartition du sapin pectiné (Abies alba) en Europe. Source réseau
EUFORGEN ;
http://www.biodiversityinternational.org/networks/euforgen/Euf_Distribution_Maps.asp 2008.

Figure 1-12 : (a) : cones femelles se sapin pectinée (Abies alba Mill.) situés a I’extrémité apicale du sapin,
Amm 2007 ; (b) : cones males en position basale sur I’arbre, on y distingue clairement les ailes, source
inconnue ; (c) : graines, source inconnue ; (d) : grain de pollen, on y distingue clairement les 2 ballonnets, J.
Benes - http://www.lape/bf.jcu.cz/impg/pyl-abies.jpg
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Cette espéece est anémophile (la dispersion durmpebefait pas le vent). La séparation des
organes reproducteurs males et femelles pourraistitoer une adaptation permettant de
limiter I'autofécondation. Son pollen présente Zdldmmets (figure 1-12d) diminuant sa
densité et améliorant ses capacité de dispersienmPme que le pollen, les graines sont
dispersées par le vent (anémochorie). Les graireseptent des ailes (figure 1-12c), le vol
des graines est caractérisé par un mouvement deiltoo spinning behavioqui conférent
aux propagules des capacités de dispersion acgvliesmi et Azuma 2003). Cependant, les
mesures des distances de dispersion des grairis®edasur le Mont Ventoux montrent des
capacités de dispersion relativement faibles (Sagetaal. 2007), avec une distance médiane
de dispersion variant entre 7 et 20 m. Une foigtagmes arrivées au sol, le sapin ne constitue
pas de banques de graines, mais cette espece @&darcapacité de constituer une banque
de semis (d’ages hétérogenes) (figure 1-11b etcl{duvant atteindre une tres forte densité
et pouvant subsister pendant de nombreuses anrmsesemis ne se développent que sous un
couvert végétal, cependant ne se développent pastsate supérieure est trop dense (Paluch

2005). Il faut attendre la création d’'une trouéarpgue les semis croissent en hauteur.

5.2. Le Mont Ventoux

Ce massif se situe a la limite sud-occidentaleRtéalpes méridionales et s’étale sur 24 km
d’ouest en est et sur 15 km du nord au sud (figet8). Son sommet culmine a 1909 m et est
localisé a 44°10’ de latitude nord et 5°16’ de litunde est. Le Mont Ventoux est issu de la
tectogenese pyrénéo-provencale, expliquant sontatien sud-ouest. La tectogenése alpine a
ensuite modifié la forme du massif en lui conférané orientation secondaire selon un axe
nord-sud. Les pentes du versant sud sont modéaéms, qu'elles sont trés fortes sur le
versant nord. Le climat y est en grande majorifgiqiye de I'étage montagnard médio-
européen, avec une pluviométrie abondante entreerabpe et janvier. La pluviométrie
moyenne annuelle est de 1457 mm et la températoyemme annuelle de 5.5 °C. L’influence
méditerranéenne est plus prononcée sur le versaht aors que le versant nord subit

(notamment au dessus de 1000 m) les influencerdata&lpin.
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Figure 1-13 : Situation géographique du Mont Ventoux.

La Provence subit depuis longtemps les effets 'dethiropisation, qui se font sentir
(notamment sur le Mont Ventoux) par la dégradaties paysages au bénéfice des activités
agro-sylvo-pastorales. Le massif du Ventoux étaibcdau début du XIX™ siécle trés
dégradé, sa veégétation quasi inexistante. En rad®nla nature du substrat et des
déboisements intensifs (Thinon 1978), les sols alenhjeure partie du massif sont peu
évolués : lithosols, rendzines ou tres localemesmdzines brunifiées. La maturation
édaphique étant présente dans les zones du mygastfé&happé au déboisement. La qualité
des sols et les ressources, notamment hydriqué tresnhétérogénes a I'échelle du massif,
impliquant des formations végétales différentes. XX °™® siécle, le Mont Ventoux était en
tres grande partie déboisé, avec une absence tptalsi-de la forét en dessous de 1100 m
d’altitude. D’'un co6té, le bois était utilisé poue khauffage, d'un autre le pastoralisme
empéchait I'installation de la régénération (Gueh8lé8). Face au déboisement et a I'érosion
des sols qui en découlait, une politique de relnoese a été initiee par le décret du 22 mars
1861, appelée « Restauration en Terrain de MontagiRIM). Cette politique a consisté a
modifier 'usage des sols notamment par la limiatdu pastoralisme et par reboisements.
Ainsi, le Mont Ventoux a été reboisé soit par deseaces indigenes (chéne, pin sylvestre,
hétre) ou non (pin noir, pin a crochet, épicéa,axel etc....). Le Mont Ventoux présente une
grande gamme de conditions environnementales. besmncinautés végétales varient de
pineraies a des hétraies-sapiniéres (figure 141€9. espéces de pins sd?ihus sylvestris
Pinus nigraet Pinus uncinatalLes espéces co-occurrentes sont I'érable blaner(opalu},
l'alisier blanc Gorbus ariy, le chéne blanc Quercus pubescenssont également
communément présentes. Le sapin occupe une impodarersité d’habitats, allant de 1000

a 1650 m d’altitude, de sols superficiels (surdeltines et les crétes), a des sols profonds (au
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fond des vallées). Le Mont Ventoux a été séleckonomme un des sept sites intensifs
d’étude (ISS) du réseau européen d’excellence EwltPlusieurs études concernant la
dynamique forestiere sont menées sur ce site, par§iculierement sur les capacités
d’adaptation du sapin et du hétre, de leurs cagmdi dispersion face au CC.

Figure 1-14 : Carte de végétation du Mont Ventoux d’apres les relevés de I'ONF.

A I'heure actuelle, le Mont Ventoux est totalembntsé, a I'exception du sommet. Le sapin
et le hétre, espéce autochtones, ayant quasimspardes au XIX™ siécle, ont maintenant
recolonisé le massif. Le sapin est I'essence deipus régressé avec la surexploitation et la
dégradation des Alpes du sud (Rameau 1992). llbaisteé sur le Ventoux sous forme de
petites populations dans le secteur occidentalashe inord (Du Merle et Guende 1978).
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Chapitre 2ESTIMATION DE LA
DISPERSION DU SAPIN PECTINE

(ABIES ALBA MILLER)
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PARTIE 1. ESTIMATION DE LA DISPERSION DES GRAINES DU SAPIN

PECTINE PAR UNE APPROCHE DEMOGRAPHIQUE, ECHELLE D'UN MASSIF

1. SYNTHESE

Dans cette partie nous nous sommes intéressésapaxitds de dispersion et au recrutement
du sapin. La dispersion est un processus fondaisniales especes végétales, car il confére
le mouvement dans l'espace, ainsi que la structpediale des populations (Levet al.
2003). Ce processus est particulierement importians le contexte du changement
climatique ou les especes seront amenées a migoer du déplacement de leur aire
bioclimatique (Loarieet al. 2009). Néanmoins, ce processus a lui seul ne pguase aux
especes de coloniser de nouveaux milieux, en dffistut que les graines arrivent dans des
sites ou elles puissent germer et que les sememtsm@crutés puis survivent jusqu’au stade
adulte afin de se reproduire. Le but de ce chapitede déterminer quels sont les facteurs
écologiques favorisant le recrutement des semisusugradient altitudinal et d’estimer la
dispersion du sapin en prenant en compte les éamistajues environnementales des sites de

réception des graines (plus ou moins favorablagautement des semis).

L’étude a été réalisée sur 30 placettes de 4D@ubdivisées en 4 cellules) situées sur la face
nord du Mont Ventoux, a des altitudes variant dé@ 870,622 m. Ces placettes présentent des
caractéristiques tres variables, en ce qui condardensité en arbres, la pente, I'exposition,
ou encore la densité en semenciers (arbres mdnmes$. cohortes de semis (nées en 2007,
nées entre 2002 et 2005, nées entre 1975 et 199Bt® dénombrés et georéférenceés. De
méme tous les semenciers ont été géoréférencéesidaayon de 50 m autour du centre des
placettes. Nous avons déterminé quelles variablegamnementales favorisent ou non le
recrutement des semis a l'aide d'un modele linégi#aéralisé (GLM). Des courbes de
dispersion du sapin ont été estimées en utilisanmddélisation inverse proposée par Ribbens
et al. (1994). Une courbe de dispersion est une familte fahction pouvant prendre
différentes formes (e. g. exponentielle, gaussiemnesncore 2Dt). Nous avons choisi une
famille de fonction de type 2Dt. La modélisatiorverse permet d'inférer a partir de la
distribution spatiale des semis et des parentspdeametres de la courbe de dispersion les

plus probables (par maximisation de la vraisemldand.es variables influencantle
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Y2

recrutement des semis (taux de recrutement) onntgrées dans le modéle lors du calcul

des parametres de dispersion.

Nos résultats montrent que I'altitude détermineeiment le recrutement des semis sur la face
nord du Mont Ventoux, avec un optimum de recruteraetour de 1200 m. A courte distance
la pluie de graines est saturante, indiquant qtie derniere n’est pas un facteur limitant le
recrutement. Un fort recrutement est favorisé pes dxpositions nord et par des pentes
faibles. Enfin, la densité en arbres a un effetatiégur le recrutement des semis, notons que
les pins, présentant un couvert plus clair, oningpact moins négatif. Nos résultats montrent
que le sapin a de faibles capacités de dispersioeffet, il présente une distance médiane de
dispersion (MDD, distance a laquelle la moitié dgaines s’est dispersée a partir d’'un
semencier) de 16.4, 13.8 et 19.4 m (en fonctiohdde des semis). L'intégration du taux de
recrutement des semis dans I'estimation des parasnde la courbe de dispersion améliore
considérablement le modele, i) I'ajustement engmis observés et estimés est meilleur
lorsque les variables environnementales sont pasesompte, ii) les courbes de dispersion
estimées sont plus proches de la courbe de dispedsi référence, courbe estimée a partir de
pieges a graines et non de placettes de génération.

En conclusion, nos résultats montrent que le reoraht des semis, dépendant fortement de
l'altitude risque d’étre impacté par le réchauffemnelimatique. En effet, il existe une tres
bonne relation entre I'altitude et la températufe=(0.98), cette derniere diminuant de 0.71
°C par 100 m d’élévation en altitude. Nos résultatsitrent également que le sapin présente
de faibles capacités de dispersion (MDD varies 82 B 19.6 m). Dans le contexte du
changement climatique, la question : « est-ce gpenssera capable de migrer assez vite face
au changement climatique actuel rapide ? » estafmedtale. Pour répondre a cette question
il est nécessaire d'intégrer nos résultats suedeutement et les capacités de dispersion dans
un modele de dynamique forestiere tel que propasé k& chapitre 5.

La partie suivante fait I'objet d’'une publicatiomwnise a « Canadian Journal of Forest
Research ». La version dans le corps du texteaesrkion longue (plus compléte), la version

courte (soumise) se trouve en annexe.
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Improving the estimation of seed dispersal by integting seedling

recruitment

Annabelle Amni, Christian Pichdt Philippe Dreyfu§ Hendrik Davi, Bruno
Fady'

?INRA, URFM, Ecologie des Foréts Méditerranéennd?,829, Domaine Saint
Paul, Site Agroparc, F-84914 Avignon Cedex 9, Feanc

Abstract: Bioclimatic models predict shifts of species i@ range over large distances
due to climate change. According to seed trap éxwgerts and to seedling counts or
genotyping, most tree dispersal capacities aremd bf meters per year. Therefore accurate
calibrations of seed dispersal and recruitment @édpa are necessary to evaluate the risk of
forest persistence and renewal. In this study vienated, using inverse modeling method,
Abies albaseed dispersal by fitting seedling counts (foe¢hcohorts on 120 plots) to seed
tree location and fertility. As compared to prewsastudies, our dispersal model included a
recruitment rate that depends on both environmehiaiacteristics of seed reception sites and
seed supply. Elevation (from 995 to 1605 m) was fddor that most affects seedling
recruitment, with an optimum value around 1200 retirBatedAbies albaseed dispersal
distances were short (median values for the thoberts: 16.4 — 13.2 — 19.6 m). Our study
showed that including ecological characteristicsseéd reception site strongly shortened
dispersal distances computed only on seedlingstsolmlight of these results, we can think
that silver fir survival is threatened by warmimgtably in plain, where temperature shift will

be larger than in mountain.

Keywords: Dispersal, seedling understory, recruitment ratgerse modeling, elevation

gradient, Abies alba
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2. INTRODUCTION

The 23" century has experienced substantial climate changéh average global
temperatures rising by 0.6°C. Future temperaturedikely to increase even more rapidly,
with a predicted rise of 0.1°C to 0.4°C per decad®ss Europe (IPCC 2007). Species react
to ecological condition changes following threeatgies: phenotypic plasticity, genetic
adaptation, or migration to suitable habitat. Spe¢hat have survived to Quaternary glacial
cycles seem to have migrated over considerablardiss at rates initially estimated to several
hundreds of meters per year (Brewéial. 2002, Petiet al.2002). However, the discovery of
fossils remained in the North farther than previpdsund (Tollefsrudet al. 2008 forPicea
abiesin Europe) and the use of high resolution molecdita (McLachlaret al. 2005 for
eastern North America) have decreased estimatedckloé migration rates to some tens of
meters per year. These rates are better in agreewitardispersal ranges computed from seed
trap experiments and seedling counts or genotyf(Rigbenset al. 1994, Clarket al. 2003,
Sagnardet al. 2007). Niche-based models predict a high specigsover (up to 70%) in
Europe (Thuiller 2004). Global meta-analyses (afsn@ad plants) documented significant
range shifts averaging 6.1 km per decade towarpdtes (Parmesan and Yohe 2003). It is
thus crucial to accurately study the mechanisntseef migration in order to determine if their
future distribution will match their future potealione.

Among all the processes governing tree life cytleo strongly affect migration: seed
dispersal (Clarket al. 1999a, Nathan and Muller-Landau 2000) and seedioguitment
(entrance of new individuals in a population or commity) which is a major step in forest
dynamics (Houle 1992, Clast al. 1998b, Matthes and Larson 2006). From seeds taited
seedling, occurs a drastic mortality (Shibata aa#tdshizuka 1995). Distribution of recruited
seedlings depends on several processes: adulityeaind location, seed dispersal, spatial
distribution of suitable microsites, mortality, passpersal predation, and intra- and inter-
specific competition (Greenet al. 1999, Vander Walkt al. 2005, Sagnarét al. 2007). The
relative importance of each process is highly \deiaccording to the biological traits of the
species, tree density, successional status, seedatpr populations and the temporal
fluctuations of climatic factors. In the literaturevo points of view are often opposed for
interpreting recruitment limitation. Some authoomsider that seed rain is the limiting factor:
populations are "recruitment limited" under low anttertain seed supply (Clagk al. 19993,
Wang and Smith 2002). Some others propose thabsriies distribution and characteristics

(Beatty 1984) are the first determinants of reoneit. Thereby most studies concerning
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seedlings establishment focus either on seed digper on microhabitats and few combined
approaches have been reported, although they asssery to fully understand recruitment
processes (Schupp 1995, LePageal. 2000). The already published combined approaches
demonstrate that both factors play a significate o recruitment limitation (Eriksson and
Ehrlén 1992, Paremt al. 2003, Miinzbergova and Herben 2005).

In this study our aim is to investigate the regatien dynamics ofAbies albaon Mont
Ventoux (a 1900 m high mountain located in the lse#ist of France), to identify the
environmental variables that affect seedling reéorant and to evaluate silver fir dispersal
capacities. Silver fir is a common mountain lateesssional tree species in Europe. Since the
middle of 28" century this species shows a great expansiontaddecrease of over grazing
and wood harvesting (Rameau 1992, Debussthad. 1999). It is expected to greatly suffer
from climate change and growth decline was alreahorted (Cailleret and Davi 2010).
Because of its geographical location, Mont Ventanexposed both to Mediterranean and
mountainous climatic influences, hence it exhikhitemarkably wide panel of pedo-climatic
conditions. This mountain is one of the southerrtvsditerranean locations for silver fir in
France, which shows a recent colonization undepuid planted stands (Barbezbal. 1978,
Guende 1978). Mont Ventoux is an Intensive Studg 8SS) for forest dynamics studies

where several demographics and genetics experirhaxesalready been conducted.

In this study, we first identified the environmdntariables affecting seedling emergence and
survival; then evaluated how they impact the efecsilver fir dispersal capacities estimated
from an inverse modeling methodology (Ribbensl. 1994). We recently demonstrated that
dispersal curves computed from seed traps or sgediiunts showed different shapes, with a
median dispersal distance almost 10 times greatedi$persal curves computed on seedling
counts (unpublished data). However this result remnanexpected because silver fir seeds
show only little secondary dispersal and we hypsitesl that the gap between dispersal
curves would be due to factors affecting seed gaatiuin and seedling survival. In this new
study we calibrated silver fir dispersal using teygproaches: the first one, called Dispersal
Model (DM) was based on seedling counts and sess$ tiocation and fertility; the second

one, called Dispersal Recruitment Model (DRM) comeloi previous factors with a

recruitment rate (seedlings/seeds ratio), dependmgnvironmental factors affecting seed

germination versus seedling emergence.
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3. MATERIAL AND METHODS

3.1. Study site and species of interest

Mont Ventoux (44°11' N; 5°17' E) is a limestone mtin located at the south-westernmost
limit of the Alps, culminating at 1909 m (Du Merésd Guende 1978). Climatic conditions
vary from typically Mediterranean at low elevatitmnsubalpine at high elevation, inducing an
array of environmental conditions and plant comrtiesi(Barberoet al. 1978). For these
reasons, Mont Ventoux was identified as an Inten§itudy Site for national or international
research projects (http://www.evoltree.eu). Maiseggches focus on forest dynamics (seed
production, dispersal, recruitment, growth and wmddyf) and adaptation capacities of silver

fir and European beeck#gus sylvatica

Abies albais a keystone tree species in low to mid-altitédeopean mountains ecosystems.
In France, it covers extensive areas (600 000 Ihag. a shade-tolerant species that forms
mixed forests over a broad range of ecological tmmd from sub-mediterranean to upper
montane bioclimatic regions. On Mont Ventoux, dilfieis a native species often associated
with Fagus sylvaticalt occupies an important diversity of habitats,tbe northern side, from
1000m to 1650m elevation, with edaphic conditicarsging from deep soils in small valleys
to superficial soils at the top of hills and ongas. Recolonization dynamics of silver fir is
recent and rapid. By 1850, Mont Ventoux was alnmesgirely deforested due to excessive
wood harvesting and to over-grazing. Beech-fir $tgsavere reduced to small patches in the
most inaccessible parts of the mountain or in sogserved stands. The decrease of grazing
combined with the reforestation efforts undertakem 1860 to the early 3Dcentury using
mostly pine species made it possible #bies albaand Fagus sylvaticato gradually

recolonize pine-planted plots (Sagnatdl.2007).

3.2. Experimental data
3.21.  Regeneration plots

A total of 30 square seedling plots (20m x 20m)enestalled on the north face of
Mont Ventoux in 2002 (appendix 1). Plot locationsrevchosen according to the French
National Forest Service (ONF) classification inartb cover most of the variability of plant
communities and environmental variables. Withintplee density variability and seed rain
heterogeneity (due to silver fir weak dispersalazages) were taken into account by

subdividing each plot into 4 cells of 100m2.
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3.2.2. Seedlings inventory

Seedlings from three different cohorts were invaatbin each cells: i) germinations of the
year 2007, called "cohort 1"; ii) 2 to 5 years déedlings, called "cohort 2", that may
originate from a maximum of 4 dispersal events gihdip to 30 cm high seedlings, called
"cohort 3", where seedling age was estimated frgaregious dendrochronological study. We
estimated that this cohort may result from 25 displeevents. For the plot with the highest
number of seedlings (plot called “P164”) individisgedling location was also registered in

order to perform spatial analyzes.

3.2.3. Seed trees

For 24 of the 30 regeneration plots, seed trees wientified within a radius of 50 m around
these plots. For the other 6 plots, located witldry dense silver fir stands, mapping of each
tree within a 50 m radius circle was not possibhel airtual seed trees were regularly
distributed over a 10x10 m square grid within tiend radius circle. For all the seed trees
located farther (>50 m), we also generated virtndilvidual trees located on a regular 10 m x
10 m square grid. Boundaries of these distant seedplots and percentage Abies alba
among all species were provided by the ONF invgnt&il available information was
integrated in the open-source Geographic Informafiystem GRASS (http://grass.itc.it/)
which was used to generate the virtual trees. Al tot 43900 seed trees were used in our
study: 900 GPS mapped trees and 43000 virtual.trees

3.24. Biotic and abiotic variables

Elevation, slope and aspect were measured for @#mh and were considered to be
homogeneous over the 4 cells (10m x 10m) of the. poderstory light was measured,
during the summer 2008, using hemispherical phafdus taken below the canopy with a
digital camera (CoolPix 950 and 880, Nikon Corporat Tokyo, Japan) equipped with a
fisheye lens. Photographs were then analyzed ubm@CANEYE software to calculate the
transmitted light under the canopy (D&tial. 2008). Tree density was calculated per species
(fir, beech, pine) and by hectare as the sum dllmea of trees measured at breast height at
the end of year 2007. As silver fir and beech bdégk canopies, with less transmitted light,
while pines build clearer canopies, with highemsmitted light, we pooled silver fir and
beech on one hand, and the different pines speai¢se other hand. Both canopy cover and

tree density have evolved since old seedlings ¢obioth date and the transmitted light
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measured during the summer 2008 cannot denoteight donditions that old cohort has
suffered earlier. Hence, we only analyzed ligh¢efion the cohorts 1 and 2.

3.3. Models and analysis

3.3.1.  Comparison of spatial distribution of seedling

vs. seed trees at fine scale

For plot P164, the distribution of the recruite@dlengs in relation to the seed tree locations
was characterized using ti€d) function (Hamill and Wright 1986)-(d) is a cumulative
distribution function of the juveniles number withtoncentric circles around seed trd€sl)
only depends on plot dimensions and on seed tzgiéms and offers two advantages: edge
corrections are not required and seed trees locatisitle the plot can be taken into account.

Using this function, we tested two null hypothelgdMonte Carlo simulation procedures:

1) The *“uniform distribution hypothesis @1, where seedlings are randomly distributed
respective to seed trees (Poisson distributioip)Thie “seed rain hypothesis {H, where
seedling distribution matches the seed rain patfEne seed dispersal model was previously
calibrated using a seed trap approach, as desdmp&agnarcet al (2007). Rejection limits
(5% confidence intervals) were estimated from th@0lsimulated seedling distributions.

3.3.2.  Environmental effect on seedling density

The effect of five major environmental factors (@gon, slope, aspect, understory light and
tree density) on seedling density was analyzedguaitGeneral Linear Model (GLM) with a
logarithmic link function (McCullagh and Nelder 199

f (NbSeedling, ) ~ e/ X/ X="C.1 X C.) "

NbSeedling,s is the number of observed seedlings, xs,..., % are environmental variables
and g, ¢,..., G, are regression coefficients. The best fitting nhadss retained after analyses
of deviance tablesyf tests). For every environmental variablg),;a GLM was computed

without %, and residuals of the GLM were plotted againstocdetect non linear relation
betweernlog(NbSeedling,9 and x%. Seed supply was not included in the analysisus=d is

estimated and not measured.

39



Estimation de la dispersion

3.3.3. Dispersal modeling

i) Dispersal kernel: Dispersal curves were caldadaising inverse modeling method,
developed by Ribberet al.(1994). This method assumes that seed tree cotnibio seed

rain at a given location only depends on its irdlinal fertility and its distance to this location.
Identifying the parent of each recruit is not nsegg, nevertheless every distance between
each seedling and each seed tree must be knovamers of the dispersal function and tree
fertility are computedia a maximum likelihood analysis. The number of sieedIN; was

calculated as follows:
N, =2 F p(r) ()
j
F; is fertility of the f" tree;p is the probability to disperse a seed at a distapftem the seed
tree.

We used the 2Dt kernel proposed by Clatkal. (1999b). The probability to find a seedling

established at a distancéom its parent is:

f(=—7>
] ©

u

In this equatiorp is a shape parameter, the 2Dt model becomes asi@ausinction agp
becomes large, and an exponentigb &snds towards zero (Clast al. 1999b);u is a scaling

parameter andis the distance between seedling location to seedocation.
Then two models were used to estimate the dispeusats:

- The dispersal Model (DM) estimates dispersal euby linking seedling numbers and

locations with seed tree fertilities and locations.

The number of recruit established at a distanc&om its parent isNr):

N, ()= D s F*nb 4)
r2
nu{1+}
u

F is the effective seed tree fertility (number oihes) andnb is the estimated number of

seedlings produced per cone.
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- The Dispersal Recruitment Model (DRM) includepleitly a recruitment rate.

The overall equation becomes:

p
2 P
nu{1+ r}
u

RRis the recruitment rat&is the seed tree fertility, which is the numbercohes multiplied

N pry (1) = [5*RR (5)

by the number of seeds per cone.
i) Parameter estimate:
Recruitment rateRR was estimated as follow

_ NbSeedling,
- NbSeed,, ©6)

NbSeeg,,is the number of expected seeds calculated fron2iedispersal model, adapted
from Sagnarcet al. (2007); see appendix 2 for the detail of the gaediuction calculation.
NbSeedling, is the expected number of seedlings depending @ed ssupply and
environmental variables, estimated with a GLM:

. X X [MH X
NbSeedling,, = Nbseeds,, ©** * g'X"C Xz EXCo) 7)

Xn are the environmental variableg;sgand ¢ are the regression coefficient of the model.

Parametersp and u, the dispersal curve parametersere estimated by likelihood
maximization. Assuming that observed number of lsagslOi follows a Poisson distribution
(Ribbenset al.1994), the Poisson likelihood is estimated a®Wwll

120 e‘Ni NiOIi

L(O, ,p,u,nb)= J:LT (8)

O is the vector of the observed seedlings over & dlots;N; is the expected number of
seedlings in a plot calculated from the modehb is the number of seedlings per cone
calculated only in the DM approach. Median dispexiatance was then computed by
numerical integration. In the case of DRM, the peeter estimation requires an iterative
process. Indeed parameter estimation of dispeesalek(p andu) depends oiRR But RR
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was itself estimated from seed rain which also ddpeon parametgr andu. The seed rain
(S), included in the firsRR estimation RR)) was estimated from the seed dispersal model.
Next, seed rainsy) were computed from the 2Dt models calibrated whih estimatedRR)
(Appendix 3). This procedure was repeated untilveogence of parametens and u.
Dispersal curves were compared to the dispersabaromputed from seed trap experiments
(control curve) in term of MDD and shape of thevas (see Sagnaet al.2007).

lii) Goodness-of-fit and validation: Pearson coméfint between observed and predicted
seedling numbers was computed. Programs for coitiqutaf the dispersal models, GLM
and spatial analyses were performed using the Rstgtal environment (http://cran.r-

project.org/). The packages "optim" was used tonede model parameters.

4. RESULTS

4.1. Plot characterization

Plot elevation ranges from 976 to 1622 meters, mogenost of the extension of silver fir on
Mont Ventoux north face. Slope is rather steepgiramfrom14 to 35 degrees, mean value is
24.52 degrees. Plots are North-west oriented (aspages from 320 to 396 grades), except
for 1 stand which is south-east oriented (180 gadEhe mean fir-beech density is 19.43
m?3/ha (0 to 65.44), which is slightly lower tham tlwerage pine density of 21.5 m?/ha (4 to 68
m2/ha). Canopies are relatively open, with a todsmitted light of 15.5 % in average (7 to
53 %). Number of emerged seedlings is very hetereges among the sample plots. The
mean number of seedlings per m2is 1.22 (0; 1161902 (0; 4.69) and 0.346 (0; 5.06) for the
cohorts 1, 2 and 3 respectively.

4.2. Seed dispersal limitation and spatial distribution of the
recruited seedlings

Analysis of seedlings distribution at short dis&r{on the plot “P164"), revealed that the
distribution of the seedlings does not depend eudllg®y age. Indeed all the cohorts show the
same distribution (see appendix 4 for graphicallyss). At distances less than 20 m,
seedlings follow neither the seed rain distributypothesis (k) nor the random distribution
hypothesis (H). The observed F(d) function, for the three cahoctoss the lower rejection

limit of the random distribution hypothesis, indiog, that seedlings are away from seed
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trees. At distances greater than 20 m, both condielentervals of the seed distribution and
random hypotheses overlap.

4.3. Effect of environmental factors on seedling density
Elevation was the only environmental variable wharaon-monotonous relation with the
seedlings number was observed (figure 2-1). Coresgtyy elevation values were

transformed as follow:

Elevation'=| Elevation—- optim |*"' (9)
Elevation’is the transformed elevation variabdggtim corresponds to an optimal elevation for

which seedling density is maximaloweris the value of the power coefficient.

The values obptim andpowerwere estimated from a least square analysis,don €ohort
separately. The values optimare: 1200; 1200; 1220 and péwer. 1.3; 1.25; and 1.15 for
the cohorts 1, 2 and 3 respectively.

All the environmental variables included in the Glre significant (table 1). For the three
cohorts, elevation is the variable that most affesgtedling density; north orientations were
positively correlated with a high seedling densiieep slopes have a negative impact on
cohort 2 and 3, but a positive impact on cohotbfgl transmitted light has a positive impact
on cohort 1 density, whereas it has a negative ¢npa cohort 2 density. And finally, the
higher the stand density (fir-beech and/or pirteg,lbwer is the amount of seedlings (table 1).

4.4. Dispersal model (DM)

The estimated parameters for the DM are given laket2. Parameters valueg, (1) of the
parameters for the three cohorts are differento¥ained g coming to zero for the cohort 3
with dispersal curve following an exponential disition one. The parametg@r becomes
larger for the cohorts 1 and 2, the dispersal ciolews a Gaussian distribution (figure 2-
2a). The median dispersal distance (MDD) is 278&;; 34150 m for the cohorts 1, 2 and 3
respectively. The dispersal curves of the cohortsnd 2 decrease more rapidly than the
dispersal curve of the cohort 3. The number of lsegsl produced by a seed tra) is also
different between the three cohorts. It reache4;1057; 0.04 seedlings per cone for the
cohort 1, 2 and 3. Dispersal curves for the cohbrasd 2 are closer to the control dispersal
curve, computed from seed traps, than dispersakanirthe cohort 3. Within a distance of 30
m from a seed tree, 95% of the seeds are dispérentiol curve), but only 56.9%; 81% 15%

for the cohorts 1, 2 and 3 respectively. The Pearsmefficient between the number of
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predicted and observed seedlings (log scale) i$ @#<0.001); 0.44 (p<0.001); 0.66
(p<0.001) for the cohorts 1, 2 and 3 respectively.

4.5. Dispersal Recruitment Model (DRM)

The estimated parameters for the DRM are givemahiet2 (DRM). For the three cohorts the
parametep is greater than for DM: the dispersal curves amter. The MMD has decreased
for the cohorts 1 and 2, from 27.7 to 16.4 m andol83.5 m respectively and drastically for
the cohort 3 (from 174 m to 19.6 m) (table 2). Bisgal curves computed using the DRM are
closer to the control curve, than dispersal cureesiputed using the DM (figure 2-2b).
Within a distance of 30 m from a seed tree 89.4%1%; 66.6% of seeds are dispersed,
according to calibrations on seedlings cohort and 3 respectively, which is very close to
the 95% of the control curve. The Pearson coefftcieetween the number of predicted and
observed seedlings (log scale) are 0.67 (p<0.@%Y; (p<0.001) and 0.72 (p<0.001) for the

cohort 1, 2 and 3 respectively.

4.6. Recruitment rate estimate

The recruitment rate ranges from 0.004 to 0.6; 0.68 and 0 to 0.054 for the cohorts 1, 2
and 3 respectively. When the estimated numbersgellsed seeds and the estimated number
of seedlings, on a plot, are both close to zem récruitment rate can reach high values even
when environmental conditions are not favorablesilwer fir installation. For the three
cohorts, the main variable affecting seedling riwrent is the elevation. Seed rain is the
second, fourth and third most important factortfer cohort 1, 2 and 3 respectively. The order
of the factors affecting is for i) cohort 1: eleloat, aspect, seed supply, pine density fir-beech
density, slope and light; ii) cohort 2: elevaticigpe, aspect, seed supply, light, pine density
and fir-beech density; iii) cohort 3: elevationpast, seed supply, slope, fir-beech density and
pine density. The GLM regression coefficient betwége number of seeds and seedlings is
lower than one: 0.56; 0.24 and 0.24 for the cohbr®and 3 respectively.

5. DISCUSSION

5.1. Ecology of silver fir regeneration
The analysis of the link between seedling density anvironmental variables showed that

elevation is the factor that most affects silver deedling density. Seedling densities are
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greater at an optimal elevation around 1200 m. &lem can be seen as an integrative factor
in terms of temperature and precipitation and aphesc humidity (Kérner 2007), hence it is
a powerful laboratory to study the impact of climahange on the retraction of plants at low
edges (Jumpt al.2009). First investigations, on Mont Ventoux, hathewn that temperature
decreases about of 0.7°C per 100 m of elevation (®9). The relation for precipitation and
atmospheric humidity are less clear. The mechantbatsaffect seedling densities at low and
high elevations are different. At low elevationg thmiting factor would be water supply
(Carcaillet and Muller 2005). Silver fir is prin@ly present in mountainous regions
characterized by their high humidity (Desplancpieal. 1998, Rollandet al. 1999). Tan and
Bruckert (1992) confirmed this trend by showingttbail and atmospheric humidity were the
two limiting factors conditioning regeneration swel. At high elevation, the limiting factor
would be frost. Late frost can occur at high el@mratnducing the death of young seedlings,
hence limiting silver fir installation. Silver fiadult growth and viable seed production were
also found to be optimal at an elevation of 1200mMont Ventoux north face (Catrice 2007,
Cailleret, unpublished data). Gworek (2007) foundirailar pattern for the production of
viable seeds of Jeffrey pine which is optimal fiteermediate and high elevations, in the semi-

arid Carson Range of western Nevada.

Seed rain has a significant positive impact on lgggdecruitment, but seedling number
increases less proportionally than seed numberré&3uits point out that seedling recruitment
does not only depend on microsites availability, &so on seed supply (Eriksson and Ehrlén
1992, Minzbergova and Herben 2005). For the sared sapply, we can obtain really
different recruitment patterns if environmental dbions of the reception site are different.
On the north face of Mont Ventoux, where silverigiin a strong expansion its seed trees are
more often scattered; therefore, seed rain is dtignfactor for seedling recruitment (Sagnard
et al.2007).

5.2. Trees-seedlings local interaction

At a small scale (as observed within plot “P164il), the seedling cohorts appeared to be
away from seed trees. If saturation was the onlycgss inducing seedling reduction,
repulsion phenomenon could not be observed. Unddlhtcompetition contributes to this
pattern: seedlings get less light under the crofvadalt trees (whether seed trees or not) and
have to share very local soil resources (waterrienis) with them, leading to higher

mortality rate for seedlings in the close vicing§ trees (Harmset al. 2000, Natharet al.
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2000, Bellet al.2006). Another hypothesis deals with allelopa#ffects that can also induce
such a repulsion pattern. Silver fir is indeed tretree species in which such effects are well
known; Becker and Drapier (1985) have reported #upteous extracts of silver fir needles
had toxic properties for its own seedlings; thisldcexplain why seedling survival is weaker
under seed trees. At last, the Janzen-Connell hgpa (Janzen 1970, Connell 1971) could be
put forward: seeds and/or seedlings are predatadthe seed trees, where their abundance is
greater (Janzen 1970, Schupp 1992), and predatessyre decreases with distance, hence
the peak of recruitment occur at a certain distanoe seed trees. However, the level of
applicability of the hypothesis in temperate fosestsomewhat unknown; for silver fir, high
intensity of browsing by roe deer or red deer hasen reported but with no evidence of such
a spatial pattern (Motta 1996).

5.3. Dispersal models

Our results show the importance of taking into aotcenvironmental factors driving the
development of seeds into seedlings, in order torately calibrate dispersal curves. For the
three cohorts, the dispersal curves obtained wighDDRM are closer to the control dispersal
curve than the one obtained with the DM, in termmadian dispersal distance (MDD) and
shape of the dispersal curve. When using the DRM, MDDs are shorter; this result is
particularly strong for the old cohort (from 174 0M to 19.6 meters for DRM). Using the
DRM, the tail of the curve is also closer to thié @athe control curve (see table 2 for values
at 30 m and 100 m). In the light of our results,c@e state that the recruitment rate integrate
the weak seedling survival under seeds trees (dyito artificial elongation of the dispersal
curve) (Nathan and Casagrandi 2005). If secondepedsal is considered to be an episodic
phenomenon for silver fir, the DRM which providessults closer to the control dispersal
curve is better. This result is very important whegarding population colonization. If
dispersal curves are calibrated without taking irdocount seedling site reception
characteristics\ia the recruitment rate) simulated colonization spead be much higher
than reality. As example, the probability to diggera seed within a distance of 500 m
(p=0.67), using DM, is equal to the probabilitydsperse a seed within a distance of 30 m,
using DRM (for the old cohort).

Dispersal curves calibrated on the old cohort aedly different from the control curve. This
gap is due to the difficulty of reconstructing ab@5 years of life history. We observe that

dispersal curve of the young cohort is closer te ttontrol dispersal curve than the
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germinations, this result is not obvious. The dispkcurve of the germinations was expected
to be closer to the control dispersal curve becgesmination is the next stage after seed fall.
But, germinations represent only one year of disgdeone of the explanations is the strong
inter-annual variability of dispersal patterns (Res 2009).A. albais an anemochorous
species and Mont Ventoux is known to be very wintfywind is high when cone
disarticulation occurs, seeds are dispersed fatttaar when wind is weak or absent, which
could be the case of the germinations born in 200@. values of MDD (ranging from 13 to
19 m) obtained for silver fir are consistent witther values of anemochorous species, as
Abies magnificeand Abies concolowith MDD equals to 26.7 and 8.83 m, estimated from
seed trap experiments (Clagt al. 1999b); Pinus strobuswith a MDD equals to 15 m,
estimated from seedling plots experiments (Riblegred. 1994); Pinus halepensiwith MDD
ranging from 10 to 13 m, estimated from seedlirgggpexperiments (Nathaet al. 2000).

One interest of calibrating dispersal curves ordlsegs rather than seeds lies in the fact that
spatial scale is greater in the case of seedlimgrrhediate scales (up to 2000m in our study)
can be assessed much more easily. Inverse modelgngowerful methodology in estimating
short and intermediate dispersal, when using flexkernels (2Dt models, Clarkt al.
1999b). Nevertheless, the problem of modeling laligtance dispersal remains strong,
leading to some uncertainties. Yet long distancgpefisal is of critical importance, in
particular in front of climate change (Higgins aRithardson 1999, Caiet al. 2000, Clarket

al. 2001). Genetic analysis may provide interestingulte(Cainet al. 2000), but could be

limited when seed trees are numerous and/or unknown

5.4. From dispersal to migration

The originality of our approach is to couple inirgée dispersal model seed trees location and
fertility (that control seed dispersal) and envir@ntal conditions (that control recruitment).
This model does not only provide seeds movementalso where these seeds can germinate
and seedlings can establish (Cainal. 2000). As silver fir is mainly impacted by eleati
which is a climate integrative factor, this speciel be affected by climate change. Climate
change impact on silver fir is all the more detblgaon Mont Ventoux, because is situated in
its most Mediterranean situation in France andnigxpansion. Lenoiet al. (2008) have
shown that forest plant species optimum elevatiat & significant upward shift during the
last century, averaging 29 m per decade, whichdcbalthe case of silver fir during the next

century. As climate evolves less rapidly in moumtéian in plain (Loarieet al. 2009),
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suitable climatic conditions for silver fir perssice could still exist on the upper part of Mont
Ventoux during the next century, but soil and mi@dnditions may not be favorable.

Dispersal distances computed from seedling counts seed traps are much lower than
distances estimated for the interglacial periogg)gipaleo-ecological records. Models, based
on the relation between silver fir current presead climate, predict a strong restriction of
its repartition (Badeawt al. 2004). Confronting weak dispersal silver fir capes, rapid
climate evolution and restriction area, the quest@oes silver fir will migrate fast enough to
keep pace with climate change?” remains open. Vbkigon of forest tree populations, in
front of current climate change is complex; all fhh@cesses of forest tree life cycle (seed
production, dispersal, growth, mortalgyc) will probably be impacted by climate evolution.
A way to assess this problematic is to includettie life cycle processes in a process-based

model.
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Tableau 2-1: Effect of microhabitat characteristics on silver fir seedlings density for each cohort.
Generalized linear model coefficients are estimated using the Poisson regression model (link
function: log) and n = 120 sampling locations. Coef is the regression coefficient between the
environmental variable and seedling density. Significance of variables was assessed by an analysis
of deviance (x? test). The table gives the degree if freedom (Djf), the deviance and the probability
(Pr(>]z])).

Cohort name Variable Coef Df Deviance Pr(>|z|)
Elevatior 0,502 1 276 <0,00:
Aspect 0,018 1 2233 < 0,001
Pine density -0,025 1 1994 <0,001
Cohort1 i Beech density 20,003 1 827 <0,001
Slope 0,008 1 141 < 0,001
Light 0,726 1 8 <0,01
Elevation 1,423 1 2752 < 0,001
Slope -0,103 1 874 < 0,001
Aspect 0,006 1 256 <0,001
Cohort2 e density 10,006 1 36 < 0,001
Light -1,674 8 <0,01
Fir-Beech density -0,003 1 95 <01
Elevation 1,088 1 2606 < 0,001
Pine density -0,129 1 540 < 0,001
Cohort 3 Aspect 0,015 1 562 < 0,001
Slope -0,054 1 619 < 0,001
Fir-Beech density -0,064 1 51 < 0,001
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Tableau 2-2 : Estimation and goodness-of-fit opdrsal model parameters. DM: Dispersal Model, DRIidpersal Recruitment Modgd;andu
are the parameters of 2Dt dispersal kernels; MDibesmedian dispersal distance, calculated fron2Btekernel;p 30mandp 100mare the
cumulated probability of the dispersal curves obseéat a distance of 30 m and 100 m from a seeg Fecundity is the number of seedlings (in
the case of DM) or seed (in the case of DRM) predyeer coner. is the value of Pearson correlation (*** p < 0.p@&tween the observed and
predicted seedlings (log scale) in the regeneratiands.

Model p u MDD (m) p 30m p 100m Fecundity r
Cohort 1 DM 2.78 2624.5 27.7 0.569 0.987 10.104 0.66***
DRM 13.24 4884.31 16.4 0.894 0.999 / 0.67***
Cohort 2 DM 4.84 2193 18 0.81 0.999 0.569 0.44***
DRM 7.09 1691.49 13.2 0.951 0.999 / 0.57***
Cohort 3 DM 0.16 500 174 0.151 0.385 0.042 0.66***
DRM 0.64 197 19.6 0.666 0.92 / 0.72***
0.99 45 6.8 0.95 0.995 253 /
Seed (control) / / / / / / / /
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Figure legends:

Figure 2-1: Plot of the elevation values against rissiduals of the GLM that fits silver fir
seedling numbers to environmental variables (exedgtation). Circle: observed values;

Line: non-linear model fitted as follow:

Elevation=| Elevation- optim|>*" ©)

This figure concerns the cohort 1, similar resulse found for cohorts 2 and 3.

Figure 2-2: Density probability curves of dispersadlibrated on the 120 silver fir
regeneration cells (30 plots x 4 cells), from DMa}2DRM (2b) and of seed dispersal as
control. These curves are 2Dt model linking thetigpalistribution of seed trees with the

spatial distribution of the seedlings. The valukethe parametep and u are for:
- DM: 2.78 and 2624; 4.8 and 2193; 0.16 and 50@Hercohorts 1, 2, 3 respectively.

- DRM: 3.240 and 4884.31 7.09 and 1691.49; 0.64 a8d for the cohorts 1, 2, 3

respectively.

- The seeds: 0.99 and 45 (control).
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Figures:

Figure 2-1:
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Appendix 1 : Location of the regeneration plots (western pathe north face of Mont
Ventoux). Blue points indicate the regeneratiorigpl®ed points indicate the georeferenced
seed trees around regeneration plots. Coloured aepeesent silver fir stands in dark blue
when silver fir is the main species (with rathegthdensity in terms of basal area) and light

blue when silver fir is the second or third spe¢irgproportion).
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1) Cone production: Cone production was estimatethfa fertility model calibrated by Pichot
et al. (2006} on 280 silver fir trees over 4 years in the sanea 002 to 2005):

N, .= Ax(C-100°%°-2.84x A-25.6¢

cones

Ncones= NumMber of conest = circumference of the stem (mm) at breast height; randon

year effect.

For virtual trees, cone production was assigned tomlch correspond to the mean num
of cones observed for adult trees. This value walantced by the percentage of silve
cover (given by the French national forest servid&)e number of seeds peone wa
considered to be constant and set to the averdge w253 estimated by dissection of

cones (collected from 53 seed trees on Mont Ventoux

i) Accounting for several dispersal events: Every yaadispersal event occurred throug
seedproduction depending on climate and growth conditid previous years. For cohor
(germinations born in 2007), we calculated one y#adispersal, applying the year eff
calculated for the year 2006 from seed producti@asarementsA(= 23). Becausenly four
years of dispersal were cumulated for the cohd&®22005), we considered that seed
diameters remained unchanged. For these four yearsused the random year eff
calculated for the same years. For virtual seegsirdie mean numbef cones was set to 1]
(4 years x 40 cones). The cohort 3 is considere@galt from 25 dispersal events (197
2002), during which average diameter of seed tegesthen cone production increasec
order to take into account the evolution of sée@ production over this period, diame
evolution from 2002 to 1977 was simulated usingrabtric relations calibrated for tl
species (Dreyfus, unpublished data). Cones praolucif the dense silver fir stands (virt
seed trees) was assumed constant (1000 cones=aZbxy40 cones per year).

! Pichot, C., C. Bastien, F. Courbet, B. Demesur-Must Dreyfus, B. Fady, N. Frascatiacoste, S. Gerber,
Lefévre, M. E. Morand-Prieur, S. Oddou, E. Teis§lerCros, A. Valadon. 2006. Déterminaptsconséquenc
de la qualité génétique des graines et des semssde la phase initiale de régénération naturedlg

peuplements forestiers. Actes du BRG 6 :277-297.

Appendix 2: Calculate seed production
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T T
1 1
Inputs I MODEL I Outputs
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Iterative approach

1) Dispersal model: DM
2) Dispersal recruitment model: DRM

@ Effective seed tree fertilitigiameter)
®Number of seeds
© Recruitment rate (depending eeed supply and environmental variables)

* Number of seedlings produced dne tree
¢!Mediandistance dispersal

Appendix 3: Inputs and outputs of dispersal and dispersal recruitmexels. Iterative approact
only computed for the DRM, in order to take inte@aent the dependence between the RR and the seed
rain.

The RR depends on environmental variables andrs@edS,). Seed rain (S;) is computed aga

at each step with the estimated parameiensdu, until they become stable.
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Appendix 4: Distribution of cumulated distancesws#n each seedling and the nearest seed
tree Kd). Cl 5% H, and CI 5% H, are the 5% confidence envelope of the expectd)l F
under the respective following hypotheses: "randimstribution” and "seed rain distribution”.
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PARTIE 2. CALIBRATION DE LA DISPERSION DU SAPIN A PARTIR D’'UNE

APPROCHE GENETIQUE, ECHELLE DE LA PLACETTE

1. INTRODUCTION

Comme nous l'avons évoqué dans la partie précédémtelispersion est un processus
fondamental pour la colonisation de nouveaux nxlidievin et al. 2003), particulierement

pour les especes végétales pour lesquelles seproeessus de dispersion confere le
mouvement dans I'espace. Dans la partie précédents, avons calibré la dispersion a partir
d'une approche démographique, qui relie la posigor’effectif des descendants avec la
position et la fertilité des parents, a I'échelle whassif. Ici nous utilisons des approches
génétiques pour estimer la dispersion du sapiriechdlle de la placette. Ces approches

mesurent la dispersion a travers les flux de gengere individus.

Chez les végétaux, les flux de génes sont condié®rpar plusieurs processus qui sont la
variabilité de la fructification, la concordancesdéoraisons males et femelles et la distance
de dispersion du pollen et des graines (Braga atié\@tti 2010). Le processus de dispersion
du pollen et des graines est a l'origine du déplere des genes dans l'espace. Seule la
dispersion des graines permet la colonisation deeeux habitatsct. partie 1), alors que les
flux de pollen se produisent nécessairement erdpailptions établies. Il est généralement
admis que le pollen se disperse sur de plus londiséences que les graines (Ashley 2010),
de nombreuses études se sont intéressées a cgeeswin (Wanget al. 2010). Certaines
études ont montré que la dispersion du pollen piarhele maintenir une certaine diversité
génétique entre des populations fragmentées (Yetia1996). La dispersion des graines et
du pollen conditionne donc tres fortement les fliexgénes intra et inter-populations (Degen
et al. 2001, Braga and Collevatti 2010).

Il existe deux grandes catégories de méthodes mesurer les flux de génes (Broquet and
Petit 2009). Les premieres méthodes dites « indisec sont basées sur la mesure de la
différenciation génétique entre populations oueeiridividus et sur des attendus théoriques
dépendant du modéle de population (Setrlal. 1999). Par exemple, dans le cadre du modéle
d’isolement par la distance proposé par Wright 8194 I'intérieur d'une population

continue, des capacités de dispersion des graitles du pollen limitées conduisent a

61



Estimation de la dispersion

I'existence d’'une structure génétique spatiale (5@®st a dire que les individus les plus
proches spatialement sont également les plus paplectiquement (Hardy and Vekemans
1999, Rousset 2000). En plus de mesurer la SG&gémération, il est intéressant de mesurer
la SGS inter-générationnelles (SGSI). En effetiecatesure permet de vérifier si la SGS
observée peut étre imputée a une dispersion lindegse graines (Hampet al. 2010). A
I'équilibre, I'intensité de la SGS dépend du pradié la densité efficace et de la variance de
dispersion des genes (Rousset 2000). La SGS pelonet de mesurer des flux de génes
historiques, c’est a dire cumulés sur un grand mendle générations. L'autre approche dite
« directe » repose sur des analyses de parentéde opaternité. Les méthodes directes
permettent de mesurer des flux de génes contenmgocaést a dire de la génération des
parents a la génération des descendants. Ces rasthedont largement développées lors de
la derniére décennie avec le développement desuewans} moléculaires hyper-variables. Des
méthodes statistiques appropriées permettent maintel’estimer conjointement les noyaux
de dispersion du pollen et des graines, ainsi ggevariations de fertilité entre individus
(Manel et al. 2005, Burczyket al. 2006, Oddou-Muratorio and Klein 2008). La compswai
des flux de genes historiques flux de genes contemporains peut apporter deseglénde
compréhension sur linteraction entre les forcesl@ives a I'ceuvre a lintérieur et entre
populations et sur I'échelle de temps a lagueliefoeces jouent (Oddou-Muratorio and Klein
2008).

Notre étude se réalise sur une placette situédd@ aRd’altitude sur la face nord du Mont
Ventoux, appelée P164, qui a la particularité des@nter une trés forte régénération (3.7
semis / m?), la régénération s’étant principalenmestallée au début des années 2000 apres la
coupe, en 1997, de vieux individus de pin sylvedbans cette partie, nous étudions d’abord
la structure génétique spatiale des semis et ddgeadet la SGS inter-générationnelle, puis
nous mesurons les flux de géenes historiques ar ghetla SGS. Nous mesurons ensuite les
flux de genes contemporains en distinguant la dsspe du pollen et des graines. La
dispersion des graines mesurée a partir des flugédes contemporains est comparable a
I'approche démographique mise en ceuvre dans letahapécédent.
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2. MATERIEL ET METHODE

2.1. Site expérimental

2.1.1. Placette 164

La placette « 164 », installée lors du projet ECBGEn 2002, a été choisie comme site
expérimental, pour I'étude a fine échelle de l@négation et de la dispersion. Elle est située
sur la face nord du Mont Ventoux (coordonnées enleat Il : 833567 ; 214321) a 1208 m

d'altitude (figure 2-3). Cette placette a une stafde 400 m2 (20 x 20 m) et a été subdivisée

en 400 carreaux de 1 m2, marqués a l'aide de giquet

Figure 2-3 : Situation géographique de la placette 164 sur la face nord du Mont Ventoux.

Selon les sources de I'ONF, elle se situe dansunité d'analyse pour laquelle lI'essence
principale (76 % de recouvrement) est le pin syhee®inus sylvestris I'essence secondaire
(16 % de recouvrement) est le hétre et I'essemtaite (4 % de recouvrement) est le sapin.
La surface terriere en sapin est de 19 m? par teealans un rayon de 50 autour du centre de
la placette. Cette placette a été choisie carpeéisente une tres forte régénération (en 2004,
1480 semis ont été recenses), sans doute uneéfastetion démographique et génétique a

venir.
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2.1.2.  Cartographie des semis

En 2004, tous les semis, agés de plus de 1 atémecensés par carreau de 1 m2. Chaque
semis a été bagué (avec différentes couleurs)netwméro leur a été attribué (celui-ci
déclinant le numéro de la placette plus un numérsemis allant de 1 au maximum de semis
présents sur un carreau). L'age de chaque senésestémé a partir du nombre de pousses,
sachant, qu'en général les individus font une moabkaque année (I'age a pu étre mal estimeé
pour les individus abroutis et/ou &gés car les pemisont plus difficiles a distinguer). Il existe
une trés bonne relation entre la hauteur et I'@gesgmis, r2 = 0.93 (figure 2-4), elle a été
utiisée de maniere a
retrouver l'age des semis
Hauteur en foncion de I'age pour lesquels l'age n'avait

180

160 pas été déterminé.

Figure 2-4 : Hauteur des
semis (cm) en fonction de leur
age en 2003. La corrélation
entre la hauteur et I'dge des
semis est de type exponentiel.

Hauteaur en 2003 (cm)

R?=0,9309

Ageen 2003

En novembre 2007, nous avons recenseés192 gernmgapparues au printemps 2007, issues
de graines congues I'été 2006. En avril 2009, agoss recensés 96 semis nés en 2005, issus
de graines congues lors de I'été 2004

2.1.3.  Cartographie des semenciers

En 2009, tous les parents potentiels (diamétrermuypéa 15 cm a hauteur de poitrine), dans

un rayon de 50 m autour du centre de la placetieete® caractérisés et géoréférences (figure
2-5).
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Les coordonnées relatives des arbres ont été détsmpar rapport au centre le la placette
(point de référence) dans un premier temps, puie é&s arbres entre eux quand le centre de
la placette était trop éloigné. La déterminatiors @@ordonnées relatives a été faite en
mesurant la distance entre l'arbre et le pointreéfge a I'aide d'un décametre, l'orientation a
été déterminée grace a un clinomeétre qui donnaieéent la pente. Les coordonnées réelles
ont ensuite était recalculées a partir des coorglemmu centre de la placette, les distances
entre les arbres sont compensées par la penteale dace que ce soit les distances « a plat »
prises en compte. Le diametre des arbres a 1,3fbh) & été mesuré. Seule la fructification
femelle a été mesurée au cours de I'hiver 20089@9 2

s,
. *
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Figure 2-5 : Cartographie des semenciers et des semis de la placette 164.
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2.2. Matériel génétique et marqueurs
2.2.1. Matériel génétique

Un échantillon végétal a été prélevé sur la plugast semis et tous les parents présents sur la
placette, ainsi que tous les parents dans un rdgdb0 m. Nous avons prélevé des feuilles
quand le matériel était disponible, des cotylédomsr la cohorte 2007 qui ne présentait pas
encore de feuilles ou bien l'individu entier loreqeelui-ci était mort. Le tableau 1 résume le
nombre d'individus récoltés en fonction de leuré&mide naissance et de leur vitalité (en

2008) ainsi que le type de matériel végétal prélevé

Tableau 2-3: Nombre d'individus récoltés (Total), en fonction de leur vitalité (Vivants ou Morts) et
de leur année de naissance (Cohortes). Matériel : matériel récolté pour le génotypage.

Cohortes Total Vivants Morts Matériel
Adultes 45 / / Feuilles
cohortel1999 229 173 56 Feuilles ; bois mort
cohorte2000 382 251 131 Feuilles ; bois mort
cohorte2001 219 123 96 Feuilles ; bois mort
cohorte2002 183 96 87 Feuilles ; bois mort
cohorte2003 78 34 44 Feuilles ; bois mort
cohorte2005 190 174 16 Feuilles ; bois mort
cohorte2007 95 80 15 Cotylédons
2.2.2.  Marqueurs moléculaires

Nous avons employé cinq marqueurs microsatellitesléaires (a hérédité biparentale)
développés par Cremet al. (2006). Les microsatellites aimple sequence repeé@SR)
sont des séquences d'ADN particuliéres qui se Earsent par la répétition en tandem d’une
séquence composée de 1 a 10 nucléotides, distdang les génomes de la plupart des
espéces. lIs présentent des taux de mutation [guéséque dans la moyenne du génom& (10
a 10° mutation par nucléotide). La transmission génétida ces séquences suit les lois de
Mendel de I'nérédité. La longueur variable de éegiences dépend du nombre de répétitions.
Ces marqueurs considérés neutres (non soumiseéeleisn) permettent d'évaluer les flux de

genes a l'intérieur d'une population et par detédéme de reproduction.

Nous avons extrait I'ADN en utilisant les kits DN§aPlant Mini Kit (Qiagefi) et amplifié
les microsatellites par P. C. R. avec le Qi&genultiplex amplification kit sur des
thermocyclers EppendétMastercycler EP Gadient et un MJ Resa@eC200 (en suivant
les protocoles standards et Vendrameinal. (1996). Les lectures ont été faites sur un
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séquenceur & capillaires Molecular Dynamics MegaB4©00. Les microsatellites utilisés
sont : SF 1 dont le motif répété est (CG@F 333 (CA), (TA)s ; SF b5 (CT)s; SF b4

(GThe ; SF 78 (CGCA) (CA)15 G(CA)s ; SF g6 (ACY. La présence d'alleles nuls peut
affecter les résultats obtenus en terme diversi@étgue, nous avons donc utilisé une
méthode permettant de détecter la présence dalllés par analyse de maximum de
vraisemblance développée dans le logiciel ML-N@t-(Kalinowski and Taper 2006). Dans

la littérature on considere que les frequenceséed'alleles nuls sont au dela de 5%.

2.3. Analyses

2.3.1.  Caractérisation de la structure génétique spatiale

(SGS)

La méthode classique pour mesurer la SGS reposdasaresure de la différenciation
génétique entre populations ou entre individus dares population continue (Rousset 1997
2000). Cette méthode se base sur I'hypothese ditsaht par la distance proposée par Wright
(1943). Cette hypothese considere que quand lexcitép de dispersion du pollen et/ou des
graines sont limitées, et le nombre d’individu fgipant a la reproduction fini, une SGS sera
observée, les populations/ individus les plus pesaftant plus apparentés. Dans le cas d’'une
population continue par exemple, le modele d’is@etrpar la distance permet de relier la
décroissance de l'apparentement entre individug dvedistance au produit de la densité

efficace d’individus ¢¢) par la variance de dispersion des gépes.

Les analyses de SGS au niveau individuel sont teiées en calculant une mesure du
coefficient d’apparentement entre paire d’individlilsne méme population ou d’'une méme
cohorte. Ce coefficient est également appelé icmaft de co-ancestralité », il représente
I'apparentement relatif entre deux individustj par rapport a I'apparentement moyen sur

toute la population :
Fij = (Qij — Qm)/(1—Qm)

ou Qj; est l'identité par descendance entre deux inds/icij ; Qn, la probabilité moyenne de
I'identité par descendance de génes tirés au hdsagila population, donc :

Qm=1—-Hy

avecHr, I'hétérozygotie attendue sous I'hypothese d’Havdginberg.
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Parmi les estimateurs du coefficient d’apparenteémeous avons utilisé celui proposé par
Loiselle et al. (1995) qui est bien adapté aux marqueurs micrtigage(correction pour les
alleles en faible fréquences). Des tests de Jakroht été effectués sur les estimateurs
multilocus afin d’obtenir les valeurs des intereallde confiances mesurant la variabilité de la
SGS entre marqueurs. Classiquement, l'analyse deSGE consiste a représenter
(autocorrélogramme) et a analyser les variatiossvdéeurs moyennes d’apparentement entre
individus en fonction de la distance qui les sépgweur la représentation graphique, les
paires d’individus sont groupés en différentessdagle distance. La significativité de la SGS
observée a été testée en réalisant 500 permutaiéat®ires de la position des individus afin
d’obtenir l'enveloppe «neutre » de lautocorrélmmme sous [I'hypothése que
I'apparentement entre individus n’est pas fonctienla distance. Toutes ces analyses ont été

effectuées avec le logiciel SPAGeDi 1.3 (Hardy ®eiemans 2002).

Dans un premier temps, nous mesurons la SGS ialrarde pour tous les semis (en
considérant toutes les cohortes), pour chaque tmldersemis et pour les adultes. Puis nous
mesurons la SGS intergénérationnelle (SGSI), @edite la part de la SGS due aux relations
parent-semis (Hampet al. 2010). Pour mesurer la SGSI, nous calculons I'eppgament
entre toutes les paires d’individus constituéesupaadulte et un semis (en considérant toutes
les cohortes), puis toutes les paires d’individasstituées par un adulte et un semis d’'une
cohorte donnée. De facon a tester la puissancemdegqueurs a détecter des différences
génétiques entre individus (en ce qui concernsdesis), nous avons sous-échantillonné 189
semis (nombre moyen de semis par cohorte) aléateite Nous avons mesuré la SGS des
semis du sous-échantillon et la SGSI entre chaguee m’'adultes et de semis du sous-

échantillon.

2.3.2.  Estimation des flux de génes historiques (o) a

partir de la SGS

Les modeles théoriques d’isolement par la distanoetrent que (sous certaines conditions,
notamment a I'équilibre migration-dérive) dans wpace a deux dimensions, le coefficient
d’apparentement entre paires dindividiiset j varie linéairement avec la distance
géographique entre ces individus (dans une gamndestéace précise). Sous cette hypothése,
la pente de régressiohdy) de I'apparentement des individus sur le logarétae la distance
est un estimateur du produit de la densité efficdeda populationde) et de la variance

axiale de dispersior?) des genes. :
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1-F 5
=4mdeo

blog
ou F est la valeur du coefficient d’'apparentement darémiére classe de distance.

Ainsi, connaissant la densité efficace de la pdmrade, on peut en déduire la valeur de
de, est le produit d®obsavec le ratidNe/Nobs avecDobsla densité observée (arbre/nidg

la taille efficace de la populatioBobsla taille observée de la populatidyve reflete la force
de la dérive génétique au sein de la population,estimation requiert de tenir compte de
tous les facteurs a I'origine de la variation dacg&s reproducteur entre individus. Il en est de
méme poude si I'on prenddobs comme densité efficace de la population, cettaiéee est
surestimée, conduisant a une sous-estimatian &@m biologie des populations, on considére
généralement quede varie entre 1/5 et 1/10 deobs (Hardy et al. 2006). La procédure
itérative proposée dans SPAGeDi, pour mesurer l@anvae axiale des genes n'a pas
fonctionné sur nos données, eaest plus grand que la taille de notre placettasrastimons
donco a partir des valeurs didog obtenues, et dée égale dobsjobs/50udobs/10

2.3.3.  Mesure directe des flux de génes

Cette méthode dérive d’analyses de parentés damssimage. L'analyse de parenté consiste
a genotyper des adultes (parents potentiels) etseless a l'intérieure d’'une zone établie
(zone de voisinage) afin d’attribuer catégoriguemenparent a chaque semis, ou d’attribuer
« fractionnellement » un ou plusieurs parents aebaemis avec une probabilité associée.
Cette approche d’assignation nécessite de cartoigrage facon exhaustive tous les parents
potentiels dans la zone d’étude, mais la cartogeapkhaustive des semis n’est pas requise.
La puissance d’assignation dépend du nombre e& detiabilité des marqueurs. Cette
approche permet d'estimer la forme et la gamme m@paux de dispersion, soit en
représentant la distribution des distances de digpeet en ajustant a postériori un modeéle de
dispersion sur cette distribution, soit par le diale modeles spatialement explicites
(« SEMM »).

2.3.3.1. Description du modele

Le modéle spatialement explicite développée pacBik et al. (2006) et Oddou-Muratorio
and Klein (2008) a été utilisé pour estimer la feret la gamme des noyaux de dispersion des

graines et du pollen a partir des génotypes etadgokition des semis et de leur parents
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potentiels. Les estimations ont été réaliséesidel’du logiciel NM+ implémenté par Burczyk
et al. (2002 et 2006).

Soit 4 la zone d’étude ou voisinagg)e nombre de semis échantillonné$d¢ nombre total
de parents. Le modeéle considere que chaque sgraig avoir comme mere soit (i) un adulte
hors du voisinag® avec la probabiliténs, soit (i) un adulte de la zone d’étudeavec la
probabilit¢ (1- m). Dans ce dernier cas, le semiispeut étre le résultat (i) d'une
autofécondation avec la probabiligé (ii) d’'un pollen issu de lI'extérieur de la zone de
voisinaged avec la probabilitén, ou (iii) d’un pere issu de la zone de voisinagen(y). La

probabilité d’observer le génoty& chez le semis est :

P(Gi) =
msT(G;|BAF) + (1 — my) ¥ Wij[s T(G;|M;, M;) + m,, T(G;|M;, BAF) + (1 — s — m,,) ¥, ®;c T(Gi|M;, Fy)]

Avec les notations suivantes :

. T(G|BAF) est la probabilité mendélienne qu’'un migrant idsudeux parents
hors voisinage ait le génoty@ connaissant les fréequences alléliques en dehors de

voisinage (BAF = Background Allelic frequency).

. T(G5M;,M)), T(G|M;,BAF) et T(G|M;,F) sont les probabilitts mendéliennes
gu’un semis ait le génotyp&;, sachant que sa mere ayant le génotypea été
respectivement (i) auto-pollinisée, (ii) fécondée pdu pollen extérieur a la zone de
voisinage et (iii) fécondée par un arbre-pére du voisinagegmt le génotyp€y. Les
génotypes des semis et des parents (mere/perehtiptsesont utilisées pour
déterminer la compatibilité descendance-parentoeir galculer les probabilités de

transition.

. ¥, représente la proportion de graines issues deéle met situées a la
position du semis parmi toute la pluie de graines (estimée a pditin noyau de

dispersion) générée par les autres meres :

Yij = Tij/zfij

Ou z;; est une fonction des parameétres qui influencedeés reproducteur d’'une mére

j sur le semis.
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. De méme,®;« représente la proportion de pollen de l'arbre gedans le
nuage pollinique de la meje relativement a celle contribuées par les autrbeea

péres de la zone de voisinagje

@ = T/ z Tk
LeO
Ou m;; est une fonction des parametres qui influencestiéees reproducteur d’'un péesur

une mere.

2.3.3.2. Noyau de dispersion du pollen et des graines

Le noyau de dispersion des graines est la fonct@probabilité qu’'un arbre-mere situé a la
position (a,b) ait émis une graine retrouvée adsitpn (x,y). Le noyau de dispersion du
pollen est la fonction de probabilité qu'un arbergsitué a la position (a,b) ait émis le grain
de pollen ayant fertilisé une mere située a latposi(x,y) (Oddou-Muratorio and Klein
2008). Pour modéliser ces noyaux, nous avonséitdigamille des exponentielles puissances

b r\P
p(a, b;x,y) = 2?2/ P (‘ (E) )
r est la distance entre les meéres et les semistoeilen péres et les méres. Le parametst
un parametre d'échelle, lié a la distance moyermdispersion et le paramétbeest un
parametre de forme. Pobr1, la courbe de dispersion est une exponentigieb=2, la
courbe de dispersion est une gaussienne. Bolir on considére que le noyau est a queue
légere c'est-a-dire que la dispersion se fait @maéjpres de I'arbre émetteur, alors que pour
b<1, on a considéere que le noyau est a queue laveiedes événements non négligeables de
dispersion a moyenne et a longue distances.
La distance moyenne de dispersion d'un grain dempolu d'une grained{ou ds) est lié aa
par I'équation suivante :

['(3/b)
I'(2/b)

=a

La variance axiale de dispersion des genegsurée a partir des flux de genes contemporains

est:

I'(4/b)
2T'(2/b)
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2.3.3.3. Estimation des parametres

L’estimation des différents parametres (migratianto-fécondation, parametres des noyaux
de dispersion) se fait par la maximisation de Esemblance des données (les génotypes et
les positions spatiales des semis et de leur pa@teintiels) pour différentes valeurs des
parameétres. Le parameétreest fixé, car sinon les parameétres ne convergestipous faisons

varier les valeurs de de facon a obtenir la meilleure vraisemblance.

2.3.4.  Contribution des méres a la régénération

Afin d’évaluer la variabilité inter-interannuelleeda contribution des meres aux différentes
cohortes juvéniles et son impact sur les caratiguiss génétiques de celles-ci (richesse
allélique, hétérozygotie) (aspect qui sera dévedaggns le chapitre Ill), nous avons évalué la
compatibilité, sous les mémes hypothéses que tegaécédente (ségrégation mendélienne
et fréquence allélique du nuage pollinique extéjidu génotype des meres échantillonnées et
de ceux des cohortes juvéniles. La probabilité dgemité a été calculée sans modele de
dispersion des graines, ou en tenant du modeleisperdion des graines (MDD = 13 m).

Nous avons testé une autre courbe de dispersiarigouelle la MMD est le double.

3. RESULTATS

3.1. Caractérisation de la structure génétique spatiale (SGS)

3.1.1. SGS intra-cohorte

3.1.1.1. Adultes

La SGS des adultes ne difféere pas de I'hypothéseodestructuration de I'apparentement
entre les individus, sur la placette 164, de méreehte de régressionldg) entre la distance
et 'apparentement entre adultdsj)] n'est pas significative au seuil de 10 % (fig@x®).
Pour de courtes classes de distances (0 a 10 naallmsrs duFij varient de 0,075 a 0, pour
des classes de distance (échelle logarithmiquéPde100 m les valeurs dHij varient autour
de 0.
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Figure 2-6 : Autocorrélogramme de I'apparentement (Fij -Loiselle et al. 1995) entre adultes, en
fonction de la distance. Les courbes en pointillés correspondent aux bornes (a 95%) des intervalles
de confiance pour I’hypothése nulle de non-apparentement entre les individus. La pente de
régression n’est pas significative.

3.1.1.2. Semis

La SGS des semis (toutes cohortes de semis cordep@st significative jusqu’a 12,5 m
(figure 2-7), autrement dit les semis sont plus aapptés a courte distance que
'apparentement attendu sous I'hypothese de narttshation de I'apparentement. La pente

de régression entre la distance et I'apparente(béod) est significative au seuil de 5 %.

0,006
0,004

0,002 -

0
—<&¢— Mean

Fij

-0,002 ==®--95%Cl-sup
_0[004 95%Cl-inf

-0,006 -

-0,008 -

0,01 - Distance (m)

Figure 2-7 : Autocorrélogramme de I'apparentement (Fij) entre semis, en fonction de la distance.
Les courbes en pointillés correspondent aux bornes (a 95%) des intervalles de confiance pour
I’hypothése nulle de non-apparentement entre les individus. La pente de régression est
significative.

Pour de courtes classes de distances (0 a 10 malesrs duFij varient de 0,006 a 0,002,
cette valeur est plus faible queHg§ des adultes pour les mémes classes de distanegs. L

valeurs du Fij diminuent régulierement avec l'augmentation de diagtance (échelle
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logarithmique), indiquant que I'apparentement emtddvidus diminue progressivement avec

la distance.

Sous-échantillon de semista SGS n’est pas significative pour le sous-édhamtde 189
individus (figure 2-8), indiquant que le jeu de ouaeurs n'a pas une grande puissance pour
détecter la différence génétique entre individus.pente de régression entre la distance et

I'apparentementiog) n’est pas significative.

0,01 4
4
/,/
.. -
0,005 - = e
e *------" ¥
0 T T T T T 1
¥ —&— Mean
= 5 10 2 25 30
w 95%Cl-inf
-0,005 - ==& --95%Cl-sup
-0,01 - %

-0,015 -
Distance (m)

Figure 2-8 : Autocorrélogramme de l'apparentement (Fij) entre un sous-échantillon de semis, en
fonction de la distance. Les courbes en pointillés correspondent aux bornes (a 95%) des intervalles
de confiance pour I’hypothése nulle de non-apparentement entre les individus. La pente de
régression n’est pas significative.

Par cohorte de semis la SGS au sein de chaque cohorte de semis edficsiive (pente
globalement significativement négative) pour lesartes nées avant I'an 2000, nées en 2002
et 2007, et n’est pas significative pour les cad®rées en 2000, 2001, 2003 et 2005. Mais ce
n'est que pour la cohorte née avant I'an 2000 (&éd2+9), que les semis proches (jusqu’a 11.5
m) sont plus apparentés que sous I'hypothese destmooturation de I'apparentement. La
figure 2-9 montre que les SGS ne sont pas sinslardgre les différentes cohortes de semis,

néanmoins les valeurs d’apparentement sont fagadas!’ensemble des cohortes.
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0,03 -

sFigure 2-9 : Autocorrélogramme de I'apparentement (Fij) entre différentes cohortes de semis, en
fonction de la distance. Les points pleins sont les points pour lesquels la SGS est significative. Les
points vides sont les points pour lesquels la SGS n’est pas significative. La courbe bleue foncé
correspond a la cohorte née avant I’an 2000 ; Courbe rouge : cohorte née en 2000 ; Courbe verte :
cohorte 2001 ; Courbe violette : cohorte 2002 ; Courbe bleu turquoise : cohorte 2003 ; Courbe
orange : cohorte 2005 ; Courbe bleu claire : cohorte 2007. La pente de régression est significative
pour les cohortes nées avant I’an 2000, nées en 2002 et 2007, et n’est pas significative pour les
cohortes nées en 2000, 2001, 2003 et 2005.

3.1.2. SGSI entre adultes et semis

L’apparentement entre les adultes et les semiplastfort que I'apparentement attendu sous
I'hnypothése de non structuration de I'apparentemestiu’a 21 m (figure 2-10). La pente de

régression entre la distance et I'apparentemeritesdsemis est significative au seuil de 5 %).
Pour de courtes classes de distances (0 a 10 walss duFij varient de 0,02 a 0,005.

0,02
0,015 -
0,01 -

0,005 -
—&— Mean

£ o0 ' m ' 95%Cl-inf
20 40 80 = =&=-95%Cl-sup

-0,005 -

-0,01

-0,015 -

-0,02 - Distance (m)
Figure 2-10 : Autocorrélogramme de l'apparentement (Fij) entre les semis et les adultes, en
fonction de la distance. Les courbes en pointillés correspondent aux bornes (a 95%) des intervalles
de confiance pour I’hypothése nulle de non-apparentement entre les individus. La pente de
régression n’est pas significative.
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Entre chaque cohorte de semis et les adultesapparentement entre les adultes et chaque
cohorte de semis est plus fort que l'apparentenstgndu sous I'hypothése de non
structuration de I'apparentement, pour la cohoé&e avant I'an 2000 jusqu'a 21 m ; pour la
cohorte 2000 jusqu’a 7 m ; pour la cohorte 2004jyiés 10 m ; pour la cohorte 2005 jusqu’a
18 m et n’est pas significative pour les cohort@82 2003 et 2007 (figure 2-11). La pente de
régression entre la distance et I'apparentementesdsemis est significative au seuil de 5 %
pour la cohorte née avant I'an 2000, née en 200Eeten 2005, elle n'est pas significative

pour les autres cohortes.
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Figure 2-11 : Autocorrélogramme de I'apparentement (Fij) entre chaque cohorte de semis et les
adultes, en fonction de la distance. Les points pleins sont les points pour lesquels la SGS est
significative. Les points vides sont les points pour lesquels la SGS n’est pas significative. . La courbe
bleue foncé correspond a la cohorte née avant I’an 2000 ; Courbe rouge : cohorte née en 2000 ;
Courbe verte : cohorte 2001 ; Courbe violette : cohorte 2002 ; Courbe bleu turquoise : cohorte
2003 ; Courbe orange : cohorte 2005 ; Courbe bleu claire : cohorte 2007.

76



Estimation de la dispersion

3.1.3. Distance de dispersion des flux de génes

historiques

Les valeurs de dispersion moyenne des genes obsenua placette 164 pour les adultes et
les semis sont résumées dans le tableau 2-4. Qup@ose plusieurs valeurs de densité
efficace a partir de la densité d’'adultes obserudrela P164 = 0.0058 (arbre/m?2). Pour les
semis,o varie de 32.4 a 102.4 m pour des densités efficaagant deDobsa Dobd10. Ces
distances sont moins élevées que pour les aduiaslgsquelss varie de 18.4 a 58 m, les

limites supérieures des intervalles de confianteusudes ces valeurs tendent vers l'infini.

Tableau 2-4 : Distance de dispersion moyenne ¢ des semis et des adultes de la placette 164, en
fonction de trois densités efficaces (a savoir de = Dobs, de = Dobs/5, de = Dobs/10). F : Coefficient
d’apparentement entre les individus (soit entre semis, soit entre adultes) pour la premiére classe
de distance ; blog : Valeur de la pente du coefficient de régression d’apparentement; Nb : Taille
efficace de voisinage.

Cohorte F  blog Nb Dobs o(m) Dobs/5 o(m) Dobs/10 o(m)
Semis 0,005 -0,004 255,52 0,01 59,2[53 -67] 0,0012 132,4[118 - 0,0006 187,2[167 -
154] 218]
Adultes 0,070 -0,011 82,00 0,01 33,5[24 - 47] 0,0012 75[53-105] 0,0006 106([75 -
148]
3.2. Mesure des flux de genes directs

Le tableau suivant présente les paramétres dergispalu pollen et des graines estimés pour
la placette 164. Nous présentons également leftatssobtenus sur la placette N2, située a

1117 m d’altitude sur la face nord du Mont Ventoux.

Tableau 2-5: Valeurs des paramétres de distance moyenne de dispersion moyenne du pollen et
des graines (6p et ém); taux de migration du pollen et des graines (mp et ms); du taux
d’autofécondation (s).

Site 6p bp mp s 6s bs ms
P164 31,8 1,32 0,6 0,07 19,34 2% 0,19
N2 ** *x 0,1 0,17 35,32 1* 0,18 a

Le taux d’autofécondatiorsf du sapin sur la placette 164 est faible, il att& %. Les taux
d’autofécondation sur la placette N2 sont plussfolZ % lorsque les fréquences extérieures
sont calculées sous I'hypothése « BAF-R », ou d&Z®us I'hypothése « BAF-inside ». Les

taux de migration du pollem(p) sur la placette 164 sont trés élevés de I'oréré@ % (dans

@*p a été fixé au départ des estimations, la vatetenue correspond a I'estimation pour laquelle |
vraisemblance est la meilleure. ** Dispersion pastigiie du pollen
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le cas de la placette 164), alors qu’ils atteign®dt % pour la placette N2. Les taux
d'immigration des grainesn(§ sont plus faibles et plus semblables entre sige ain taux
d'immigration de 19 % pour la placette 164 cont8% (BAF-R) pour la placette N2. La
distance moyenne de dispersion du polkp) éur la placette 164 est de 31.8 m, elle n’a pas
été calculée pour la placette N2. La distance mogeate dispersion des grainés)(est de
19.34 m pour la placette 164, elle est plus foderpa placette N2 avec des valeurs de 35.32
m. La valeur du parameétre de forme de la courbdisigersion du pollenbf) est de 1.32,
indiquant que le noyau de dispersion est a quayerdgla majorité de la dispersion se fait a
courte distance), l'estimation des parametres dgpedsion est meilleure (meilleure
vraisemblance) lorsque la dispersion du pollenpasimictique. La valeur du parameétre de
forme de la courbe de dispersion des graines edta@ dans le cas de la placette 164,
indiquant que la forme de la courbe de dispersamd tvers une Gaussienne (queue de
dispersion Iégere). La valeur du parametre de fatenka courbe de dispersion des graines est
égale a 1 dans le cas de la placette N2 (pourdas bypothéses du calcul des fréquences
alleliques extérieures), indiquant que la formelaecourbe de dispersion tend vers une

exponentielle (queue lourde).

3.3. Contribution des meres a la régénération

La contribution des méres a la régénération egjaieé(figure 2-12), pour les trois analyses
effectuées : a) sans prendre en compte la distmoe semenciers et semis, b) en prenant en
compte la distanceyia un modéle de dispersion (MDD de 13 m) owi@ un modéle de
dispersion plus long (MDD égale au double de lxé¢dénte). Lorsque la distance n’est pas
prise en compte, il est plus de difficile de distrier les meres (figure 2-12a) contribuant a la
régénération. Ainsi quelques semenciers contriboejoritairement a la régénération (a7, a9,
alo, a27, a33, a40), la mére a40 étant celle boatnk le plus. Avec cette analyse toutes les
meres contribuent a la régénération. Lorsque f@mie entre les méres et les semia (n
noyau de dispersion, MDD = 13 m ou 26 m) est irdéglans I'analyse, la discrimination
entre meres contribuant a la régénération estfphtes que dans le cas précédent (figures 2-
12b et 2-12c). Les méres principalement impliquéssda régénération sont : a7, a 8, a21,
a27, a 40, ap32 et ap33, que ce soit pour unendestmediane de dispersion de 13 ou 26 m.
Avec cette méthode, les semenciers a4, a20 etepgesentent pas de descendance pour des
MDD de 13 et 26 m.
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Figure 2-12 : Contribution des semenciers a la régénération de la placette 164. En abscisse : nom des semenciers ; En ordonnée : Pourcentage de semis
produits par semenciers, en fonction de leur année de naissance ; (a) Contribution des semenciers sans prendre en compte la distance entre les semis et
les semenciers ; (b) Contribution des semenciers en prenant en compte la distance entre les semis et les semenciers, le modele de dispersion utilisé
présente une MDD de 13 m ; (c) Contribution des semenciers en prenant en compte la distance entre les semis et les semenciers, le modele de dispersion
utilisé présente une MDD de 26 m.
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La réduction de la distance médiane de dispersi8nn{), augmente la discrimination des
semenciers contribuant a la régénération (figurg2l®. En plus de déterminer quels
semenciers contribuent majoritairement a la régéidr, la figure 2-12 permet de montrer
qgue ce sont les mémes semenciers qui contribuamie @année sur l'autre, a la régénération.
En effet, la plupart des semis sont produits paelmencier a40, a I'exception de la cohorte
née en 2007 principalement issue des arbres a&189,Seulement 48 semis sont issus de

meres situées a I'extérieur de la placette, soihsnde 0.5 %.

4. DISCUSSION

4.1. La structure génétique spatiale est faible

Les niveaux d’apparentement sont faibles que cectmz les adultes ou chez les semis,
malgré une dispersion limitée. La SGS des adulesst pas significative contrairement a celle
des semis. Les adultes présentent un apparentghenfort que celui des semis pour la
premiére classe de distanég) {quies= 0.071 s.d = 0.0755Fijsemis= 0.006 s.d = 0.0027). Une
explication probable pour 'absence de SGS cheadedtes est le petit nombre d’individus
analysés (d’ailleurs l'analyse du sous-échantilttn semis conclut aussi a une SGS non
significative), avec un niveau moyen de polymorptesdes marqueurs. Mais on ne peut pas
exclure un effet de la dynamique de recolonisationeffet, si cette population adulte est
issue, par dispersion a longue distance, de grareduites par des arbres situés dans les
zones refuges du sapin, aucune SGS n'est attendaésen du mélange des multiples queues
de dispersion. Les semis sont quant a eux majeaneint issus de semenciers locaux (ms =

20%, donc 80% des graines issues de 45 adultes)nswsurface réduite.

L’apparentement entre les semis et les adulteplestfort que I'apparentement attendu sous
I'hypothese nulle jusqu’a 21 m. Ce résultat indigue la SGS observée chez les semis peut
étre imputée a la dispersion limitée des grainesr(pket al.2010). La distance de 21 m pour
laquelle I'apparentement est plus fort qu’attendussl’hypothése nulle, est de I'ordre de
grandeur de la distance moyenne de dispersion rdéseg (19.4 m). L'apparentement entre
les adultes et chaque cohorte de semis suit desnpatlifféerents, ce résultat pourrait étre
expliqgué par des variations du succes reprodudtger-annuelles. Cependant, les résultats
sur la contribution des meres montrent I'inverses @ifférences pourraient s’expliquer par le

polymorphisme du jeu de marqueur.
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4.2, Estimation directe et indirecte de la variance axiale de
dispersion des graines

Nous avons estimée la variance axiale de dispedaergraines par des approches directes ou
indirectes. Les méthodes indirectes refletentlles de génes moyens, cumulés sur plusieurs
générations, alors que les méthodes directes erfldes flux de genes contemporains,
mesurés entre deux générations. La variance ast@aldispersion des genes estimée a partir
d’estimateurs indirects pour les semis est de 59.2b67] m pour une densité efficace égale a
la densité observée (0.0058 m/ha). Pour les ad@liesest de 33.5[24 ; 47] m pode=dobs
cependant il n’y a pas de structure génétique alpatihez les adultes, il est donc assez
difficile d’estimer cette valeur a partir d’estireats indirects. La variance axiale mesurée a
partir d’estimateurs directs est de 34.3[29 ; 48]Lms variances axiales de dispersion des
grainesmesurées a partir d’estimateurs indirects et dirsontdu méme ordre de grandeur.
Généralement, ce type de résultats suggere ques rBesurée est représentative d’'un
equilibre migration/dérive. Cela confirme les étsidecoriques (Lebloist al.2004) montrant
que cet état d’équilibre peut étre atteint tréesdexypent.ll est cependant trés difficile de
conclure sur I'équilibre de notre population cas mstimateurs comportent un certain nombre
de biais. Les estimateurs indirects sont probalbinseus-estimés sous I'’hypothese de
de=dobs des valeurs plus realistes debs (de=dobs/50u de=dobs/1) amenent a des
valeurs plus élevées @e(>100m). De méme, les estimateurs directs utili@egeposent que
sur les noyaux de dispersion ajustés a l'intéromsg placettes. lls seraient probablement plus
élevés si I'on intégrait les taux de migration chlgn importantsrp = 60 %) et des graines
(ms= 20 %). Un avantage majeur des méthodes diresiegu’il est possible d’évaluer la
variabilité du succés reproducteur et d’en dédigireatiode/dobs Ce ratio est un pré-requis
pour les méthodes indirectes, alors qu'il est $imsvent difficile a estimer (en particulier chez
les arbres a long cycles reproductifs). L’avantdgs méthodes directes par rapport aux
méthodes indirectes est qu’elles permettent dendigtr les flux de génes dus au pollen et les
flux dus aux graines. Cependant, la méthode direageiert un effort d’échantillonnage
considérable, étant donné qu'il faut repérer extiaeraent les adultes. Cela limite donc la
gamme de distance sur laquelle la fonction de dispre est estimée.

4.3, Approches démographiques 2s approches génétiques
Parmi les mesures classiques de la fonction deedigm on distingue des approches
démographiques (fortement développées depuis lhauétinverse proposée par Ribbens

al. 1994) (Cf. chapitre Il. partie 1), des approchémdjiques directes, toutes deux estimant

82



Estimation de la dispersion

des courbes de dispersion basées sur des noyasxapports et limites des approches

génétiques (AGd) directes et démographiques (AD)y peesurer la dispersion résident dans

plusieurs points :

Les AGd mesurent un succés reproducteur relatifeeimdividus, elles n'ont pas de
valeurs prédictives contrairement aux AD qui petergtde prédire un effectif de semis

en un point donné de I'espace.

Les AGd permettent de distinguer la part de laeafisipn due au pollen, par rapport a
celle des graines (Burczyt al. 2006, Oddou-Muratorio and Klein 2008), contrairemme
aux AD qui ne mesurent que la dispersion due aainegs. Sur la placette P164, la
distance moyenne de dispersion du pollen est der8lpour les graines elle est de 19.4
m (35.32 m sur la N2). Méme si le pollen semblaisperser plus loin, les distances
moyennes des graines et du pollen ne sont padiffé@®entes et sont relativement faibles.
Sur le Mont Ventoux, G. Restoux (2009) a mesuré posapin, des distances moyennes
de dispersion du pollen variant de 20 a 50 m (exctfon de la densité du peuplement),
qui sont du méme ordre de grandeur que nos résultes taux de migration du pollen,
sont de l'ordre de 60 %, indiguant que la queuéadmurbe de dispersion du pollen est
lourde b = 1.32). De plus, ce taux de migration peut exmiqle faible taux
d’autofécondation mesuré (7 %). La distance moyedredispersion des graines
mesurées a partir de données génétigues, avecyan egponentiel, est de 19.4 m sur la
placette P164, de 35.32 m sur la placette N2. lstadce médiane de dispersion des
graines, mesurée a partir d'approches démographigaee de 13.2 a 19.6 m a I'échelle
du massif, avec un noyau de type 2Dt. Pour lesbesude dispersion estimées a l'aide
d’approche génétique ou démographique, les queeiatispersion sont lourdeb € 2
pour I'approche génétiquep; varie de 0.64 a 13 pour I'approche démographigGes
résultats montrent que les mesures des fonctiondispersion soit par des approches
géneétiques (sur la placette P164 et N2), soit parapproches démographiques (échelle
de la face nord du Mont Ventoux) sont robustesilsalonnent des ordres de grandeur
des distances de dispersion similaires. Il senéfréssant d’approfondir ces résultats en

comparant des noyaux de dispersion similaires.

La dispersion a longue distance est difficile adt&r, pour les deux approches. Dans une
certaine mesure, les AGd présentent une meilleapaaité a détecter la dispersion a
longue distance (Caiet al. 2000). En effet, I'assignation d’'un semis a unl@dpermet

83



Estimation de la dispersion

de mesurer plus précisément la queue de dispessibéchantillonnage des adultes est
suffisamment large (ce qui devient presque toujoupossible sur des surfaces larges) et
si les marqueurs sont tres polymorphes. Dans leled4\D il est difficile de distinguer
les semis provenant d’événement de dispersiongudistance de semis provenant de
la courte distance, mise a part dans le cas d'laeefe isolée. Que ce soit pour 'AGd
ou I'AD, il faut s’assurer que les semis dénombréssont pas issus de semenciers ayant
disparus a proximité de la zone d’étude, dans seled AGd la disparition des sources
signifie que le géntotypage n’est plus possibler Buplacette 164 il est difficile
d’appréhender la courbe de la queue de dispersamis th mesure ou tous les semis
échantillonnés se situent au centre de la placette.

* Dans le cas de I'AD, lorsque la mesure de la dperse fait sur des semis établis, il est
préférable voire nécessaire d’intégrer I'environeam(c’est a dire les facteurs favorisant
ou non l'installation des semis) de fagon a estiprécisément la dispersion (cf. chapitre
I, partie 1). Dans le cas de I'AGd lintégration benvironnement n’est pas nécessaire
car on ne mesure pas des comptages de semis '@ftatif a pu étre fortement impacté

par les facteurs du milieu) mais des flux de géBesitempset al.in prep.).

* L’AGd est nettement plus lourde, en termes d’édHanbhage, que I'AD. En effet si les
deux méthodes nécessitent le méme inventaire das sé€ adultes, I'étape de récolte des
échantillons et de génotypage de I'AGd est longuméteuse et de ce fait elle se réalise
souvent sur de petites zones, contrairement auxgéilpeuvent se réaliser sur de plus
grandes échelles. La calibration de la dispersipartir d’AD, se faisant a I'’échelle d’'un
massif, bénéficie des connaissances des peuplemseittpar photos aériennes, ou
données ONF/IFN pour estimer les sources de graintemntielles se situant a longue
distance, qui sont impossibles a échantillonneréahélle du massif. Connaitre les
sources a longue distance est important dans ledeasplacettes présentant de la

régénération et pour lesquelles il n’y a pas dees@mars a proximite.

4.4, Contribution des meres a la régénération

Nos résultats montrent que la contribution des maréa régénération est inégale. Que I'on
prenne en compte ou non la fonction de dispersesngiaines, pour estimer la compatibilité
meére/semis, seulement trés peu de meres contriloo@joritairement a la régénération. Ce
résultat indique également que la densité obsedods n'est pas un bon indicateur de la

densité efficacede, 8 meres (sur les 45 potentielles) contribuard tr&joritairement a la
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régénération. De plus, ce sont les mémes meéresoqtiibuent a la régénération d’'une année
sur l'autre et dans les mémes proportions, ce qontra que la variabilité du succes
reproducteur inter-annuelle est faible. Les mén@iscgntribuent a la régénération sont les
plus proches de la placette, ce résultat va dassne d’une SGS significative chez les semis,
principalement issus des arbres a proximité deldaegte (hs = 20 %), SGS qui peut étre

imputée a la dispersion limitée des graines.

Dans le chapitre suivant nous aborderons des aspeaternant la purge de la consanguinité
au sein de la régénération sur cette méme pla@&i®t). Les résultats ici acquis en matiere
de contribution des méres et de degré d’autofédcmmés/ %) seront mis en relation avec

I'hnétérozygotie des semis.
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Chapitre SEVOLUTION DEMOGRAPHIQUE
ET CONSANGUINITE DE LA
REGENERATION DU SAPIN A

L'ECHELLE DE LA PLACETTE
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1. REGIME DE REPRODUCTION ET IMPACT SUR LA DESCENDANCE

La régénération est une étape fondamentale du dgole des arbres longévifs. En effet, elle
conditionne la structure démographique et génétapsefuturs peuplements. Cette étape est
caractérisée par une mortalité massive des jeusrss Schupp 1988). En régénération
naturelle, les densités atteignent souvent desndizale milliers de jeunes semis par hectare
(Geburek and Turok 2005). Au stade adulte, ellesam plus que d'une dizaine, voire d'une
centaine d'arbres par hectare. Une premiére phaséduiction massive des effectifs a lieu
durant la premiere année de vie des semis. Dadewxiéme temps la réduction des effectifs
s'opére plus lentement sur plusieurs décennieseyxample chez le sapin qui constitue une
banque de semis. Cette forte évolution démographiijtiale est de nature a influencer les
caractéristiques génétiques des populations. Ldafiiérdes jeunes individus est due a des
facteurs environnementaux abiotiques (qualité daraosite de régénération) et biotiques
(compétition entre semis ou avec les adultes) égraation avec leur qualité génétique
notamment par la contre-sélection des individus phss consanguins (« purge » de la
consanguinité). Néanmoins la mortalité ne peut es imputée seulement aux conditions
environnementales défavorables a la survie desssemseulement a la purge des individus
consanguins. L'effet combiné du milieu abiotique det génotype des semis explique
certainement une grande part de la mortalité.

Les gymnospermes monoiques ne présentent pas dmismes d'auto-incompatibilité, qu'ils
soient moléculaires, génétiques ou histologiquas.cBnséquent, ils présentent un régime de
reproduction mixte (Goodwillieet al. 2005), associant allogamie (les deux gametes
proviennent de deux individus différents) et autoga(les deux gametes proviennent du
méme individu). En général, ils sont majoritairetnablogames mais montrent un certain
niveau d'autogamie (Mitton 1992). L'autofécondatsh un régime de reproduction répandu
chez les plantes. Elle peut avoir lieu lorsque deganes sexuels (fleurs) remplissent les
fonctions méales et femelles, ou lorsque les organakes et femelles sont distincts, mais
présents sur le méme individu, on parle dans ceietecas d'individus monoiques, ce qui est
le cas du sapin pectiné. Les taux d'autofécondatiopens peuvent atteindre 20 % chez les
coniferes (Mitton 1992, Petit and Hampe 2006). taex varient en fonction de la densité de
congéneéres, plus leur densité est faible, plusue t'autofécondation augmente (Farris and
Mitton 1984, Robledo-Arnunciet al. 2004, Restoux 2009). Ceci peut s'expliquer parloine
d'action de masse, plus la densité de la popul&sbriaible, plus la proportion d'autopollen

est forte favorisant ainsi l'autofécondation. Ains#une descendance issue d’'un régime de
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reproduction mixte la fréquence des individus &doindés a une influence sur la structure
génétique des populations (Holsinger 2000). La dépa s'autoféconder présente l'avantage
de pouvoir se reproduire méme dans des miliewibdefdensité de congéneres ou pour des
arbres totalement isolés. Cet avantage n'est pageadble dans le cas de la colonisation de
nouveaux milieux, ni dans des milieux trés fragrdernfréquents en zone méditerranéenne
(Blondel and Aronson 1999, Fady and Médail 2004tt€capacité a néanmoins un codt en
termes de diversité génétique.
La consanguinité se définit comme la proportiorléles identiques par descendance au sein
d’'un individu. Elle résulte des croisements entrdividus apparentés, l'autofécondation,
degré maximum d’apparentement, conduisant & urgefpite consanguinité (1/2 a partir d'un
parent non consanguin). De fait elle provoque wgreentation de ’homozygotie au niveau
de la population (Ritland 1990). La reproductiorirerapparentés comporte un important
désavantage : la dépression de consanguinité @dimg Depression : ID), c’'est a dire la
baisse des valeurs sélectives des individus coogsandCharlesworth and Charlesworth
1987, Sorensen 1999). En effet les individus iskiseproduction entre apparentés ont un
plus fort risque de cumuler des genes récessiftaték. Les effets de I'ID se font sentir a
plusieurs niveaux. Tout d'abord par l'avortemenispiréquent des graines autofécondées
(Charlesworth and Charlesworth 1987, Husband artter8ske 1996, Keller and Waller
2002). Au dela de l'avortement des graines, I'll2nt# la germination (Sorensen 2001),
augmente la mortalité juvénile (Koelewigt al. 1999), freine la croissance (Sorensen and
Miles 1982, Wuet al. 1998, Mathesoret al. 2002, Bower and Aitken 2007), cause des
anomalies morphologiques durant le cycle de viddqo¥i1983) et diminue la fructification et
la fertilité chez les jeunes arbres (Kéarkkainen Sadolainen 1993, Duret al. 1996).
Un régime de reproduction mixte a pour conséquedie@igmenter la consanguinité,
provoquant ainsi 'augmentation de 'homozygotienaeau de la population. Cependant, de
nombreuses études ont montré que les arbres paésenune grande diversité génétique
(Petit and Hampe 2006), des études trouvent ménexcas d’hétérozygotes au stade adulte
(Sagnard 2001, Pichoet al. 2006) (chez les populations partiellement autaidées,
I’'homozygotie est généralement plus forte chezjéemes individus que chez les adultes
(Brown 1979)). La purge des individus les plus haygotes aux jeunes stades pourrait-elle
étre a l'origine d’'un exces d’hétérozygotie au stadulte ? Comme nous l'avons évoqué ci-
dessus I'ID agit aux différents stades de dévelmgpe Cette purge aurait donc pour effet
gue majoritairement les individus hétérozygotesigtient le stade adulte. Ce processus est
notamment important dans le contexte du changerdénttique, ou les especes seront
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amenées a migrer. Les individus situés sur le filentolonisation connaitront de plus faibles
densités, avec un plus fort taux de reproductianeeapparentés et d’autofécondation. Les
effets déelétéres de la consanguinité auront manshdnces de se faire sentir si les individus
présentant un fort degré de consanguinité sontégurty faut noter que I'élimination des
individus les plus consanguins du fait de la dépossde consanguinité peut étre freinée par
la diversité génétique. Chez le cedre, Fereibhl. (2011) ont montré que la dépression de
consanguinité était significative au sein de chafgumeille mais pas de facon absolue : les
individus consanguins sont moins performants queslapparentés, mais, du fait de la forte
variabilité génétique entre familles, un individbnsanguin d'une « bonne » famille peut étre
plus performants qu'un individu non consanguin @'érmauvaise » famille. La purge de la
consanguinité dépend dans ce cas aussi de lausguptnétique spatiale des semis, c'est-a-
dire du niveau de compétition inter ou intra-famill

Dans la littérature, beaucoup de revues essayexjldjuer I'impact de la démographie sur la
structure génétique des populations, c'est le &ms approches caractérisant la structure
génétique spatiale (SGS) (Loisek al. 1996, Oddou-Muratoriet al. 2011). Par contre
I'effet de la structure génétique sur la déemogmapla pas été autant étudié, sauf dans le cas
de petites populations menacées dans le cadre d®ltgie de la conservation. Dans ce
chapitre, nous étudions l'effet de la qualité ginuét des individus sur leur démographie en
termes de survie, sur la placette 164 présentég ldachapitre précédent. Nos hypotheses de
départ étant (i) que I'exces d’homozygotie obseest le résultat de croisement entre
apparentés, autrement dit que les individus les plmozygotes sont les plus consanguins
(i) que, étant donné la petite surface couvertdgaplacette et les semenciers voisins (3/4 ha)
nous considérons gqu'il s'agit d'une seule populattogu'en conséquence nous sommes dans
le cas d’une absence de structuration spatial@mpaiuirait aussi un déficit en hétérozygotes
« effet Wahlund ».

L’indice de fixation (ks), développé par Wright (1922), sera utilisé powsarer le niveau
d’homozygotie. Cet indice décrit la difféerence tied@, au sein d’'une population, entre
I'hétérozygotie attendue @ sous I'hypothese de panmixie (les individus sgraguisent
aléatoirement au sein de la population) et 'héygotie observée (). Il prend des valeurs
positives lorsque la proportion observée d’indigdoétérozygotes est plus faible que la
proportion attendue et des valeurs négatives dansas$ inverse. Ritland (1990) propose
d'utiliser cet indice a différents stades d'évolutides individus (semiss adultes) pour
estimer le degré de consanguinité des individus, qué suppose que I'écart entre
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I’'hnomozygotie attendue et observée est seulementud(régime de reproduction. Une
diminution des valeurs de l'indice de fixationdjFavec 'augmentation de I'dge des cohortes
étudiées, indique que les semis issus de repratgucentre apparentés meurent

préférentiellement a cause des effets déléterés amsanguinité.

Dans un premier temps, une étude de I'évolution adfgaphique des semis en termes de
recrutement, de croissance et de mortalité esséealCette étude a notamment pour but de
déterminer les taux de mortalité observés, sangeligla purge des individus consanguins ne
pourrait étre observée. Dans un deuxieme tempss temierons si les individus les plus
homozygotes (donc potentiellement plus consangumsurent préférentiellement sous
I'action de la purge ; a terme, les effets de lagpudevraient étre a l'origine d’'un niveau
d’homozygotie moins fort chez les adultes que cleszsemis. Pour cela nous mesurons
I'indice de fixation (en tant qu’indicateur du dégtle consanguinité) chez des cohortes de
sapins : 7 cohortes de semis (dont deux tres jednes3 ans, dans le but de faire un « point
Zéro » du niveau de I'hétérozygotie) et une cohdiaelultes. Puis nous comparons l'indice

de fixation entre les individus vivants et les indus morts.

2. RECHERCHES EFFECTUEES SUR LE REGIME DE REPRODUCTION DU

SAPIN AU SEIN DE L'URFM

Notre étude contribue a I'analyse des processugm®duction et de régénération du sapin
sur le Mont Ventoux. Nous présentons ici, de faigea succincte, les travaux précédemment
réalisés au sein de l'unité Ecologie des forétsiteréanéennes portant non seulement sur
I'évaluation du taux d’homozygotie au sein des [adjouns mais également sur |'évaluation du
taux d'autofécondation ainsi que sur son impactesucapacités germinatives et la survie des
semis. Nous citerons les études réalisées par ohdomologique, bien que les travaux ne se
suivent pas forcément les uns les autres. Les @tiudate, le lieu, les méthodes et les
analyses des travaux sont résumé dans le tabl@éal’'8ncadré 3-1 résume quant a lui les

buts et les résultats principaux de ces étudesrplae chronologique.
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Sagnard (2001) : But de I’étude : (1) Impact de la densité sur le taux d’autofécondation et sur le
taux de graines vides ; (2) Evaluation de ’hétérozygotie pour des cohortes d’ages différents ;

Résultats principaux : (1) Le taux d’autofécondation (de l'ordre de 15 %) augmente avec la
diminution de la densité ; Le nombre de graines vides augmente avec la diminution de la densité ;
(2) Le déficit en hétérozygotes diminue avec 'augmentation de I'age des cohortes étudiées.

Bonnet (2004) et Pichot et al. (2006) : But de ’étude : (1) Impact de la densité sur le taux
d’autofécondation et sur le taux de graines vides (2003 : 1a, 2004 : 1b) ; (2) Impact de la
production individuelle de pollen sur le taux d’autofécondation (2003 : 2a, 2004 : 2b) ; (3) Impact
de la qualité génétique des graines sur leur valeur phénotypique (2003 : 3a, 2004 : 3b).

Résultats principaux : (1a) Pas d’'impact de la densité sur le taux d’autofécondation. Le nombre de
graines vides par cone diminue avec la densité en semenciers. ; (1b) L’autofécondation augmente
avec la diminution de la densité. Interaction positive d’une faible densité et d’une forte
production individuelle de pollen sur les taux d’autofécondation. Le nombre de graines vides par
cone diminue avec la densité en semenciers. (2a) Pas d’effet positif de la production individuelle
de pollen sur le taux d’autofécondation ; (2b) Interaction positive sur les taux d’autofécondation
d’une faible densité et d’une forte production individuelle de pollen. (3a) Seul 1 arbre présente un
fort taux d'autofécondation (37 % en 2003). Pour les graines autofécondées: Durée de
germination plus longue (60 vs 30 jours) ; Le nombre de graines germées identique aux arbres
allofécondés. (3b) Les taux d’autofécondation varient de 5 a 73 % (en 2004). Durée de
germination similaire entre les graines allofécondées et autofécondées ; Le nombre de graines
germées est plus fort pour les graines allofécondées.

Pichot et al. (2006) : But de I’étude : (1) Impact de la qualité génétique des semis sur leur valeur
phénotypique.

Résultats principaux : (1) Les semis vivants sont plus hétérozygotes et présentent une plus grande
diversité génétique.

Catrice (2007) : But de Iétude: (1) Variabilit¢é du succes reproducteur; (2) Impact de la
densité et du statut des arbres sur la qualité des graines.

Résultats principaux : (1) Le succes reproducteur varie beaucoup entre individus ; (2) Le nombre
de graines vides augmente avec la diminution de la densité de semenciers ; Le nombre de graines
pleines dépend du statut dominant des arbres.

Restoux(2009) : But de I’étude : (1) Impact de la densité sur la qualité génétique des graines ; (2)
Impact de la qualité génétique des graines sur leur valeur phénotypique.

Résultats principaux : (1) L’autofécondation (jusqu’a 37 % pour la montagne de Lure) augmente
avec la diminution de la densité (Mont Ventoux et Lure). Le taux d’autofécondation augmente
avec la production individuelle de pollen (seulement pour le Mont Ventoux). (2) Le nombre de
graines germées est plus fort pour les graines potentiellement plus allofécondées, dans des zones
a plus faibles densités (expérience réalisée seulement pour le Mont Ventoux).

Encadré 3-1 : Résumé des buts et des résultats principaux des travaux réalisés sur le Mont Ventoux
depuis 12 ans.
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le Mont Ventoux depuis 12 ans.”
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origine patier.

a Chez les coniferes, I'ADN chloroplastique est d
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Les études réalisées sur le sapin, au sein de NMJR#ontrent qu'il existe un taux
d'autofécondation non négligeable, néanmoins ce aatitres variable entre années et entre
individus. L'isolement des arbres est a l'origihend augmentation du taux d'autofécondation
ainsi qu'une diminution du nombre de graines pkeipar cone. Les résultats concernant la
détection de la dépression de consanguinité sommbtg@ eux plus difficiles a interpréter.
Certains résultats sont contradictoires. Pour lmenéxpérience, Bonnet (2004) ne trouve pas
de diminution du taux de germination pour les graites plus autofécondées en 2003 (une
seule descendance) alors que Piatail. (2006) trouvent une diminution significative de ce
méme taux pour les graines de 2004. De méme Bo(k®#i4) trouve une durée de
germination significativement plus longue des geaiissues d’autofécondation en 2003, alors
que Pichotet al. (2006) n'observent plus cette différence poumieénes de 2004. Les deux
études réalisées concernant le déficit en hétéotegghez la régénération, Sagnard (2001) et
Pichotet al (2006) vont toutes les deux dans le sens d'uitidéh hétérozygotes chez les
jeunes semis de sapin. L'étude de plusieurs cohattgges différents Sagnard (2001) a
permis de montrer que le déficit en hétérozygotst @e plus en plus faible avec
'augmentation de I'age de la cohorte, suggéramiajue les individus les plus homozygotes
meurent préférentiellement. De facon générale, tc@gux montrent que le régime de
reproduction mixte du sapin est a l'origine d'indivs autofécondés au sein des populations,

qui peuvent étre purgés, mais néanmoins cette téaésente un avantage en faible densité.

3. PRESENTATION DU DISPOSITIF EXPERIMENTAL

3.1. Site expérimental

Le site expérimental est la placette 164 présetdds le chapitre précédent. A cette échelle
fine (400 m2), les variables macro-écologiques centiaititude, la pente, I'expositi@ic. ne
varient pas. Cependant la variable macro-écologigsierface terriére » (soit en pins, en hétre
ou en sapin) varie. Elle a été mesurée pour chegjlide (Cf. Chapitre 1, partie Il, Matériel et
Méthode, présentation de la placette 164). En han les variables micro-
environnementales sont trés hétérogénes. Les remoamts en litiere, humus, rémanent,
pierre, mousse, tronc, arbuste, souche ont éra&stile maniere visuelle pour chaque carreau
de 1 m2, en 2004. A partir des modéles de productes graines et de leur dispersion établis

dans le chapitre I, le nombre de graine a étéut@lpour chaque carreau. De plus, la hauteur
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moyenne des semis par carreau a été calculée (satambauteurs totales par carreau /
nombre d'individu total par carreau), dans le bet glen servir comme d'un indice de

compétition.

3.2. Suivi de la régénération

Le premier recensement de semis a eu lieu en 14 21480 semis ageés de plus d'un an ont
été dénombrés (dont 26 morts). Chaque carreauhétégraphié dans le but de reconnaitre
les semis lors des campagnes de recensement gsv8ar les photos des carreaux 51 et 107

(figure 3-1), a titre d’exemple, on peut distingugre 13 et 3 semis ont été dénombres et

bagués respectivement.

Figure 3-1: Carreaux 51 et 107 de la placette 164 ; 13 et 3 semis ont été recensés respectivement.

Des caractéristiques, tels que la hauteur (en dmljétt sanitaire des semis (vivant,
dépérissant ou mort) ont été notées. La hautet# emésurée en 2004 et 2008. Les dates de
suivis sont : juin 2004, juin 2005, avril et octet006, avril et octobre 2007, juin 2008.

En novembre 2007, nous avons recense 192 germisadgparues au printemps de la méme
année et donc issues de graines produites lofétde2D06. En avril 2009, nous avons recensé
96 semis nés en 2005, issus de graines de I'éte RAhauteur des semis de 2005 et de 2007
a eégalement été mesurée, et leur état sanitaieesu®i. Les dates de notation de la mortalité
sont : mai et septembre 2008, ao(t 2009 pour lessseés en 2007 ; octobre 2008, avril et

aolt 2009 pour les semis nés en 2005.
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4. DEMOGRAPHIE DES SEMIS SUR LA PLACETTE 164

Cette partie concerne les caractéristiques démbigpags des semis situés sur la placette 164,
a savoir le recrutement, la mortalité et la craisga Cette premiere partie ne concerne pas les
cohortes 2005 et 2007, car celles-ci ne se sitgeatsur quelques carreaux et ne sont pas

représentatives de la dynamique au niveau de t2{¢a

4.1. Méthodologie

4.1.1. Variables environnementales affectant la densité

de semis

Tout d’abord nous avons étudié la corrélation eletiegarithme du nombre de semis observé
et le nombre de graines simulé. Afin d'éviter tdoypothése quant au type de relation entre
ces deux variables, le nombre de graines par caree@té « découpé » en 5 classes
équidistantes (classe 1 : carreaux pour lesquel®nebre de graines est inférieur a 716 ; la
classe 2 : 716 < nombre de graines < 1140 ; Iz€las 1141 < nombre de graines < 1560 ; la
classe 4 : 1561 < nombre de graines < 1980 ; ksel& : nombre de graines > 1981. Nous
avons réalisé une ANOVA pour comparer les moyemhekgarithme du nombre de semis

par classe de graines.

Une analyse en composantes principales (ACP) suicaae corrélation a été realisée sur les
400 carreaux de la placette 164. Les variablegiiéés dans I'analyse sont : le recouvrement
en litiere ; en humus; en rémanents; en dicotyléd et en mousses; en pierres; en
souches ; en troncs ; en arbustifs ; le hombrerdaes par carreau (obtenues a partir du
modele de production/dispersion des graines. Cesblas ont subi une transformation

« variable 2» dans le but d’améliorer la linéamtés relations entre elles. De méme, la
variable « hauteur moyenne des semis par carreaate intégrée. L'analyse a été réalisée

sans prendre en compte le nombre de semis totabpaau.

De facon a déterminer les facteurs influencanoliéion de la démographie des jeunes semis,
des analyses de type GLM (McCullagh and Nelder 199® été réaliseesf( chapitre II).
Les variables micro-écologiques utilisées sontitEcpour chaque carreau de 1 of2§ Site

expérimental). Nous avons regardé l'effet de cemblas sur I'établissement et la mortalité
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des semis. L'effet des facteurs environnementaubasiensité des semis a été analysé a l'aide
d'un GLM, avec une fonction de lien quasi logariitune :

NbSemis,ps ~ NbGrainesgy, 974 x e¥1:c1txz-cat+xncn

NbSemigs est le nombre de semis observé#hGraines; le nombre de graines par cellules
(estimé a partie du modéle de prodution/disperdies grainesgf. chapitre 2) ; x Xa, ..., %
sont les variables environnementalesyaies €t G, &, ..., G sont les coefficients de
régression. Le meilleur modéle a été retenu apnésanalyse de la déviance. On considere
généralement que la distribution de semis suitloinge poisson, loi pour laquelle la moyenne
est égale a la variance, la fonction de lien damssuM pour ce type de modéle est une
fonction logarithmique. Or dans notre cas, la vargest sur-dispersée, c'est a dire que la
variance n’est pas égale a la moyenne, la distobules semis suit une distribution quasi
poisson. De facon a tester la significativité desables, la « dispersion » de la variance a été

mesurée, de facon a en tenir compte lors de I'seatle déviance. Nous avons utilisé le
package « dataRep » proposé par Halekadl. (2006).

Le méme type d'analyses a été réalisé sur la pitdéate mourir, avec une fonction de lien
de binomiale.

4.1.2.  Répartition des semis

Un peuplement forestier peut étre caractérisé parliste d'arbreg\ recensés a l'intérieur
d'un domaine d'étude bori® chaque arbre étant lui-méme caractérisé pars@slannées
géographiquegx;, ¥). L'ensemble de ces points constitue un semis d®, pgui est un
processus ponctuel (Goreaud 2000). Les propriétéprdcessus ponctuel vont définir la
structure du semis de points. On distingue tramds types de structure de semis de points, a
savoir aléatoire, réguliere ou agrégée. Les strestobservées sont déterminées par des
processus écologiques, telles que la compétitiola dacilitation. La fonctiorK(d) de Ripley
(1976) permet d'analyser un processus de pointspEnd en compte les distances entre un

point et tous les autres points du domaine d'étude.

N le nombre total de points ket prenant la valeur 1 si les points sont séparésipadistance

inférieure ad ou 0 dans le cas contraire. Un pdisitué a proximité des bordures d'étude du
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domaine peut avoir des voisipngion mesurés (car a I'extérieur du domaine d'étade)e
distance inférieure d lorsqued est supérieure a la distance entre le poattla bordure. Cet
effet de bord, baisse I'estimaté{(d) vers le bas. Ripley propose de rempldggrar l'inverse
de la proportion du périmétre du cer€lgcentré en et de rayord;, compris a l'intérieur du

domaine d'étude.

périmetre total 2nr

>1

K.. = — p = =
Y périmeétre dans la zone d'étude  Cinrerieur

Besag (1977) propose de linéariser cette fonctlans le but de faciliter son interprétation :

K@)

L(d) =
La valeur de L(d) est égale a 0, sous I'nypothé&seégartition aléatoire des individus. L(d)
prend des valeurs positives pour des processusideggrégés, et des valeurs négatives pour
des processus réguliers. Pour tester la valeur(dgdbservée par rapport a I'nypothese de
répartition aléatoire des individus, 1000 simulasicsont réalisées en distribuatpoints

aléatoirement dans le domaine d'étude.

L'indice d'autocorrélation spatiale de Mordm)( permet d'analyser la distribution spatiale
d'une variable quantitative. Cet indice a serviugiér la corrélation spatiale des hauteurs des
semis et de la proportion de mortalité par carrgawarie entre 1 et -1, les valeurs positives
indiquent une agrégation spatiale, alors que ddsurs négatives témoignent d'une

distribution réguliére.

Im= ZLZ] ij _ i4j
2AY, Z:

Z =X —>_<, d; =1, sidij appartient a l'intervalle de distankeet 0 autremenA est le

nombre total de paire de points. Le graphigoe en fonction dek est appelé un

corrélogramme.

Cf. Chapitre 1l, partie 1 ; paragraphe « Trees-segdlilocation interactions » qui décrit

quelles sont les interactions entre les sapindeslat semis.
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4.2. Résultats

4.2.1. Répartition des semis

42.1.1. Effectifs

Lors de linventaire en 2004, tous les semis agéplds d'un an ont été recenseés. Le
graphique suivant présente I'histogramme des ardeesissance de ces semis. On observe
un pic de recrutement apres I'éclaircie qui a eu &n 1997 (enlevement de la majeure partie
des pins sylvestres agés), avec un trés fort mment en 2000, diminuant progressivement

chaque année (figure 3-2).
Effectifs de semis par année
500 -

400 A

300
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1961 |
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1995
1996

1997
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2000
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Années

Figure 3-2 : Histogramme de l'apparition des semis en fonction des années de naissance sur la
placette 164.

Le tableau 3-2 résume les effectifs de semis eatifum de leur année de naissance et de leur
vitalité (vivants ou morts) en 2008. Le pourcentagemortalité entre 2004 et 2008 sur la

placette est de 43 %.

Tableau 3-2 : Effectifs de semis recensés sur la placette 164 en fonction de leur année de naissance
et de leur vitalité en 2008(vivants ou morts), et la proportion d'individus morts a l'intérieur de
chaque cohorte.

Année naissance Total Vivant Mort Proportion mort
<2000 286 218 68 0,24
2000 538 347 191 0,36
2001 299 166 133 0,44
2002 249 124 125 0,50
2003 108 42 66 0,61
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4.2.1.2. Distribution spatiale des semis :

Les cartes ci-dessous représentent la répartisnsdmis sur la placette 164 en fonction de
leur vitalité (figure 3-3) et de leur année de saige (figure 3-4). Les effectifs les plus forts
se retrouvent sur les cellules A2 (en bas a gawsthB) (en haut a droite) (figure 3-3 en haut
a gauche). Quelle que soit la vitalité des semisfits ou morts) les effectifs sont également
maximums pour les cellules A2 et B1. La répartititenla proportion de mortalité (figure 3-4
en bas a droite) semble quant a elle plus homogiénia placette. L'indice de Moran indique
que les valeurs de la proportion de mortalité ma& pas corrélées spatialement. Quelle que
soit leur année de naissance, les semis sont iepaajoritairement dans les carreaux Al et
B2 (figure 3-4).
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Figure 3-3 : Répartition des semis sur la placette 164, en fonction de leur vivacité (tous les semis,
semis vivants et semis morts).
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Figure 3-4 : Répartition des semis sur la placette 164, en fonction de leur age (semis nés avant I'an
2000 ; nés en 2000 ; 2001 ; 2002 et 2003).

102



Evolution démographique et consanguinité chez la régénération

La distribution spatiale, a I'échelle de la plaeet64, des semis (tous semis confondus) est
significativement agrégée jusqu'a 10 m (figure B-has semis vivants sont agrégés jusqu’a
10m, par contre les semis morts présentent ewagragation spatiale jusqu'a 5 m (figure 3-
5b et 3-5¢). Par année de naissance, les semiag@gés a 10, 10, 5, 9, 7 m respectivement
pour les cohortes nées avant I'an 2000, nées &h 2001, 2002 et 2003 (figure 3-5d, pour
lagquelle les intervalles de confiance ne sont ppsésentés).
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Figure 3-5 : Fonction L(d) pour tous les semis présents sur la placette 164 (a); les semis vivants (b),
les semis morts (c) et par année de naissance (d).

Cf. Chapitre Il, partie 1 ; paragraphe “Trees-seedlilocation interactions” qui décrit quelles

sont les interactions entre les sapins adultesrneiss
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4.2.2.  Variables environnementales influengant la

dynamique des semis

4.2.2.1. Etablissement

L’annexe 2 représente la distribution spatiale\ddsurs des variables environnementales sur

la placette 164.

Les semis sont plus nombreux pour la premiére eldssgraine (le plus faible nombre de
graine) et la derniére classe de graine (le plusnfombre de graine), avec un minimum de
semis pour les classes intermédiaires (figure 3@®pendant, I'analyse de variance du
logarithme du nombre de semis total, en fonction alasses de graine, ne révele pas d'effet
significatif du nombre de graines.

Figure 3-6 : Logarithme du nombre de

o p—
™ _E_ - semis total par carreau en fonction du
ﬁ _| : : — nombre de graines (calculé a partir du
i i : modele de production et dispersion 2Dt ;
@ 24 ! ' chapitre 1).
5 -
n 0 _|
s - e
D o _| '
S 4
0 | i i
o I I
I I
o _| . 1 o
e T T T T T
1 2 3 4 5

Graines (classes)

Puis une analyse plus générale de I'impact desiblas environnementales (mesurées sur la
placette) sur I'établissement des semis a étéséaliLa contribution des variables aux axes
de I'ACP est représentée sur la figure 3-7. L'iigetbtale extraite par ces 2 axes est de 41 %
(axe 1 = 25 %, axe 2 = 16 %). L'axe 1 est forteneifitencé par la variable « litiere » d’'une
part et par les variables « mousses » et « hunateutre part, alors que I'axe 2 est fortement
influencé par la variable « graines ». Les relepésentant le plus de semis se situent au
centre du plan de I'ACP. Les relevés se situenbritajrement autour de I'axe 1, ils ne sont
pas structurés sur le plan factoriel. En effet,ridevés avec un faible nombre de semis se

situent au niveau des relevés avec un fort nombiseahis.

104



Evolution démographique et consanguinité chez la régénération

Graines

Rémanents @ 0© ° O
o o
. o
Souches N . A
‘ R .
. o
Humus ~ _ ° o T o°
N o " oy 6
X 0 0 ° . @ R
< ° d G9 .
© R @ RO IR
< Do %.o A 8@
o - 5 08
o °So (O O AT TN
0O ¢ oO e O° . o

— .
Troncs ' . O 0 » .. :
\ LT 070 o [©)
!Litiere O o o 5
T T T T T T T

Pierre

Mousses

Axe 1

Figure 3-7 : Contribution des variables aux axes 1 et 2 de I’ACP et distribution des relevés sur ces
axes (la taille du cercle est proportionnelle au nombre de semis total par carreau). L’axe 1
représente 25 % de la variabilité et I’axe 2 représente 16 %.

Aprés une analyse de déviance, aucune variableroemémentale n’est retenue, pour

expliquer la densité de semis. Cette analyse va ldgasens de I'ACP.

4.2.2.2. Croissance

La hauteur moyenne des semis en 2003 est de 6.72.dn¥ 10.03) et de 11.66 cm en 2008
(s.d. = 16.35). La croissance a été en moyenne7dech (s. d. = 4.86), la hauteur des semis
en 2008 est significativement plus élevée que laeua des semis en 2003 (p < 0.001***),

De plus, la hauteur moyenne (en 2003) des semantgven 2008 est significativement plus

élevée que celle des semis morts en 2008 (p <001

Les graphiques ci-dessous présentent I'histogradaria hauteur des semis en 2003 (figure
3-8a), ainsi que la répartition de la hauteur damsis sur la placette 164 (figure 3-8b). Pour
plus de lisibilité nous avons regroupé les semiplds de 30 cm. L’histogramme montre que
la placette 164 présente beaucoup de semis de paiie (<10 cm), sur les 1480 semis
présents en 2003 sur la placette, 1452 mesuraieimsnde 30 cm et 1355 moins de 10 cm.
L’indice de Moran indique que les hauteurs des sesur la placette ne sont pas corrélées

spatialement.
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Figure 3-8 : Histogramme des hauteurs (a) ; Répartition des hauteurs sur la placette 164 (b). Le
semis le plus haut mesurant 1.54 m.

4.2.2.3. Mortalité

En 2008, le pourcentage d’individus morts (depud®3) au sein de chaque cohorte (en
fonction de leur année de naissance) varie de 80 % (figure 3-9a). Plus la cohorte est
jeune, plus le pourcentage de mortalité est fért 0.98 ; p < 0.001***). Les observations de

la vitalité des semis réalisées entre 2004 et ZiH¥gnettent de déterminer le pourcentage
d'individus morts chaque année (figure 3-9b). Umayse de variance a permis de déterminer
que l'année en cours a plus d'impact sur la mtErtdes semis que lI'année de naissance des
semis. Cependant, le pourcentage de mortalité pa¥ean’est pas corrélé avec des variables
climatiques (température ou précipitation) mesums la région, ou pour la face sud du
Mont Ventoux (nous ne disposons pas des donné&oragiroximité de la placette 164).
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Figure 3-9 : Pourcentage de mortalité entre 2004 @008 en fonction de I'année de naissance de colest
recensées sur la placette 164 (a) et pourcentagerdertalité par année d'observation (b).

Le pourcentage de mortalité, par carreau, dimiruge #augmentation du nombre de semis
dans un carreau (figure 3-10), ce qui est un ré@ssitrprenant. En effet, on s’attend a ce que

la compétition entre semis limite le recrutementagurvie, or ce n’est pas le cas sur cette

placette.
g e Figure 3-10 : Pourcentage de mortalité en fonction du

g nombre de semis total par carreau (échelle
(o)) - . .

T 5 logarithmique).

§ =

e

'(_E —]

=

g 9 _

< 3 —— Courbe de tendance  ®

r2=0.47 .

I I I I I I I
00 05 10 15 20 25 30

Nb total de semis -échelle log-

Seule la variabl®ierre est retenue apres une analyse de déviance (plx Q& coefficient
de régression entre cette variable et la probéliit mortalité est positif. Donc, plus il y a de
pierres, plus les semis risquent de mourir. L'iedaee Moran indique que la proportion

d’individus morts par carreau n’est pas corrélesiafement.

4.3, Discussion

La placette P164 située sur la face nord du MonttMex présente une régénération trés
abondante (3.7 semis / m2). La régénération dinsafrtement augmenté apres la coupe, en
1997, des pins sylvestres dominants. L’éclaircigsdrde la placette a permis un recrutement

massif de semis, notamment a partir de 'année Z860@004, 538 semis nés I'année 2000
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ont été recensés). La coupe des pins sylvestresndota a eu pour effet d’augmenter la
lumiére transmise jusqu’au sol. Le sapin est upeas sciaphile, qui peut se maintenir dans
des peuplements denses pendant de nombreuses.dbegauverts denses favorisent une
forte humidité relative, favorable a la survie demis de certaines essences forestieres (dont
le sapin) au cours de leur premier mois de vie @dr@hBruckert 1992, Gray and Spies 1997).
Cependant I'impact de la lumiére sur la survieegekrutement des semis est complexe. Dans
son étude, Paluch (2005) a montré que les couderises avec des arbres de diametres
importants favorisaient une forte abondance en sepuntrairement aux trouées et aux
peuplements trés denses, qui quant a eux défaiemtida recrutement du sapin. Le nombre
de semis recrutés est maximal pour I'année 2003 g@uninue progressivement jusqu’a
I'année 2003. Ce résultat peut étre imputé a dessedléatoires de la production de semence.
Les semis sont principalement recrutés sur lesilesllA2 (en bas a droite) et B1 (en haut a

droite) quelque soit leur vitalité ou leur annéendessance.

A une échelle fine (échelle du carreau de 1 mapoembre de semis observeés par carreau ne
dépend pas du nombre de graines par carreau (natlyeines estimé a partir du modeéle de
dispersion des graine$ chapitre I, parie 1). Ce résultat est cohéremetcdes analyses de la
répartition spatiale des semisf.(chapitre Il, parie 1, annexe 4), pour lesqueléss semis
étaient rejetés par rapport aux semenciers, autriedieque la répartition spatiale des semis
ne suit pas la distribution spatiale des grainesmdles peuplements forestiers denses, la pluie
de graines n’est pas un facteur limitant I'émergedes semis (Beatty 1984, Sagnatdl.
2007), ainsi nos résultats indiquent que la pliegthines arrive a saturation par rapport au

nombre de semis émerges.

A cette échelle, ni I'analyse en composantes praies, ni le modéle linéaire généralisé
n’expliqguent de fagon significative la densité emmss. Lorsque les relevés du nombre de
semis sont projetés sur le plan représentant lag geemiers axes de I'ACP, les relevés
présentant le plus de semis se retrouvent au cen®er ce méme plan, les relevés ou le
nombre de semis est faible sont situés au mémeoierglre les relevés ou le nombre de
graines estimé (a partir du modele de dispersian giaines) est élevé. Il est donc assez
difficile de distinguer les facteurs affectant kadwlance des semis. Cependant lorsque l'on
regarde la répartition des semis sur la placet#, 16 se situent principalement dans 2
cellules (A2 et B1l) et sont agrégés entre eux, &gy ainsi que leur répartition n’est pas
aléatoire et que des facteurs macro-écologiquesn(ple : la densité en semenciers)
prédominent par rapport a des facteurs micro-éapl@g. Plusieurs hypothéses ont été
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émises dans le chapitre précédent (partie 1 Se«sedling interaction ») pour expliquer la
répulsion des semis par rapport aux semencielss tglie i) I'hnypothése de Janzen (1970) et
Connell (1971) qui suggére que la pression de pogdaes graines est plus forte sous le
semencier, ainsi le pic de recrutement se situeeacertaine distance des semenciers ; ii) la
compétition entre semenciers et semis pour la lkgr@éles ressources (eau et nutriments) iii)
les effets allélopathiques des lessivats d’aigulbesapin sur I'émergence des semis (Becker
and Drapier 1985). Dans cette analyse, nous nedegs que la position du semis par rapport
aux semenciers, il serait intéressant de regagidedent, I'impact des autres arbres (hétre et
pin) sur la densité et la répartition des semigjrpeela il faudra géoréférencer chaque
individu. Un travail sur les 400 photos des carkeagqaermettrait également de déterminer
I'occupation au sol des arbres et leur position.ples, le pourcentage de recouvrement en
arbustifs (jeunes hétres, jeunes sapin ou encare flex aquifolium), a été mesurée en ne
tenant compte que du recouvrement des arbuste®la(liges), alors que I'étendue des
branches n'a pas été prise en compte. Les brangkéslant horizontalement limitent

certainement la lumiére arrivant au sol et aimsiekcrutement des semis.

La mortalité des semis sur la placette P164 atdin% en 2008 pour les cohortes étudiées
entre 'année 2004 et 2008. Le pourcentage de iérthminue avec I'année de naissance
des semis, les semis des cohortes les plus agesarablement déja subi une forte mortalité
a leur naissance, de ce fait le pourcentage deatitérbbservé entre 2004 et 2008 est faible, a
I'inverse des cohortes les plus jeunes. L'analysevaliance a montré que I'année en cours
avait plus d’influence sur la mortalité des semie ¢jannée de naissance des semis. Il n'y a
donc pas de cohortes de semis dont les caradéestigénétiques délétéres favoriseraient
leur mortalité massive au stade semis (par exerdpka une forte consanguinité des graines
dont ils sont issus, forte consanguinité pouvarg @&hputée au régime de reproduction). Le
pourcentage de mortalité par année n’est pas éaxéc la température ou la pluviométrie de
ces années la. Notons que les données climatiquasndus disposons sont des données
récoltées sur la face sud du Mont Ventoux. Le pentage de mortalité diminue avec le

nombre de semis par carreau. Ainsi, il ne sembéeqouee ce soit la compétition entre semis
qui impacte la mortalité. Il semblerait au coneague certains sites soient favorables au
recrutement des semis, ainsi de nombreux semetreeivent cote a cbte. La facilitation peut

également expliguer que la mortalité soit moinsefaur les carreaux ou le nombre de semis

est élevé.
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5. EVALUATION DE LA PURGE CHEZ LA REGENERATION

5.1. Méthodologies
5.1.1. Matériel génétique

Le matériel génétique utilisé ici a été décrit denshapitre précédent (paragraphe 2.2.1).

5.1.2.  Marqueurs moléculaires

Les marqueurs moléculaires utilisées ont été dedans le chapitre précédente (chapitre I,

partie I1).

5.1.3.  Mesure de la diversité génétique

L’encadré 2 résume comment sont mesurés les paesmetilisés en génétique des
populations. Les parameétres classiques de mesura diéversité génétique tels que le
pourcentage de locus polymorphe (alléle le plugueat <0.95) (P), le nombre d'alléles par
locus (AM) et I'nétérozygotie attendue a I'équédilttHardy-Weinberg (HT) ont été calculés a
l'aide du logiciel Fstat (Goudet 2000). L'indice dédférenciation génétique entre les

populations (FST) a également été calculé entradeKes et les semis.
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Pré-requis sur les parametres utilisés en génétigsi@opulations

Equilibre d’Hardy-Weinberg : Ce concept a été développé indépendamment par Gordfrey H.
Hardy (mathématicien anglais) et Wilhelm Weinberg (physicien allemand) en 1908. Clest un
concept fondamental en génétique des populations. I’équilibre d’Hardy-Weinberg (H-W) spécifie
que les fréquences alléliques et génotypiques d’une population restent constantes au cours des
générations, on dit qu’elles sont a I’équilibre. Cet équilibre suppose qu’il n’y a pas de sélection
naturelle des individus, pas de mutation, pas de dérive génétique et pas de flux de génes entrant
ou sortant d’une population indéfiniment large et que les croisement entre individus se font
aléatoirement. Evidemment ce cadre théorique n’est que trés peu réalisé en populations
naturelles. Néanmoins il sert de référence en permettant d’évaluer Pécart a cet équilibre.

Fréquence allélique : La fréquence allélique dun alléle donnée est la proportion au locus
considéré de cet allele.

Si on considere un locus présentant 2 alleles A et a chez un organisme diploide, les génotypes
possibles sont : AA, Aa et aa. A partir des génotypes présents dans la population, il est possible
de calculer p (la fréquence de l'alléle A) et g (la fréquence de lalléle a), ou p + q = 1, en utilisant
les formules suivantes :

p = (2% (nb_AA) + (nb_Aa))/2 x (nb_AA + nb_Aa + nb_aa)
q = (2 x (nb_aa) + (nb_Aa))/2 * (nb_AA + nb_Aa + nb_aa)

ou nb_AA est le nombre de génotype homozygotes pour l'allele A ; #b_ aa est le nombre de
génotype homozygotes pour I'alléle a et #b_Aa est le nombre d’individus hétérozygotes.

Les valeurs de p et g peuvent étre utilisées pour calculer la proportion attendue, sous ’hypothéese
aléatoire des gametes, des génotypes AA ; Aa et aa selon I’équation :

p’+ 2pq+q=1

Statistiques de diversité génétique de Nei (1973):

* Hétérozygotie attendue (Hy) : Ce parametre, encore appelé diversité génétique
correspond a la fréquence théorique du nombre d’individus hétérozygotes au sein d’une

population sous T’hypothese d’Hardy-Weinberg. HT est calculé de la fagon suivante:
i+K
i+1

ou p est la fréquence moyenne théorique du i de K alléles a l'intérieure d’un population totale.

* Hétérozygotie attendue dans une sous-population (Hg) : Ce paramétre correspond a la
fréquence théorique du nombre d’individus hétérozygotes au sein d’une sous-population sous
I'’hypothéese d’Hardy-Weinberg. HS est calculé de la fagon suivante :

i+K

Hszl_zplz

i+1
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€

p est la fréquence moyenne théorique du i™™ allele au k™ locus a l'intérieure de chaque sous-

population.

* Hétérozygotie observée (H,) : Ce parameétre correspond a la fréquence des individus
hétérozygotes effectivement observée au sein d’une population. H; est calculé de la fagon

suivante :

H —1Zh'
=N l

ou N est le nombre total de loci étudiés, qu’ils soient monomorphes ou polymorphes, et hi
I’hétérozygotie au locus i.

Les F-statistiques de Wright (1951) :

La structure génétique d’une population peut étre étudiée en utilisant les F-statistiques (Wright,
1951). A partir de trois niveaux de variations génétiques (individu ; sous-population et population
totale), Wright distingue trois niveaux populationnels :

e Fis: Ce parametre, encore appelé indice de fixation, décrit la différence entre
I’hétérozygotie observée individuelle (H,) et 'hétérozygotie attendue dans la sous-population
(Hy). Si les populations sont en panmixie totale alors le Fg est égale a 0. Lorsqu’il prend des
valeurs positives, la population présente un déficit en hétérozygotes, alors qu’elle présente un
exces d’hétérozygotes lorsque le Fig est négatif. Le Fg est mesuré de la fagon suivante :

Hs — H,

Fro =
IS HS

* Fg: Ce parametre, encore appelé indice de différenciation, décrit la réduction de
I’hétérozygotie chez une sous-population par rapport a la population totale, due aux variations
des fréquences alléliques, elles mémes provoquées par la sélection ou a la dérive. Des valeurs
¢levées du Fg, indiquent une forte différenciation entre les populations. Le Fy est mesuré de la

facon suivante :
Hr — Hs

For =
ST HT

* F,;: Ce parametre, encore appelé coefficient de consanguinité global, décrit la différence
entre 'hétérozygotie observée individuelle (H;) et I'hétérozygotie attendue dans la population
totale (H,). Le F,; est mesuré de la facon suivante :

Hr — H,

F.. =
IT HT

Les trois indices sont liés par la relation :

(A—=Fg)=Q—-Fg)*(1—Fsr)

Encadré 3-2: Résumé des parameétres utilisés en génétiques des populations pour mesurer la
diversité génétique.
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5.2. Résultats

5.2.1.  Evaluation du niveau d’homozygotie chez les

adultes et semis de la placette 164

Les analyses réalisées avec le logiciel MI-Null l{kavski and Taper 2006) ont
montré que seul le locus SFb 4 présentait une émzpid'alléles nuls de 8%, la fréquence
d'alleles nuls pour les autres loci étant inféreas%. Les loci SFb 4 et SF 78 présentent plus
d'alleles par locus (respectivement 24 et 20 allpbe locus) que les loci SF 1, SF 333 et SFb
5 (respectivement 5 ; 8 et 10 alléles par locus).

Les résultats concernant le calcul des paramétativersité genétique sont réesumeés
dans le tableau 3-3. La différenciation génétidug)(entre les semis et les adultes est faible
(Fst = 0.012), mais elle est significative au seuil 5. La richesse allélique, basé sur
I’échantillon minimum est plus élevée chez les sufue chez les semis, que I'on prenne en
compte ou non le marqueur SFb4 (7v&l6.68 ; 7.25vs 5.98). Cependant, le nombre
moyens d’alléles par locus est plus élevé chezdesis que chez les adultes (13w47.8CF;
10.75 vs 7.29. Les valeurs de l'indice de fixationdFsont plus élevées chez les adultes que
chez les semis (0.0840.044 ; 0.066vs 0.038), néanmoins les valeurs dis Ealculées pour

les adultes ne sont pas significatives au seubl%dealors qu'elles le sont pour les semis.

Il n'y a pas de différenciation génétiques{Fentre les semis morts et les semis
vivants. Le nombre moyen d'alléles par locus ass plevé chez les semis vivants que chez
les semis morts (12.6s 9.6 ; 9.75vs 8.5). La richesse allélique est plus élevée chez les
semis vivants que chez les semis morts (10s8834 ; 8.25vs 8.16). Les valeurs de l'indice
de fixation (ks) sont plus élevées chez les semis morts que elsezeimis vivants (0.045
0.03'; 0.057vs 0.026) et sont significatives au seuil de 5%. Le défisithétérozygotes est
plus fort chez les individus morts que chez lesants méme si toutefois les valeurs dy F

sont assez faibles.

Par cohorte, la richesse allélique est systématigue plus faible chez les individus
morts que chez les individus vivants (que le mang@#-b4 soit pris en compte ou non). Par

contre les valeurs dudne sont pas systématiquement plus faibles chemdégdus morts

&Tous les alléles
b Sans SFb4
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que chez les individus vivants, plus de détailst slmmnés dans le paragraphe suivant. Le
déficit en hétérozygotes atteint des valeurs mabeisnde 8 % pour les adultes, les cohortes

nées avant I'an 2000, et celle née en 2003.

Tableau 3-3 : Paramétres de diversité observés pour les semis (tous semis confondus et en fonction
de leur année de naissance) et les adultes de la placette 164 pour tous les loci étudiés * ou sans le
locus SFba ). N, = Nombre moyen d'alléles par locus ; A = Richesse allélique moyenne (basée sur
I’échantillon minimum); H; = Hétérozygotie attendue (Nei) ; F;s = Indice de fixation (Wright).

Tous @ Sans SFb 4®
Cohorte Sous- Effectifs N, A H; Fis N, A H; Fs
cohorte
Adultes / 45 7,80 7,71 0,69 0,08 ns 7,25 7,25 0,69 0,07 ns
Semis Vivant 931 12,60 10,03 0,66 0,03 * 9,75 8,25 0,66 0,03 *
Mort 445 9,60 9,34 0,66 0,08 * 8,50 8,16 0,66 0,06 *
Tous 1376 13,40 6,68 0,66 0,04 * 10,75 5,98 0,64 0,04 *
Cohorte  Vivant 80 7,40 5,91 0,63 -0,02 ns 6,25 5,22 0,60 -0,07 ns
2007 Mort 15 4,80 4,73 0,64 -0,12 ns 5,00 4,93 0,67 -0,14 ns
Tous 95 7,80 6,32 0,63 -0,03 ns 6,75 5,74 0,61 -0,08 ns
Cohorte  Vivant 174 8,00 6,18 0,66 0,02 ns 7,50 5,63 0,63 0,01 ns
2005 Mort 16 4,60 4,50 0,64 -0,02 ns 4,50 4,41 0,62 -0,01 ns
Tous 190 8,20 6,43 0,66 0,016 ns 7,75 5,97 0,63 0,01 ns
Cohorte  Vivant 34 7,00 6,98 0,68 0,09 ns 5,75 5,72 0,65 0,12 ns
2003 Mort 44 5,80 4,86 0,68 0,06 ns 4,75 4,17 0,65 0,05 ns
Tous 78 7,60 6,71 0,68 0,07 ns 6,25 5,68 0,65 0,08 ns
Cohorte  Vivant 96 7,80 6,38 0,67 0,01 ns 7,25 5,92 0,65 0,01 ns
2002 Mort 87 7,00 4,81 0,64 0,05 ns 6,50 4,56 0,62 0,04 ns
Tous 183 8,40 6,55 0,66 0,03 ns 7,75 6,19 0,64 0,03 ns
Cohorte  Vivant 123 7,60 5,98 0,66 0,00 ns 6,50 5,51 0,65 -0,01 ns
2001 Mort 96 6,60 4,81 0,67 0,07 ns 5,50 4,31 0,65 0,03 ns
Tous 219 8,20 6,26 0,67 0,03 * 6,75 5,53 0,65 0,01 ns
Cohorte  Vivant 251 8,40 6,20 0,67 0,02 ns 6,75 5,68 0,65 0,03 ns
2000 Mort 131 7,60 4,72 0,65 0,12 ns 7,00 4,48 0,64 0,10 ns
Tous 382 9,40 6,55 0,66 0,05 * 8,00 6,04 0,65 0,05 *
Cohorte < Vivant 173 8,20 6,18 0,66 0,08 * 7,50 5,63 0,64 0,08 ns
2000 Mort 56 6,40 5,12 0,66 0,07 * 5,75 4,75 0,63 0,08 *
Tous 229 8,60 6,57 0,66 0,08 * 7,50 6,02 0,63 0,08 *
5.2.2. Evolution de l'indice de fixation en fonction de

I'dge des semis

Le tableau 3-4 résume par cohorte et par marqusurdleurs de & mesurées. De fagon
générale, les valeurs dusfe se différencient pas significativement de Olgues soit la
cohorte étudiée.
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Tableau 3-4 : Valeurs de I'indice de fixation (Fs) par marqueur et par cohorte.

Marqueurs

SF1 SF333 SF78 SFb4 SFb5 Tous

Adultes / 0,08 0,02 0,06 0,16 0,12 0,08
cohorte 2007 Vivant -0,10 -0,11 -0,05 0,12 -0,03 -0,03
Mort -0,08 -0,21 -0,01 -0,02 -0,26 -0,12

Tous -0,10 -0,12 -0,04 0,11 -0,08 -0,04

cohorte 2005 Vivant -0,07 0,05 -0,03 0,05 0,07 0,01
Mort -0,18 0,14 0,04 -0,08 -0,08 -0,03

Tous -0,09 0,06 -0,02 0,04 0,06 0,01

cohorte 2003 Vivant 0,06 0,27 0,08 0,02 0,08 0,10
Mort -0,02 0,13 0,00 0,11 0,09 0,06

Tous 0,02 0,19 0,03 0,06 0,08 0,08

cohorte 2002 Vivant -0,03 0,02 -0,01 0,00 0,04 0,00
Mort 0,08 0,02 0,08 0,08 0,00 0,05

Tous 0,02 0,02 0,03 0,04 0,03 0,03

cohorte 2001 Vivant -0,12 -0,01 -0,05 0,03 0,14 -0,01
Mort 0,02 0,03 0,13 0,22 -0,10 0,06

Tous -0,06 0,00 0,02 0,11 0,05 0,02

cohorte 2000 Vivant 0,07 0,06 -0,04 -0,03 0,06 0,03
Mort 0,08 0,06 0,12 0,19 0,13 0,12

Tous 0,07 0,06 0,02 0,04 0,08 0,05

cohorte < 2000 Vivant 0,08 0,10 0,10 0,10 0,03 0,08
Mort 0,21 -0,09 0,08 0,04 0,15 0,08

Tous 0,10 0,06 0,10 0,08 0,05 0,08

Les tendances pour lesquelles les individus merent plus homozygotes que les individus
vivants ne sont pas claires lorsque I'on étudievlsurs du [s par marqueur et par cohorte
(figure 3-11, tableau 3-4). Par exemple, I'indice filxation (Fks) est plus fort chez les
individus vivants que chez les individus morts @euks SF333 et pour les cohortes nées avant
I'an 2000, en 2003 et en 2007.
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Figure 3-11 : Valeur des indices de fixation (F,s) par marqueur et par cohorte. (a) : cohorte adulte ;
(b) cohorte agée (semis nés avant I'an 2000) ; (c) cohorte née en 2000 ; (d) cohorte née en 2001 ;
(e) cohorte née en 2002 ; (f) cohorte née en 2003 ; (g) cohorte née en 2005 ; (h) cohorte née en
2007.

Il N’y a pas de tendances a une diminution desuvalde s avec 'augmentation de I'age
cohortes (figure 3-12), les adultes ayant mémeaece a avoir un & plus fort. L'indice de

fixation est supérieur chez les individus morts fagaport aux individus vivants (figure 3-12)
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pour les cohortes nées en 2002 ; 2001 ; 2000 étiamtement a I'an 2000. Notons que la
différence de valeur de l'indice de fixation er&s individus nés avant I'an 2000 morts ou
vivants est faible.

Les cohortes nées en 2003, 2005 et 2007 préseogtemtt a elles, des indices de fixation plus
faibles chez les individus morts que chez les iiddis vivants, les semis des cohortes nées en
2005 et 2007 ne présentent que peu d'individussm@é et 15 individus morts pour un
nombre de total semis de 190 et 95 respectivement).

0,15 - H vivant
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0,10
M global

0,05 4

0,00 -

Fis
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Figure 3-12 : Evolution de l'indice de fixation en fonction de I'année de naissance des cohortes.

5.3. Discussion

La différenciation génétique entre les semis etlhdtes est faible mais significativestk=
0.012). La richesse alléliqué)( (mesure basée sur I'échantillon minimum) est ghible
chez les semis que chez les adultes (§5.68 ; 7.25vs 5.98). Cependant, le nombre
moyens d'alléles par locus est plus élevé chegdesis que chez les adultes (13w47.80;
10.75 vs 7.2%. Ces résultats mettent en évidence le fait gaiesdenis ont été échantillonnés
sur une zone ou la densité en semenciers est forérairement aux adultes qui proviennent
de peuplements ou la densité en semenciers éthle.falCependant, un nombre moyen
d’alleles par locus est plus grand chez les semésalpez les adultes suggere que des alleles
proviennent de semenciers en dehors de la zonhatiéltonnage des adultes ou d’individus
morts et par conséquence non échantillonnés. Isedtaits obtenus dans le chapitre précédent

(partie 2) sur les taux de migration du pollenp(= 60 %) et des grainesng = 20 %)
confirment cette hypothese.

117



Evolution démographique et consanguinité chez la régénération

5.3.1.  Déficit en hétérozygotes

De facon globale le déficit en hétérozygote ediléasur la placette P164. Contrairement a
nos attentes, les semis présentent un déficit Bswdaygotes plus faible (= 0.04*) que les
adultes (ks = 0.08 ns), cependant le déficit chez les aduitest pas significatif. Ces valeurs
suggerent que la reproduction entre individus appias de méme que l'autofécondation est
faible, ce qui est confirmé par la valeur du tateutbfécondationg= 7 %) mesuré dans le
chapitre Il (partie 2). Cette valeur est faibler pgpport aux taux d’autofécondation mesurés
dans les autres études réalisées sur le Mont Vlen8agnard (2001) trouve une valeursde
de 15 %, Bonnet (2004) et Picheital. (2006) trouvent une forte variabilité inter-indivelle

et inter-annuelle des valeurs de 50 a 73 % en 2004 et en 2003 seule une meére est
autofécondées(= 37 %). Restoux, a quant a lui mesuré des valders de 23 % sur la
montagne de Lure (située dans les Alpes de HaoteRce). Toutes ces études montrent que
le taux d’autofécondation augmente avec la dimamute la densité en semenciers. La P164
ne se situe pas dans une unité d’analyse (UA)g wéfinie par I'ONF, ou le sapin est
'essence principale, cependant les sapinieres raont de cette placette sont denses
(observation personnelle), ce qui pourrait explidaefaible valeur de. Le fait que la P164
présente un faible taux d’autofécondation et pda& da faible déficit en hétérozygotes peut

étre imputé au caractére mature de cette placgdignard 2001).

Le taux d’autofécondation a été mesuré sur desssimstiallés, ainsi il est possible qu'il y ait
un biais dans la mesure geEn effet, si la purge de la consanguinité agitrae stade semis,
cette valeur est sous-estimée. Les résultats aoacerla purge embryonnaire sont
contradictoires. En effet, Bonnet (2004) montrerpauseule descendance significativement
autofécondée que le nombre de graines germées ffiayedipas des graines issues
d’allofécondation. Cependant, Pichot (2006) mormtes résultats opposés, a savoir que la
proportion de graines germées est beaucoup plusdgrachez les graines issues
d’allofécondation. Ainsi, le faible déficit en héd@ygotes mesuré sur les semis ne traduirait
qgu’en partie le déficit initial au stade grainesi fa pas été estimé.

5.3.2.  Evolution du déficit en hétérozygotes par

cohorte

Nos résultats montrent qu'il n'y a pas de relatenire I'age de la cohorte et le déficit en
hétérozygotes, a savoir que les cohortes les pluseg ne sont pas les plus homozygotes. Les

adultes présentent méme un déficit plus fort (toigenon significatif). Les fait que les
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adultes semblent « plus » homozygotes pourraitdrau fait qu’ils sont issus d’'un faible
nombre de semenciers qui ont recolonisé le Monttd&enle siécle dernier, alors que les
semis sont issus d’'une population mature. Résatiafirmé par I'étude de Sagnard (2001)
qui a montré que les populations en phase de mésakion présentaient un fort déficit en

hétérozygotes (5= 18 %), alors que les populations matures neeptéat pas de déficit.

En ce qui concerne les semis, le déficit en héy@ates n’est pas corrélé avec leur age, il est
méme plus fort chez la cohorte née avant I'an 26¢0= 0.08*). La non-relation entre I'age
des semis et leur déficit en hétérozygotes peatedpliquée par une variabilité du régime de
reproduction inter-annuelle. Les analyses sur latrdmtion des meres a la régénération
réalisées dans le chapitre précédent, montrencegumnt les mémes meres qui contribuent
chaque année a la régénération et dans les méropertons, les faibles capacités de
dispersion des graines (~20 m) peuvent expliqusrooatributions. Il est possible que la
contribution paternelle soit quant a elle plus afale entre année, le pollen se dispersant sur
de plus longues distances. Restoux (2009) montdajproduction de pollen inter-annuelle
et inter-individuelle (surtout les années de famMaduction) est importante, allant dans le sens
d’une variabilité inter-annuelle de la contributipaternelle. A terme, il serait intéressant de
mesurer les taux d’autofécondation, de dispersiorpallen et de taux de migration de ce

dernier par année.

5.3.3.  Purge des individus les plus consanguins

De facon générale, le déficit en hétérozygoteplest fort chez les individus morts que chez
les individus vivants, les plus homozygotes étamg@s. Ce résultat confirme la tendance de
'augmentation de I'hétérozygotie chez les arbmaedtiers (Jones and Hubbell 2006). En
effet, si les individus les plus homozygotes samgps aux jeunes stades, les adultes seront
plus hétérozygotes que la régénération. Cependamtésultats sont moins clairs si on étudie
le déficit en hétérozygotes par cohorte, par exempgs individus morts sont plus
hétérozygotes chez les cohortes 2007, 2005 et 2@08ombre d’individus morts est faible
pour les cohortes 2005 et 2007, ce qui expliquerdibn ne puisse pas encore observer une
différence, par contre ce n'est pas le cas pouolerte 2003. Cependant, quel que soit I'age
des cohortes, le pourcentage de mortalité n’atfeastles 99 % généralement observés chez
les arbres. En moyenne, la mortalité atteint 40n% ans (observations effectuées entre 2004
et 2008). Si la tendance d'une plus forte mortadiés individus les plus homozygotes se
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poursuit jusqu’a observer un pourcentage de mtrtdk 99 %, alors il est tres certainement
possible que les individus survivants soient les plétérozygotes.

Une autre hypothése pour expliquer que I'on n'olasgras systématiquement de déficit en
hétérozygotes intra-cohorte peut étre imputée afarte diversité génétique (Ferriet al.
2011). Si la compétition se fait principalementrerfamilles, c’est a dire que les semis sont
issus de différentes méres et gu'ils sont tres mgéla spatialement et que les différences
génétigues entre familles sont fortes, alors il @’pas forcément de purge des individus les
plus consanguins. En effet, un individu issu d'er®nne » famille, mais consanguins, a plus
de chances de survivre qu’un individu non consargyunais issu d’une « mauvaise » famille.
Des analyses plus poussées sur la répartitioraspdt la descendance de chacune des meres
sur la placette permettraient de répondre a cetstopn.

5.3.4. Conclusion

La placette P164 ne présente qu’un faible défitihétérozygotes. Le fait que les adultes de
la P164 présentent un déficit en hétérozygotesfphigjue les semis peut étre imputé au fait
gu'’ils sont issus d’'une plus faible densité en swiees ayant recolonisé le Mont Ventoux
lors du siecle dernier. A I'heure actuelle, les sede la P164, issus d’une plus forte densité
en semenciers ne présentent qu'un faible déficihéterozygotes. Il y a cependant une
tendance a la purge des individus les plus homdeggmais la mortalité observée n’est pas
assez encore importante (40 %) pour confirmer cettelance. Il serait intéressant de
continuer cette analyse sur plusieurs années, ‘usguque la mortalité atteigne des taux de
plus de 90 %, pour évaluer I'importance du procesipurge sur les capacités évolutives du
sapin. De méme, une étude sur une placette en awmirsolonisation, donc présentant
potentiellement un déficit en hétérozygote plus, feerait intéressante a réaliser dans le cadre
du changement climatique. En effet, la migrationuss processus fondamental face au CC,
mais les effets fondateurs impactent fortementvardité génétique et a terme la survie des
populations, la purge des individus consanguinstitoierait donc un avantage considérable

pour le maintien d’une forte diversité génétique.
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Chapitre 4PERSPECTIVES :
MODELISATION DE LA DYNAMIQUE
DES SAPINIERES FACE AU

CHANGEMENT CLIMATIQUE
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1. MODELISATION DES ECOSYSTEMES FORESTIERS

Modéliser et ainsi pouvoir prédire la distributi@t I'évolution des peuplements
forestiers constitue un enjeu majeur tant d’'un pdm vue écologique qu’économique. En
effet, les écosystemes forestiers jouent un ratedmental en ce qui concerne les flux d’eau
et de carbone, la formation du sol, la conservadi®mha biodiversité (Noss 1999). De plus, ils
rendent de nombreux services écosytémiques, notatrendermes de production de matiére
ligneuse. Or, le changement climatique risque dmsformer rapidement les relations
végeétation/climat observées actuellement (Lemoial. 2008). Les modeles permettant de
prédire I'évolution des foréts sont nombreux (Davial. soumis). Certains ont pour but de
reconstruire la colonisation des essences forestiau cours de I'holocene, et d’autres de
prédire I'évolution de la répartition des especasefau changement climatique actuel (,
Chuine and Beaubien 2001, Thuiller 2003). Les debedpatiales et temporelles d’intérét
pour les différents modéles sont trés variables. hedéles décrivent des systemes allant de
I'échelle de l'arbre a celle du globe, sur des dsrgariant de I’heure au millénaire. Bien
evidemment, le type de modéle dépend de 'objebdédiiser et de la question sous-jacente a
I'utilisation du modele. On peut considérer priradgment trois grands types d’objets a
modéliser : (i) les flux de carbone et d’eau, l@idynamique forestiére et (iii) la distribution
de la végétation a I'échelle globale.

Les modéles de fonctionnement permettant de medéés flux de carbone et d’eau sont des
modeéles mécanistes, basés sur des relations bigpbgs(Paret al. 1998, Le Rouxet al.
2001, Krameret al. 2002, Daviet al. 2005, Dufreneet al. 2005, Simioniet al. 2009). lIs
modélisent les échanges de matiere et d’énergre &ntcanopée, I'atmosphére et le sol, en
couplant les flux de dioxyde de carbone, de vapkeaiu et - moins souvent - d’'azote. Le s
modeles de ce type intégrent divers processugjtedda photosynthése et la respiration des
plantes, l'allocation des ressources entre letwfftes parties de I'arbre (racines, bois,
feuilles) et la phénologie végétative et reproductiia gamme d’échelle modélisée va de
I'arbre a la parcelle forestiére (Simiogi al. 2008) ou de la parcelle a la région (Le Mate

al. 2005), et ils peuvent simuler I'évolution des fld& I'heure au siécle. De fagon a simuler
de processus physiologiques tels que la respirdaomprésentation du climat doit étre infra-
journaliere (horaire), méme si certains modeles dégradés de facon a pouvoir utiliser des
données mensuelles. Ces modeles de fonctionnenamtt,la résolution est la parcelle, ne
prennent pas en compte la compétition entre espéeegli est un parameétre limitant dans les
foréts mixtes telles que la hétraie-sapiniere. D8 fs ne traitent pas les étapes de dispersion
122



Modélisation des sapinicres face au changement climatique

et de régénération. Cependant, comme ces modelds bsgés sur des connaissances
physiques et physiologiques, ils peuvent intégeefaton explicite les effets du changement

climatique sur la physiologie des plantes.

Les modéles de trouées ou « gap models » condgtitureautre grand type de modeles. La
disparition (mort, chablis...) d’arbres dominantsduib une trouée dans la forét, permettant
ainsi l'installation de la régénération. Ces moseéteproduisent ainsi la dynamique des
successions forestieres, aboutissant a un étatitibég qui rappelle fortement le concept de
« climax » €f. Clements 1916, Gleason 1926, Tansley 1935, Whittd953). Les modeles
de trouées simulent la dynamique observée danpanaelle forestiere. Ils ont été développés
a la fin des années 1960 (Botkahal.1972), dans le but d’évaluer la dynamique de plasce
forestieres, en termes de structure, biomasse mpasition, notamment dans le cadre du
changement climatique. Trois hypothéses sous-téncksy modeles (i) la forét est décrite
comme une composition de petites cellules (10 x,Jtan exemple), pouvant correspondre a
des ages et a des stades de succession diffé(@htges cellules sont homogénes,
horizontalement et la spatialisation des arbresiréédieur de celles-ci n'est donc pas
nécessaire, (iii) la succession est décrite séparéenl’intérieur de chacune d’entre elles (des
gap models plus récents integrent cependant desaations entre cellules voisines).
L’établissement, la croissance, la mortalité ddwem situés sur ces cellules sont simulés
comme des fonctions de facteurs biotiques (conipglitet abiotiques (climats et sols)
(Leemans and Prentice 1989, Urbeatnal. 1991, Pacalat al. 1993, Bugmanret al. 1996,
Shugart and Smith 1996, Chave 1999). Néanmoingetasons ne permettent pas de prendre
en compte I'effet des changements climatiques autyhamique forestiére. Certaines études
(Pitelka et al. 2001, Daviet al. soumis) proposent d‘intégrer des processus plogiopies
aux modeles de trouées de facon a quantifier fietseflu changement climatique sur des
processus démographiques tels que la fructificaiiohétablissement des semis. Ces modéles

ne prennent généralement pas non plus en comgisplarsion.

Le dernier grand type de modéle concerne les medkdedistribution des espéces (SDM) a
I'échelle globale (Syket al. 1996, Guisan and Zimmermann 2000, Pearsbal. 2002,
Pearson and Dawson 2003). L’hypotheése sous-jaceoés modéles est que le climat exerce
un contréle sur la distribution des especes. llsfamlisent surla détermination des
enveloppes climatigues correspondant aux especésvars des outils qui relient la
distribution actuelle des espéeces aux variablesatiques (Sykest al. 1996) ou a travers la

modélisation des réponses physiologiques des espécghangement climatique (Smdhal.
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2001, Satcet al. 2007). Une fois que I'enveloppe climatique d'urspéce est déterminée, il
est possible de prédire, a partir d'un scénarimatique, son aire potentielle future. La
définition des enveloppes climatiques se rapprodéela notion de niche proposée par
Hutchinson (1957). Ce dernier définit la niche égajue fondamentale comme I'enveloppe
climatigue dans laquelle une espéce est capablsudavre. La niche réalisée prend en
compte les interactions biotiques entre espéecestahiin I'expansion des espeéces,
contrairement a la niche fondamentale. Cette distin est tres importante au regard de la
facon de modéliser les enveloppes climatiques.rmedeles SDM ont été critiqués dans la
mesure ou ils prennent seulement en compte le tliorame déterminant de la répartition
des espéces, mais ne rendent pas compte de certaiaetéristiques des espéeces telles que
les capacités de dispersion ou les interactionsgbies (compétition et facilitation sur les
nouvelles zones bioclimatiques occupées). Néanmissrdonnent des informations tres utiles
telles que I'impact du changement climatique sureftriction des aires de vie des especes
(Thuiller 2003, Badealet al. 2004). En plus des modeéles déterminant des enwetop
bioclimatiques a partir de variables climatiquegrtains integrent les transferts sol-
végeétation-atmosphere (Smigh al. 2001, Hickleret al. 2004, Satcet al. 2007). A la méme
échelle spatiale, certains modeles de niche utllisme approche plus fonctionnelle. Par
exemple, PHENOFIT (Chuine and Beaubien 2001, Ctkelah al. 2007) détermine la
probabilité de présence d’'un individu sur plusiearmées, comme étant le résultat de la
probabilité de survie et de produire des grainesbles jusqu’au prochain cycle de

reproduction.

Le processus de dispersion, a l'origine de I'expansgles espéces, est peu souvent explicité
dans les modeles cherchant a évaluer I'évolutionladeégétation face au changement
climatique. Cette problématique a cependant ésemn compte dans certains modeles. Par
exemple, TreeMig (Lischkeet al. 2006) modélise la dynamique forestiere a I'échelle
régionale. Il simule I'évolution de la végétatioand des cellules de 1 km2 qui communiquent
via la dispersion des graines (implémentée par unundgadispersion). Le modele BioMove
(Midgley et al.2010) fonctionne, quant & lui, & une échelle dmbaintegre la dispersionia
deux noyaux de dispersion (a courte et longue riisfa Ces deux exemples montrent que la
dispersion est traitée a une échelle de distand®iiize du kilométre. Or, nos calibrations
(cf. chapitre 1) montrent que les graines se dispérsegjoritairement, dans la situation
étudiée, a des distances de I'ordre d’'un a deuardétres.
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La dispersion est un processus primordial en ceauierne la capacité des arbres a coloniser
de nouveaux milieux, dans la mesure ou il confémabuvement dans I'espace. Toutefois, le
processus a lui seul n'est pas suffisant pour pirenéexpansion des populations. La
fructification, le recrutement des semis, la cram® des individus, la mortalité, sont
également des processus agissant sur la capaaiégdaion des essences forestiéres. C'est
pourquoi l'intégration dans un modéle de tous lexc@ssus a l'origine de la migration des
arbres semble un bon moyen pour répondre a laiguoesk Est-ce que les arbres seront
capables de migrer assez vite face a I'évolutigndeadu climat ? ». Nous proposons un
modéle « Migration » semi-spatialement expliciteji gorend en compte les différents
processus a l'origine de la migration des espéc@npact du changement climatique est
appréhendé par des relations empiriques entrenipéeture et des processus tels que le
recrutement des semis, la croissance en hauteproduction de graines. L’originalité de ce
modéle est d'intégrer & une fine échelle spatialedispersion des individus. Il permet
également de quantifier les vitesses de migratiofoection de la variabilité de processus tels

que l'intensité de la fructification, les capacitiesdispersion, et le recrutement des semis.

2. PRESENTATION DU MODELE « MIGRATION »

Ce modeéle a été élaboré au sein de la platefornsemddation Capsis développée par
Francois de Coligny (De Coligngt al. 2003). Ce modéle integre tous les processus de cyc

de vie des arbres (figure 14, chapitre 1), dont la dispersion, rarement prise@npte.

L’encadré 4-1 présente de fagon succincte le fonogment de la plate-forme de
simulation CAPSIS.

CAPSIS : Croissance d'Arbres en Peuplement et Simulation d'Interventions Sylvicoles

Capsis est une plate-forme de simulation pour 1'étude de la production et de la dynamique des
peuplements forestiers (http://capsis.cirad.fr/capsis/ documentation/doc_reference_v1_0). 11
est principalement destiné a faciliter les choix en matiere de gestion des peuplements forestiers
mais constitue aussi un instrument précieux pour la recherche et 'enseignement. Cet outil permet
de simuler et comparer des scénarios sylvicoles (étapes de croissance ou éclaircie) définis par
l'utilisateur : densité initiale, fertilité stationnelle, type et nature des interventions, etc. La
programmation dans Capsis se fait en langage Java. L'architecture de Capsis est de type
noyau/modules avec pilote sépaté (figure 4-1).
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4-1 : 'architecture de Capsis est constituée d’un noyau central, de modules qui interagissent par le
biais de pilotes. Ce logiciel intégre des « bibliothéques » (contiennent des outils utilisables par les
modules, telle que la bibliothéque « Génétique »), et des extensions (outils de visualisation et
extracteurs de données).

Les modéles de dynamique foresticre sont intégrés dans Capsis sous forme de modules. Chaque
module possede sa propre structure de données. Il contient les algorithmes permettant de
modéliser la dynamique foresticre au cours du temps. Les modules peuvent faire appel a des
extensions de Capsis tels que des outils de gestion, de visualisation et d’extraction des données.
Les simulations sont conduites par un « pilote ». Un pilote interactif propose une interface
graphique ; un pilote non-interactif permet de lancer des simulations en mode « batch ». Capsis
contient aussi des « bibliothéques » fournissant des outils utilisables par tous les modules. Cette
architecture est permise par la programmation orientée « objet », spécialement en ce qui concerne
I’héritage des classes. Les modules héritent des propriétés (objets, attributs et méthodes) du noyau
et peuvent les modifier ou en ajouter de nouvelles.

Noyau : Le noyau contient les classes fondamentales pour le fonctionnement et 'organisation du
logiciel, ainsi qu’un pilote qui change selon le contexte d’utilisation (figure 4-2). Chaque modé¢le,
encapsulé dans un module, dispose d’un relais de pilotage par contexte d’utilisation, ce qui permet
de détecter et charger le modules et les extensions, d’organiser les données (sessions et
projets) ou de paramétrer I'application (langue, ressources...).
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Figure 4-2 : Schéma des fonctionnalités des différentes parties de Capsis.

Les modules : Un module est une série de descriptions de structures de données et de processus
reliés a celles-ci. Les deux principaux éléments d’'un module sont la classe « peuplement » et la
classe « modele ». Cette dernicre contient les méthodes pour simuler I’évolution, en calculant les
différentes étapes d’évolution du peuplement.

Les extensions : Les extensions de Capsis sont des outils qui peuvent étre écrits ou modifiés
parallelement au développement des modules sans déstabiliser l'architecture du noyau, en se
conformant a des spécifications de développement. Les extensions sont classées par type, suivant
l'utilisation qui en est faite. Ces outils sont principalement des mécanismes d’intervention, des
visualiseurs de peuplements, des extracteurs de données (permettant de construire des
graphiques), des extensions pour importer et exporter des données.

Les pilotes : Les pilotes de Capsis permettent d'utiliser les fonctionnalités du noyau complétées
par les méthodes fonctionnelles d'un module pour créer des simulations. Le pilote est un groupe
de classes permettant de construire des simulations dans un contexte donné.

Encadré 4-1: Présentation de la plateforme de simulation CAPSIS (Croissance d'Arbres en
Peuplement et Simulation d'Interventions Sylvicoles).

2.1. Structure du modéle Migration

Ce modele a été construit avec I'aide précieuderaecois de Coligny (INRA, UMR AMAP,
Montpellier) et Philippe Dreyfus (INRA URFM, Avigm) pour les aspects de conception du
modéle et d’écriture en langage Java.

2.1.1. Concept général

Comme nous l'avons dit préecédemment, le but de cdete est de répondre a la question :
« Est-ce que les essences forestieres seront eam#blimigrer assez vite face au changement

climatique ? ». Pour les arbres, la dispersiontdéaprocessus conférant le mouvement dans
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'espace (processus fondamental dans les capaddésnigration d'une espéce), il est
nécessaire de bien la représenter. Les courbesplersion calibrées pour le sapin (chapitre
), présentent de courtes distances de dispef8it?D ~ 15 m). Ces valeurs impliquent de
représenter a fine échelle (de I'ordre d’un ou déé@sametres) le peuplement modélisé. Nous
avons donc choisi un modele semi-spatialement @tplifigure 4-3) pour lequel les arbres ne
sont pas individualisés, mais se situent sur disles de 10 x 10 m, et sont regroupés en

cohortes, en fonction de leur année de naissardmleur cellule.

150 m

S
r

® Sapin
® Hétre
® Pin

80m

Cellules10x 10 m;
Contiennent I'information
e Environnementale

e Sur les cohortes

Cohortes
Définies par:

* Un nombre d’individus
* Une espeéce

*Un age

e Des coordonnées

Figure 4-3: Exemple de peuplements forestiers (issu des inventaires ONF (Office National des
Foréts) sur la face nord du Mont Ventoux). Sur cet exemple, sont représentées des cohortes de
différentes espéces et les cellules sur lesquelles elles reposent.

Les processus du cycle de vie modélisés (figurg fbré évoluer le peuplement forestier. Le
climat influence sa dynamiquéa certains processus qui dépendent de la tempér&ette
derniére augmente au cours des simulations en idonatle différents scénarii de
réchauffement climatique. Les processus calibragtffication, recrutement et croissance)
sur la face nord du Mont Ventoux ont d’abord éti&sea I'altitude. Or, la température décroit
linéairement avec l'altitude de 0.71°C/100 m (r®.88) sur la face nord du Mont Ventoux
(cette valeur est fonction de versant, de la samoencore entre le jour et la nuit -Rameau
1992-), valeur mesurée par des capteurs météoqoiegiinstallés par I'INRA. Lorsque les

processus ont été calibrés a partir de laltitudette derniere a été remplacée par la
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température selon la relation altitude/températuesurée sur la face nord du Mont Ventoux.
Ainsi, a partir de la température et a partir denseii d’augmentation de la température, nous

avons pu traduire la tendance de réchauffement.

La figure 4-4 décrit le fonctionnement du modelkligration ». Un peuplement est d’abord
généré a partir d'un fichier chargé, puis il évolaeec un pas de temps annuel, a partir d'une
année de départ jusqu’a une année cible. Pendgaypd d’initialisation, un fichier climatique
est également chargé. A chaque pas d’'une annéephestes évoluent selon I'ensemble des
processus du cycle de vie des arbres (figure 1-8)fructification, la croissance et le

recrutement sont reliés au climat (a la températyvas la dispersion, ni la mortalite.

Dans ce modele, seul le sapin évolue, les autpEes n’évoluent pas, ce choix a été fait car
on s’intéresse a la dynamique du sapin, et celagted’alléger les simulations et de

découpler les effets de 'augmentation de la coitipgtentre especes, de ceux de I'évolution
de la température. Néanmoins, si I'on veut étuthedynamique d’autres espéces ou de
plusieurs especes en méme temps, il est facileptéimenter les équations relatives a leur

fonctionnement dans le modeéle.

1) Chargement du peuplement 2) Evolution du peuplement

[ = — 1:& Période d'évolution x

Charger e fichier : lonim \Mu GrilleReelle.inv| | Parcount Année de départ : (2004

A Année cible : \zwo

Pas de temps (an 1
| Fir ‘ Beech | Pine i [

N Fichier climat : 4/data, ation/climate/meteoReel.clim || Par
&) Espéce dintérat \ migra ||

—_— | Graphiques climat | k| [Annuler | [ aide |
Rayon de dispersion principal : [ 1000.0

= — e

‘ incrément cumulé des températures en fonction du temps \ incréme -

[Editaur:de-taiocda raccitarant] | ok| | Annuler] | Aide

-1-
Année :2004

< ” . :
~Incrément cumulé des températures en
fonction du temps

TN "
m \“m/ I

Scénario climatique

Peuplement initial

1975 2000 2025 2050 2075 2100

Année
Fermer | | Aide

Fructification \

Dlsperswn

hent cumulé des température:

Croissance

‘!( U8

Recrutement

o

11 |J
By, el

l

Processus impactés par le climat

>< Processus indépendants du climat|

Figure 4-4 : Schéma du fonctionnement du modeéle « Migration ». 1) Chargement du peuplement a
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partir de fichiers d’inventaires ; 2) Evolution du peuplement, a partir d’'une année de départ et
jusqu’a une année cible. Les points bleus représentent les sapins, les points verts les pins et les
points rouges les hétres.

2.1.2.  Description des processus inclus dans le modele

2.1.2.1. Fructification

La fructification est prise en compte a la foisgerantité et en qualité des graines produites.

Quantité de graines produites : La quantité dengseadépend du nombre de cones produits
par arbre (équation 1). Les mesures de la fruatibo réalisées sur 720 arbres localisés sur
plusieurs parcelles du Mont Ventoux (P 34 : 632nMgerein : 52 et Contrat : 36), entre 2002
et 2005, a permis de déterminer une relation detiamétre des arbres et le nombre de
cbnes produits (Pichet al.2006) :

Equation 1 :

N snes = max(0; A (Circ —100)%2% — 2.84 « A — 25.68)

N snes = max(0; A * (Circ —100)%25 —2.84 « A — 25.68)

Ncones €St le nombre de cones produiSirc la circonférence des arbres en m# beffet

annéeCf. Chapitre 1l, Annexe 2.

Les mesures de la fructification ayant été réadispendant 4 années consécutives, nous
obtenons 4 valeurs pour I'effet annBea savoir 16 ; 18 ; 19 et 30. De facon a prendre e
compte la variance inter-annuelle de la fructifimat nous avons tiré au hasard une de ces 4
valeurs 126 fois (de 1975 a 2100). Ce choix a é##€pé a un tirage aléatoire dans une
distribution particuliére, car le nombre de valedes |'effet année est trop faible pour
connaitre la moyenne et la variance de cette bligion. Le tirage aléatoire de I'effet année a
été réalisé une seule fois et sera le méme potestdées simulations. Pour I'effet année le plus
fort (A = 39), les arbres fructifient a partir decé de diamétre. Pour I'effet année le plus
faible (A = 16), les arbres ont une probabilité¢ marle de fructifier a partir de 15 cm de
diamétre. Si le diametre des arbres est inférieurdiametre a partir duquel les arbres
fructifient (ce diameétre dépendant de I'effet année nombre de cdnes calculé avec cette
équation est négatif, mais nous considérons gstiégal a 0.
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Qualité des graines :Un autre aspect de la fructification concerne laligg¢ des graines
produites. Dans un cone de sapin, les graines peé@e fécondées ou non en fonction de
variables environnementales telles que la densitéoagéneres (Restoux 2009) ou l'altitude
(Catrice 2007). Nous avons utilisé les donnéeslté&® lors du stage de L. Catrice pour
établir une relation entre le nombre de grainesrfdées (donc potentiellement viables) par
cOnes et l'altitude (remplacée par la températareschotre modéle) (équation 2). Trois cones
par arbre ont été récoltés sur 53 arbres le long dradient altitudinal allant de 970 a 1524
m. lls ont été décortiqués et la qualité des gr({ficondée ou non) a été déterminée, a partir
de la radiographie des graines. La relation emtneombre de graines et la température a été
établie a I'aide d’'un modéle linéaire. La relatiotégrée dans le modéle est la suivante :

Equation 2 :

temp — 16.63\° temp — 16.63
Nngraines = max| 0; —1381 — 0.000944 = (W) + 2.404 = (—)

NDBrgraines €St le nombre de graines fécondées par cdieenpest la température moyenne

annuelle.

La relation suivante permet de calculer le nombeegdaines total produites par cellule

(équation 3) :

Equation 3 :
i=n
NbTotGraines = Z Nngraines * Nbc()nes * NbArbresParCohorte
i=1
Nbrotcraines€St 1@ nombre de graines total produit sur unkelleeln est le nombre de cohortes

présentes sur la celluléNbarresparconortd® Nombre d’arbres par cohorte.

2.1.2.2. Dispersion

Le processus de dispersion a été calibré en utilisa noyau de dispersion (Ribbegisal.
1994). Tout comme dans le chapitre I, nous utigsan noyau de type 2Dt (Clagkt al.
1999b) (équation 4).

Equation 4
p

r2 p+1
u (1 +7)

f@r) =
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f(r) est la probabilité qu’'une graine se disperse adistance du semencierp le paramétre
de forme u le parametre d’échelle.

Les paramétres utilisés sont ceux calibrés pousdesis mesurant jusqu’a 30 cm de hauteur

(cf. Chapitre Il). En effet, dans notre modele, lesisesont recrutés a 30 cm de hauteur.

La dispersion des graines produites sur une ce{tddule source) se fait du centre de la
cellule en question, vers le centre de toutes édislles voisines (cellules cibles), ainsi que

vers elle-méme, selon (équation 5) :

Equation 5 :
p

o\ P+1 * NbTotGraines
mull+ u
u

NbGrainesD isp =

Nbcrainesnisp €St 1e nombre de graines dispersées sur uneecelhie, a une distangede la
cellule source (produisaMbroicrained- LOrsque la dispersion d’une cellule source sed@ns
sa propre cellule, on ne prend pas une distand® rde car sinon aucune graine n’arriverait
dans sa propre cellule, mais on prend une distdacé m. Cette étape de dispersion est
simulée a l'aide de deux boucles imbriquées, I'gquné passe en revue toutes les cellules

sources ; 'autre, qui pour chaque cellule soypesse en revue toutes les cellules cibles.

2.1.2.3. Recrutement

Une fois les graines dispersées sur les celluldss;ileur effectif est multiplié par un taux de
recrutement pour donner un effectif de semisdeapitre Il). Le taux de recrutement dépend
de l'altitude (remplacée par la température), déelasité (surface terriére) en pins, en hétre et
sapin et du nombre de graines dispersées sur lloke ¢équation 6). Le taux de recrutement

est obtenu de la fagon suivante :

Equation 6 :

e312+ 0.7+|Temp—8|*-03 + 1.18+log(Nbgrainespisp) — 0.008+DensSapinHétre — 0.02xDensPins

TxR =

NbGrainesDisp

TXR est le taux de recrutement calculé pour une eeljubensSapinHetreest la densité
(surface terriere en m2 par hectare) du sapin ebé&lre ;DensPinsest la densité en pins

(surface terriere en m2 par hectare).

Le nombre de semis par cellule est donc égal aafequ?) :
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Equation 7 :

Nbsemis: NbGrainesDisp * TxR
Nbsemisle hombre de semis par cellule.

Le taux de recrutement des semis a été calibrélesisemis mesurant jusqu’a 30 cm, issus
d’environ 25 événements de dispersion. Ainsi, lextale recrutement a été calculé en
intégrant 25 années de dispersion des graines. ddisuivre la méme procédure dans le
modele, la quantité de graines produites par arpezglant 25 ans, a été calculée. La quantité
de graines prise en compte est donc le cumul dibr®de graines produites de 'anngg, &

t, (année de simulation). La quantité de graineswtesl dépend du nombre de cbnes, qui lui-
méme dépend du diametre des arbres. Or, le diaohétrarbres a crl entyei a . Dans les
simulations, le diametre des arbres est connu paomée t. Pour connaitre le nombre de
graines produites entrgzsy a t, il est donc nécessaire de connaitre la valewiamétre pour
les années,bs a t. Une relation a été établie par P. Dreyfus peamnéttle faire « décroitre »
le diametre des arbres a partir de 'anngadqu’a I'annéetos A l'aide de cette relation, on

a pu calculer la quantité de graines produitesupaarbre pendant 25 ans (équation 8).

Equation 8 :
i=25

NbTotGrainesZSans = E NbTotGraines

i=1

Nbrotcraines2sans€St 1a quantité de graines produites pendant 25 iafe nombre d’années
allant de 1 a 25.

Le nombre de graines produites sur 25 ans par lesusirbres de la cohorest dispersé
(Nbrotcraineszsans des cellules sources vers les cellules ciblessiAia quantité de graines
recues par une cellule correspond a 25 annéesplersiion. C’est a partir de cette quantité de
graines qu’est calculé le taux de recrutement. &mbre de semis calculé a partir de ce taux
de recrutement correspond donc a 25 années detamemnt. De fagcon a obtenir un
recrutement annuel, on divise par 25 le nombre afaiss obtenu a partir d’'un taux de
recrutement et d’'un nombre de graines par cellulutés sur 25 ans. Notons que nous
générons des semis de 1 an, alors que la relagtd @ablie sur des semis agés de 1 a 25 ans,
il serait plus réaliste, pour tenir compte de lBrégénéité des ages des semis, de générer des
semis agés de 1 a 25 ans, selon la répartitionadedénération dans les peuplements

forestiers.
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2.1.2.4. Croissance en diameétre

La croissance en diametre dépend de la compétsiatut concurrentiel individuel, densité

locale) et des conditions stationnelles (dont apératureyia I'altitude) (équation 9).

Equation 9 :
_ 1 1
_ (—e01-1.24+DRmax) ( ) ( )
Dy = (1299 e ) (T3072+ ((ICys + 1)/100)298%) “\1 = 0.071 * ((IC, + 1)/100)

1
* (1 ¥ 138+ ((gha + 0.01)/60)2>

Din (cm) est l'augmentation annuelle du diamétrECys (cm/100 m?) est un indice de
compétition individuel calculé comme la somme diesn@tres de tous les individus (adultes
ou régénération) de hétre ou sapin ayant un diansegperieur ou €gal a celui de I'individu
considéré (compétition asymétrique), uniqguemensdamméme cellule de 100 m2 que lui ;
ICp (cm/100 m2) est calculé comnl€ys, mais en considérant les pins plus gros que
I'individu considéré (et non plus le hétre et Igiaq; gha est l'indice de densité locale
correspondant a la surface terriere (m2/ha) moyelenka cellule et des 8 cellules voisines ;
DRmnax (sans unité, entre 0 et 1) est le rapport entrdidenétre de I'arbre et un diamétre
théorique optimal (équation 10).

Equation 10 :
DR, = dbh/(Hdomi/32)

dbh est le diametre (cm) de l'individu a 1.30 m detkau; la constante 32 est la valeur
minimum observée pour le rapport hauteur/diamétamg unité) pour le sapin (individus en
croissance libre - hors compétition - depuis I'org) ; calculée comme la hauteur dominante
d’'un peuplement de sapin de méme age que le stjetams les mémes conditions
stationnelles (celles de la celluléjdomi (m) est la hauteur - théorique - qu’aurait attéent
sujet s'il avait poussé en permanence dans I'étageinant, ; elle est calculée comme suit
(équation 11) :

Equation 11 :

(k * Agetotd)

Hdomi = ———~
omt b+ (Agetotd)

b=2230;d=2.135
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Ageao: est I'age total du sujet; b et d sont des comssark est obtenu en appliquant cette
formule pour un age total de référence, fixé ar@d(@quation 12) :

Equation 12 :

K= (Hdomgerorso) * (b + 80%)
- 804

b et d sont les mémes constantes que pour I'équation Hdbmygetoso €St la hauteur
dominante (m) pour cet age total de 80 ans, posapi, dans les conditions stationnelles de
la cellule. Cette hauteur de référence, indiceedité stationnelle, dépend de divers facteurs
stationnels, notamment [laltitude et [I'expositiormais aussi le sol, la position
topographique) ; cette dépendance a été simpkifieka réduisant a I'effet de I'altitude, elle-
méme reliée a la température (altitude = (temp.63)80.071) (équation 13) :

Equation 13 :

temp — 16.63

temp — 16.63)2
0.071

HdomAgeTotso =-294 + 0.0608 * ( 0.071

) —0.0000213 = (
tempest la température moyenne annuelle (°C).

2.1.2.5. Croissance en hauteur

La croissance en hauteur dépend de I'accroisseenemhuteur dominante (équation 14).

Equation 14 .
" Hd ( 1 1 1 \
IN = OmIN * * *
1+34.06 «R tHB) 218 0-3
e 14029« (Lt D) \1 4012+ (%) /

Hin est 'augmentation annuelle en hauteur (rAdpmy est une augmentation annuelle en
hauteur dominante (m), théorique, d’'un peuplemergapin de méme age que le sujet et dans

les mémes conditions stationnelles.

Equation 15 :

RetH = min(0.7, max(0, (Hdomi — height)/Hdomi))

RetH (entre 0 et 1, en fait borné entre 0 et 0.7) estetard de croissance en hauteur de
l'individu depuis sa naissance, exprimé comme ummpgtion entre sa hauteur actuelle et

Hdomi (définie plus haut) (équation 15).
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2.1.2.6. Mortalité densité-dépendante

La mortalité « densité-dépendante », réguliereoeticue, induite par la compétition entre
arbres, est fonction de la pression moyenne de étiom, localement, calculée comme la
surface terrieregha), moyenne de la cellule portant I'individu consilét des 8 cellules
avoisinantes (équation 16). A pression moyenneeétmimortalité est d’autant plus probable
que le sujet a une faible hauteht) felativement au plus grand individdrfaX de sa cellule

(quelle qu’en soit I'espéce) :

Equation 16 :

(—P12*gha2)*<+>\
ProbMorts,,s =5+ 1 —e min( ) -1

/

pl2=2.803. 10

ProbMortansest la probabilité de mortalité sur 5 ans (retatalibrée sur des observations de

mortalité, faite a 5 ans d’intervalle) ; p12 eséuwonstante.

Equation 17 :

Correction = 5/ProbMortsg,s * (1 — (1 — ProbMortsg,s)%?)

Correction (équation 17) est un terme correctif permettantcdleuler une probabilité de

mortalité annuelle (équation 18).

Equation 18 :
) ProbMorts g,
ProbMort,, = correction * c

ProbMort,, est la mortalité annuelle.

Un nouvel effectif de la cohorte a I'anngeest calculé en multipliant I'effectif a 'année;t

par la probabilité annuelle de survie RrobMorty).

Les relations de croissance en diamétre, en haweuwte mortalité densité-dépendante
proviennent d’'un modéle spécifiquement dédié a yaachique forestiere du complexe
pinearies-hétraies-sapinieres de larriere-pays iterddnéen (Dreyfus, soumis), et sont
également implémentées, en tout ou partie, dangrds modules (module « Ventoux » et

modules apparentés) de la plateforme Capsis.
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2.1.2.7. Mortalité massive

La mortalité massive est un processus que I'on pgégrer ou non dans le modele. Ici, ce
processus est considéré, de maniere simplifiéemoiépendant de la réserve carbonée de

I'arbre, elle-méme dépendant uniquement de la testyp® annuelle (équation 19) :

Equation 19 :
Res; = —21.14  temp? + 291.20 * temp — 742.89

Reg est la réserve carbonée de I'arbre en gEda sol. Cette équation a été obtenue en
utilisant le modele CASTANEA paramétré pour le Safailleret 2011) sur 5 parcelles du
gradient altitudinal entre 1000 et 1500 m.

Si la réserve carbonée est supérieure a 100 §Qocm qui correspond & urtempérature
annuelle de 4.1 °C, soit une altitude de 1765 oysdl n'y a pas de mortalité massive; les
arbres ne meurent alors que sous I'action de ldatitérdensité-dépendante (celle-ci dépend
en fait implicitement de la compétition pour lesseurces, notamment I'eau du sol) (équation
20) :

Equation 20 :

Puyortmass = ProbMort,,
Pwmortvass €St |a probabilité de la mortalité massive .

. Si la réserve carbonée est inférieure & 100 JC.ators les arbres meurent. La

probabilité de mourir est calculée de la facon i (équation 21) :

Equation 21 :
Pysp = (1 — ProbMort,,) — Res¢/100

2.2. Format des fichiers d’entrée
2.2.1.  Peuplements

Les peuplements forestiers générés sont constie@fois essences principales présentes sur
le Mont Ventoux, a savoir : le sapiAl{ies alb3, le hétre Fagus sylvaticaet les pinsRinus

nigra, Pinus sylvestri®t Pinus uncinata L'Office National des Foréts (ONF) a classifés |
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peuplements forestiers du Mont Ventoux en unitésayses (UA), a I'intérieur desquelles le
type et la composition du peuplement (ainsi qugpe de station forestiere) sont relativement
homogenes. Chaque UA a été décrite par TONF enderde recouvrement relatif par une
essence principale, une ou deux essences secandhi@NF a également fourni des
informations de type surface terriere et nombre¢igks a I'’hectare pour ces mémes essences
sur plus de 200 placettes couvrant la gamme deatisihs rencontrées sur le Ventoux ; ceci
nous a permis d’attribuer une surface terriereneh@mbre de tiges / ha pour chaque essence
sur chagque UA. Dans un premier temps, nous avondér@ales inventaires « virtuels », les
données de I'ONF nous servant de base pour intégmes les inventaires des gammes de
surface terriere et nombre de tiges a I'hectarkstéa pour les trois essences. Nous utilisons
également les inventaires de 'ONF en tant qu'inaees « réels ». Deux types d’inventaires
sont donc créeés i) les inventaires virtuels, destgrincipales caractéristiques sont tirées des
données de I'ONF et ii) les inventaires réels, dament issus des données de I'ONF.

L’annexe 3 montre un exemple d’'inventaire.

2.2.1.1. Cellules

Les cellules sont carrées et ont une surface demntO&lles ont des coordonnées (i, j), allant

dei: (0, n)aj: (0, m) et sont numérotées ae(d+1) x (m+1).
Chaque cellule porte une information locale sur :

* L’environnement : altitude, exposition, pente, talexrecrutement (si on souhaite fixer

une valeur, sinon ce dernier est calculé seloruéiéqn 6)

* Le peuplement: espece (sapin, hétre ou pin), cairfarriere, nombre de tiges a

I'hectare, age.

2.2.1.2. Cohortes

Chaque cohorte est située sur une cellule (qui eytorter plusieurs). La définition d’'une

cohorte se fait a partir de son année de naissrid®son espece.
Outre l'identifiant de la cellule et I'espéce, chiagcohorte a pour caractéristiques :
* Un nombre d’individus dans la cohorte

« Unage
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e Une surface terriére
e Un nombre de tiges a I'hectare.

Les cohortes générées dans les fichiers d’inven{@NF) ne sont composées que par des
adultes. De facon a simuler une régénération iejtizous faisons commencer les simulations
25 ans avant I'année de départ (2000), période grgrdquelle, nous supposons un climat

constant.

2.2.2. Climat

Le climat est intégré dans le modéle en utilisanfichier de températures. Ce fichier contient
une valeur de différence de la température pareapaé rapport a 'année de départ pour
laquelle la différence est égale a 0. La valeuladempérature sur les cellules est calculée de

la fagon suivante :
température = 16.63 — 0.0071 * altitude + tincrement

températureest la température (moyenne annuelle) estiméeedcellule, altitude est
I'altitude de la méme celluléincrementest la valeur d’incrémentation trouvée dans leiéc
d’entrée climatique. Pour ces fichiers d’entréeysatilisons un scénario d’augmentation de
la température pour la région, établi par I'unitgréClim de 'INRA (Avignon). Ce fichier a
éte créé a partir des données ARPEGE pour la rédiee base sur un scénario moyen
d’augmentation des températures (+ 3.5 °C en 1680 Brautres fichiers d’entrée climatiques
ont été créés, pour lesquels la température augnseittde 2 °€(limite basse des scénarios
envisagés pour 'augmentation de la températur20@@ a 2100), soit de 6 *Qimite haute

de 'augmentation de la température) ou bien reststante.

2.3. Exports des simulations

A partir des simulations réalisées, les donnéesaroant le peuplement et les cellules ont été
exportées. Les informations concernant le peuplémsent les cohortes, leur identifiant,
I'espéce, leurs coordonnées (i, j), le nombre dNidis par cohorte, le diamétre moyen a
hauteur de poitrine, la hauteur, le nombre de ggproduites (dans le cas du sapin), ont été

exportées. Les informations concernant les cellglest : leurs coordonnées (i, j), leurs

% Pour ces 2 fichiers climatiques, la températurgnante de facon réguliére, ils seront arrangés
prochainement.
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caractéristiques environnementales (températutiqyca, pente, expositioatc), la surface
terriere en sapin, hétre et pin, le taux de reamatd (dans le cas du sapin).

2.4. Calcul des distances de migration

A partir des exports des simulations, les distamleemigration que le sapin parcourt en 100
ans (de l'année 2000 a 2100) sont mesurées. Pauich des années (2000 a 2099), la
distance (m) entre la cohorte juvénile la plus kum le front adet la cohorte juvénile la plus
loin & t.; a été mesurée. Les distances entre IB82550™ cohortes les plus avancées att

la cohorte la plus loin sur le front.adnt également été mesurées.

2.5. Evaluation de la réduction de I’étendue du sapin

Nous parlerons ici d’étendue du sapin et non darti#jon car les simulations réalisées ne
concernent qu’une petite partie de la sapinierepat’ensemble de sa répartition sur la face
nord du Mont Ventoux. Sur un gradient altitudimaus avons étudié I'impact de la mortalité
massive sur le front arriere de I'étendue du sapm fonction de l'augmentation de la
température (+ 2 °C; + 3.5 °C, + 6 °C). Pour calays avons mesuré la distance entre
I'individu le plus bas en altitude et le plus hauataltitude a 'année 2100, dans las cas ou I'on
prend en compte la mortalité massive. Puis nonsasawmesuré la méme distance dans le cas
ou nous ne tenons pas compte la mortalité maddimes avons également regardeé si le front
avant migre plus vite, a la méme vitesse, ou paseinent que se fait I'extinction au front

arriere.

2.06. Schéma récapitulatif du fonctionnement du modéle

Le schéma ci-dessous (figure 5) résume de facothé&ygue le fonctionnement du modéle
« Migration ». Tout d’abord, deux fichiers d’entr&nt chargés, a savoir un pour le
peuplement que I'on veut représenter, un pour lidian des températures qui nous intéresse.
Suite au chargement, le peuplement va évoluer (dat® cas seul le sapin évolue) en
fonction des différents processus du cycle de \@e drbres (fructification, dispersion,
recrutement, croissance, mortalité et/ou mortatiéssive). Le fichier climatique va intervenir
pour les processus de fructification, recrutemerdissance et mortalité massive qui
dépendent de la température. Une fois la simulat@minée, les données concernant le
peuplement et les cellules sont exportées. Cesédsnpermettent de mesurer les distances
gue parcourt le sapin chaque année.
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1) Fichiers d’entrée : peuplement + climat

2) Evolution :
l
|

: Production graines/cénes ~TH :
| Optimum : 1200 m d'altitude (8714) :
|
I

:_ Production cénes dépend diamétre + effet année

Mortalité

Fructification

Cycle de vie

—_——— ————— e

. . .
: Dispersion : ~ N'Hle dispersion : 2Dt

: Croissance en diamétre ~ : :_ ~ Paramétres du NHle dispersion
|

croissance en hauteur I 2
2 Seul le sapin évolue

Croissance en hauteur ~ T h{ Croissance desarbres

Recrutement

: ~ TH autres A environnementales :
| Optimum : 1200 m d'altitude (8 L/
LSemis recrutés : 30 cm ht, 25 ans :

3) Sorties des simulations : calcul des vitesses de migration

Figure 4-5 : Schéma récapitulatif du fonctionnement du modeéle « Migration »

3. PLAN DE SIMULATIONS

Une série de simulations a été réalisée, en faganéer indépendamment les parametres
potentiellement influant sur la vitesse de migmtidu sapin. Ces simulations restent
préliminaires et ont vocation a tester le compoeweimglobal du modéle « Migration »

construit dans la plateforme CAPSIS. Le tableaéslime les caractéristiques des différentes
simulations réalisées, les dimensions de la scevdelsée, I'altitude, comment évolue le

climat au cours de la simulation et enfin quel patre est modifie. Toutes les simulations
couvrent la période 1975 a 2000. Pendant cett@grie climat est constant, cette période
sert a créer la régénération. Le climat évolueéatmEe 2000 a 2100 en fonction de différents

sceénarii climatiques.
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3.1. Type de scene

Nous avons utilisé deux types de scénes : des stléeriques et une scene « réelle ». Pour
les scenes théoriques, laltitude est constantée etlimat (température) par conséquent
homogene. Le peuplement est principalement comgdesgin (surface terriere = 50 m2/ha,
nombre de tiges a I'hectare = 110), le sapin remun quart de la scéne (surface terriere =

30 m?/ha, nombre de tiges a I'hectare = 125).

La scene «réelle » provient des inventaires didNIFOCette scéne présente un gradient
altitudinal variant de 1100 a 1630 m (soit une patd 25°). En 1975, le peuplement de sapin
s'étale entre 1100 et 1490 m daltitude. Sur cedtene la température augmente

graduellement avec l'altitude.
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Tableau 4-1: Plan de simulations. Projet : nom des simulations réalisées ; Dimensions scéne (m) : étendue de la scéne (i, j) en métre ; Années : période
pendant laquelle se déroule la simulation ; Gradient altitudinal (m) : altitude la plus faible de la scéne et altitude la plus élevée ; Climat : fichier d’entrée
climatique utilisé ; Parameétres : paramétre étudié au cours de la simulation.

recouvrement du

Projet Dimensions scéne (m) Altitude (m) Climat Type de peuplement sapin Parameétres
p=0,64;u=197
p=0,47 ;u=197

Impact des parameétres

de la courbe de 1500 x 50 1300 Constant Principalement du pin 1/4 dela scéne p=0,17;u=197

dispersion
p=0,44;u=100
p=0,32;u=50

50 graines / cbnes
Nombre de graines par o . . . .
cone 1400 x 50 1300 Constant Principalementdu pin 1/4 dela scéne 100 graines / cdnes
200 graines / cbnes
5a13cm®@
8al3cm®@
R . 11313 cm @
Diameétre a la premiére L . .
e . 1400 x 50 1300 Constant Principalementdu pin 1/4 dela scéne
fructification .
13a16cm@
>16cm@

Fructification au
diameétre normal
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Augmentation de la
température a 1600 m
d'altitude

1400 x 50

1600

Principalement du pin

Température constante
Température : +2°C
1/4 dela scéne

Température : +3,5°C

Température : +6° C

Evolution de I'étendue
altitudinale du sapin

2000 x 50

1100-1630

Température constante

1100 3 1490 m Température:+2°C

d'altitude 3
Température : +3,5°C

Température : +6° C
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3.2. Impact de la forme de la courbe de dispersion sur les
capacités de migration

La distance a laquelle les graines se disperseribrt@ment conditionner les capacités de
migration du sapin. Dans le modéle, cette distaégend de la forme de la courbe de
dispersion considérée, qui est une courbe de tipéddnt la forme dépend des paraméepes
et u). De facon a quantifier I'effet de la forme declaurbe de dispersion sur les capacités de
migration du sapin, nous utilisons cing jeux deapz&tresp etu. Le jeu de paramétres de
référence egh = 0.64 etu = 197, les autres parametres sont choisis damst lde faire varier
soit la distance médiane de dispersion (MDD), koitorme de la queue de dispersion. Le
tableau 4-2 résume les paramepexgt u utilisés pour les différentes simulations ; lacualde

la MDD ; le pourcentage de semis dispersés a 4De1B00 m a partir d’'un semencier. Les
courbes de dispersion sont représentées sur leefgpd. En se placant a la méme altitude
(1300 m), et a température constance de 1975 g ab08 avons étudié I'impact de la forme
de la courbe de dispersion sur les capacités deatitig du sapin. L'altitude de 1300 m a été
choisie car elle correspond a une situation favergdour le sapin et au dessus de son
optimum de fructification et recrutement, cette meérltitude sera utilisée pour les

simulations suivantes (nombre de graines par @myeet diametre a la fructification).

Tableau 4-2 : Parametres de dispersion p et u utilisés dans les simulations. MDD : distance médiane
de dispersion. « 40 m (%) » correspond au pourcentage de graines dispersées a 40 m a partir d’'un
arbre source, en fonction des parametres p et u du modeéle de dispersion, idem pour les distances
de 100 et 500 m.

p u MDD (m) 40 m (%) 100 m (%) 500 m (%)
0,64 197 20 76 92 97
0,47 197 26 64 84 97
0,17 197 100 31 49 70
0,44 100 20 71 86 97
0,32 50 20 67 82 93
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o
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Figure 4-6 : Graphique représentant les cinq courbes de dispersion utilisées dans les simulations.

Abscisses : distance (m) ; Ordonnées : Probabilité de dispersion ; Courbe noire: p = 0.64, u = 197,
MDD =200 m ; Courbe rouge : p=0.47, u = 197, MDD = 26 ; Courbe verte : p=0.17, u =197, MDD =
100 ; Courbe bleue : p = 0.44, u = 100, MDD = 20 ; Courbe bleu claire : p = 0.32, u = 50, MDD = 20.
Médaillon : détail des queues des courbes de dispersion entre 150 et 250 m.

3.3. Impact des niveaux de fructification
3.3.1.  Variation du nombre de graines par cone

Le nombre de graines viables par cone dépend d&enhgpérature (équation 2), ainsi
'augmentation de la température, selon différestenarii, va modifier plus ou moins
fortement la production de graines. Ces simulations pour but de montrer comment la
quantité, de graines viables produites, influerese dapacités de migration du sapin. En se
placant a altitude constante (1300 m), le nombrgrdaes par cone a été fixé a 50, 100 et

200. La valeur de 100 graines par cbnes étant aleevmoyenne.

3.3.2. Variation du diameétre a la fructification

Le diametre, a partir duquel les arbres fructifigigque de jouer un réle important dans les
capacités de migration des arbres. En effet, mudidmetre de premiére fructification est
faible, plus les temps de génération sont coudgim&ntant ainsi les capacités de migration.
Pour un effet année moyen (A = 23, équation 1)ateses se mettent a fructifier a partir de
11 cm. Nous avons testé l'effet de plusieurs diaesed la premiere fructification sur les

capacités de migration du sapin :
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* Les arbres fructifient a partir de 5 cm de diamefreur les arbres mesurant
entre 5 et 13 cm de diametre, le nombre de corauprpar année a été fixé
arbitrairement a 10 cones/arbres, avec 100 graiaesone ;

+ 8cm(8al3cm@: 10 cones/an avec 100 graines)co

* 11lcm(11a13cm @ : 10 cones/an avec 100 graibres) ;

* 13cm(13a16 cm @ : 10 cones/an avec 100 graibmes) ;

e 16 cm (les arbres ne fructifient pas avant ce disehé

* Pas de modification du diamétre a la premiére ffiiaation.

3.4. Impact du milieu d’accueil sur les capacités de

migration du sapin
Nous avons testé I'impact du milieu « d'accueius s capacités de migration du sapin.
Dans un premier cas, le sapin progresse dans yrigpeent de pin (surface terriere = 130
m2/ha, nombre de tiges a I'hectare = 60 nb/ha).sDansecond cas, le sapin progresse dans
un peuplement de hétre présentant la méme suréageré et le méme nombre de tiges a

I'hectare que dans le cas du pin.

3.5. Impact de 'augmentation de la température a 1200 et
1600 m d’altitude

Pour deux altitudes (1200 et 1600 m), nous avamdi€les capacités de migration du sapin
dans un peuplement de pin, en fonction de l'augatiemt de la température (climat constant,
+2°C, +3.5°C ou +6°C). L’altitude de 1200 m a étdisie car elle correspond a I'optimum

de recrutement des semis et de fructification.tititale 1600 m a été choisie parce qu’elle

correspond a la limite supérieure actuelle du sapiria face nord du Mont Ventoux.

3.6. Impact de la mortalité massive sur ’étendue du sapin
sur un gradient altitudinal

A partir d'une scene «réelle » (données ONF) rmwmns mesuré I'impact de la mortalité
massive sur I'étendue du sapin, sur un gradieftudital variant de 1100 a 1630 m
d’altitude. Le sapin s’étend au début de la sinmatde 1100 a 1490 m d’altitude. La
mortalité massive dépendant de la température (@gui9), nous avons testé I'impact de la

mortalité massive si la température augmente 8ebxt 6 °C.
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4. RESULTATS ET INTERPRETATIONS

4.1. Déplacement des températures et des optimums

4.1.1. Résultats

Si on considere que la relation entre l'altituddaetempérature reste identique au cours des
cent prochaines années, c’est-a dire que la tempérbaisse toujours de 0.7 °C lorsque
I'altitude augmente de 100 m, alors il est possitide traduire le réchauffement en un
déplacement en altitude. On distingue la distanesicale (différence altitudinale) de la
distance reelle (distance réelle de déplacemeid température sur la ligne de plus grande
pente) (figure 7). La figure 4-6 illustre le dépatent de la température entre les années 2000
et 2100 en fonction d’'une augmentation de 2, 3.6 6G. Pour une augmentation de 2 °C, la
température se déplace de 281 m en altitude, ceegrésente 665 m a parcourir en distance
réelle (pente fixée a 25°). Pour une augmentateB oC, la température se déplace de 281 m
en altitude, ce qui représente 665 m a parcourdist@ance réelle. Pour une augmentation de
3.5 °C, la température se déplace de 493 m end#tisoit de 1166 m en distance réelle. Pour
une augmentation de 6 °C, le climat se déplacet8en8en altitude, soit 2000 m en distance
réelle. A titre indicatif, si la pente est plustig, la distance « réelle » de déplacement de la
température est plus grande. Par exemple pour ent gle 10 °, la distance «réelle » de
déplacement de la température est de 1618, 2838@f®m pour une augmentation de 2, 3.5
°C ou 6 °C, distance a parcourir par les espécas gsuivre la température favorable a leur
présence ». La distance que le sapin a a parqoauir suivre le déplacement du climat est la
distance réelle. Si la température augmente de520iB6 °C, le sapin devra donc migrer de
665, 1166, ou 2000 m respectivement.
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Distance verticale

1200m > 8°C

= Augmentation de latempérature

2045mé> 8°C

+2°C +3.5°C +6°C

Figure 4-7 : Déplacement du climat entre les années 2000 et 2100 en fonction de I’augmentation de
la température soit de 2, 3.5 ou 6 °C. Pour une augmentation de 2 °C le climat se déplace de 281 m
verticalement et 665 m en distance réelle. Pour une augmentation de 3.5 °C le climat se déplace de
493 m verticalement et 1166 m en distance réelle. Pour une augmentation de 6 °C le climat se
déplace de 845 m verticalement et 2000 m en distance réelle.

Les optimums de fructification, recrutement et ssance (processus influencés par le climat
dans notre modéle) sont autour de 1250, 1260 € tat@n altitude (optimums calculés a
partir des équations 2, 6 et 13). Sila tempéraaugmente, ces optimums vont se déplacer
plus haut en altitude, en considérant que lesioektprocessus/climat restent identiques au
cours du siecle a venir et que I'adaptation génétidu sapin resterait négligeable. Le tableau
4-3 illustre les déplacements des optimums, ert@® 2t 2100, en fonction de 'augmentation
de la température (+2, +3.5 ou +6 °C). La frucéifion du sapin est optimale a une altitude de
1250 m environ, a I'heure actuelle. Face a une anggtion de 2, 3.5 ou 6 °C, l'optimum se
déplacera a 1530, 1750 ou 2095 m en altitude régpe®nt. Le recrutement des semis de
sapins est optimal a une altitude de 1260 m envawofiheure actuelle. Face a une
augmentation de 2, 3.5 ou 6 °C, I'optimum se déptaa 1540, 1750 ou 2100 m en altitude
respectivement. La croissance du sapin est optidaalme altitude de 1430 m environ a

I'heure actuelle. Actuellement, la croissance dpirs@st optimale a une altitude de 1430 m
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environ. Face a une augmentation de 2, 3.5 ou 6d@imum se déplacera a 2095, 2100 ou

2275 m en altitude respectivement.

Tableau 4-3: Déplacement des optimums de fructification,
recrutement et croissance sur la face nord du Mont Ventoux.

Processus 2000 2100

+2°C +3,5°C +6°C
Fructification 1250 1530 1750 2095
Recrutement 1260 1540 1760 2105
Croissance 1430 1710 1930 2275

4.1.2.  Interprétation

Il est maintenant admis que la température a augmdepuis le début du 9% siecle de
0.74[0.56-0.92] °C (IPCC 2007), avec un réchauffeimeécent sur les continents de I'ordre
de 0.27°C (x0.07) par décennie depuis 1979. Le audftbment est plus marqué dans
I’'hémisphére nord (0.33 °C (£0.09) par décennied dans I'hémisphére sud (0.13 °C (£0.07)
par décennie). Les modeles climatigues prévoierd angmentation de la température
moyenne comprise entre 1.8[1.1-2.9] °C et 4[2.4-83 entre la fin du 20" siécle et la fin
21 selon différents scénarii socio-économiques. leatrial. (2009) ont introduit la notion
d’indice de vélocité des températures (km/an),cquiespond a la vitesse de déplacement des
températures en un point donné de la surface der# ; cet indice est calculé a partir des
prévisions d’augmentation des températures a llEcihobale. Leurs résultats montrent que
I'indice de vélocité est plus faible en région namgrteuse (0.08 km/an) qu’en régions de
plaines (1.26 km/an). En considérant une gammegdiantation des températures entre +2
°C et + 6 °C, et en supposant que la relationudkittempérature (+0.7 °C/100 m d’altitude)
reste constante durant le siécle a venir, la teatpes se déplacera de 281 a 845 m en distance
verticale, soit de 665 a 2000 m en distance rdelilstance a parcourir par le sapin pour
« suivre » la température favorable a sa présesge)e Mont Ventoux qui présente une forte
pente de 25°, en versant Nord. Avec une pente d€ 1l distance a parcourir varierait entre
1618 et 4866 m en fonction des difféerents scénaiigmentation de la température. La forte
pente de la face nord du Mont Ventoux, constitie&tanc un avantage pour le maintien du

sapin.

En connaissant l'optimum thermique (donc l'optimuattitudinal), des processus de
recrutement, fructification et croissance pourdpis, il est possible de déterminer l'altitude a

laquelle se situera cet optimum dans 100 ans. l@snoms de fructification et de
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recrutement, se situeront en 2100 autour de 15380 In d’altitude, si la température
augmente de 2 °C; autour de 1750, 1760 m dadéitpdur une augmentation de la
température de 3.5 °C et entre 2095 et 2105 mitd@dt pour une augmentation de la
température de 6 °C (résultats fondés sur les ioekatintégrées dans le modeéle
« Migration »). Si la température augmente de 2Ié€ optimums se situeront a une altitude
ou il existe actuellement des populations de sdpimses. Pour une augmentation de 3.5 °C,
les optimums se situeront au-dela de la limite @lgude la forét, hormis quelques
peuplements clairsemés, mais ce décalage doptirfawarisera le développement des
populations aux marges « hautes » (autrement dit, marges avant). Enfin, pour une
augmentation de 6 °C, les optimums se situeromteddu-du sommet du Mont Ventoux ; si des
populations de sapin subsistent, celles-ci ne selmmc pas dans des conditions optimales de
recrutement et fructification. L'optimum de croiesa, quant a lui, se situe actuellement a
1430 m d’altitude ; pour des températures augmemtar2, 3.5 ou 6 °C, les optimums se
situeront a 1710, 1930 et 2275 m d’altitude respectent. Pour une augmentation de 2°C,
3.5 °C ou 6 °C, lI'optimum de croissance se sitigmia a I'extréme limite supérieure de la
forét (+2 °C); soit dépassera le sommet du Monhtviex (3.5 °C, ou 6 °C), ainsi la
croissance sera fortement ralentie. Notons cepérgia des études dendrochronologiques,
réalisées sur des sapins de la face nord du Momitou®, ont montré un optimum se situant
autour de 1200 m, ce résultat est moins drastiquentga I'évolution de l'optimum de

croissance.

Il faut cependant prendre la définition d’optimurea précautions. En effet, 'optimum n’est
pas une valeur fixe et peut varier entre annéesadidrait mieux considérer I'optimum
comme un intervalle de conditions environnement@ass nos cas l'altitude) favorable a la

présence d’'une espece.

Si le sapin s’adapte au plan génétigue a I'évatutitu climat, il est probable que les
optimums ne se déplaceront pas de facon linéaee l@vdéplacement du climat. Ainsi, il est
possible que les optima de fructification, recrugeinet croissance se situent, a la fin du
siecle, sur le gradient altitudinal de la face ndtdMont Ventoux. Cependant, I'adaptation
semble étre lente chez les arbres, a longs cyepsoductifs (Petit and Hampe 2006).
Finalement, une adaptation locale du sapin, sgrddient altitudinal que constitue le versant
nord du Mont Ventoux, aurait pour conséquence @seplopulations présentent une plus

faible amplitude écologique que sans adaptatioaléod'évolution du climat risquerait donc
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d’affecter (en termes de mortalité) plus fortemiest populations localement adaptées (car
présentent une amplitude écologique plus faiblay¢&inenet al.2007).

4.2. Impact de la forme de la courbe de dispersion sur les
capacités de migration

4.2.1. Résultats

Pour une température constante, et a une altitade360 m (pas de prise en compte de la
pente), le sapin migre de 130 & 260 m en 100 anfyretion des parameétrgset u de la
courbe de dispersion. Le sapin migre de 130 msspdgametres de la courbe de dispersion
sont égaux @ = 0.64 etu = 197 (figure 4-7a) ; comme ces parameétres sam calibrés a
partir des placettes de régénératia@i €hapitre Il, partie 1), cette courbe sera appelée
« courbe de référence ». Le sapin migre de 200les giarametres etu sont égaux a 0.47 et
197 (figure 4-7b) ; de 260 m si les paramefprext u sont égaux a 0.17 et 197 (figure 4-7c¢) ;
de 150 m si les parametrpetu sont égaux a 0.44 et 100 respectivement (figurd)4-de

190 m si les parametrpsetu sont égaux a 0.32 et 50 (figure 4-7ef) (ableau 4-2).

La migration est maximale pour la courbe de digpergui présente une MDD de 100 jm<
0.17,u = 197), avec 49 % des graines dispersées darsyan de 100 et 70 % dans un rayon
de 500 m a partir d’'un semencier. La MDD de cetigrioe est 5 fois plus grande que celle de
la courbe de référence € 0.64,u = 197, MDD = 20 m), mais la distance a laquellsdpin

migre est seulement 2 fois plus grande.

En augmentant la MDD de 6 m par rapport a celléadsourbe de référence € 0.47,u =
197), la distance a laquelle le sapin migre esR@@ m, contre 130 m pour la courbe de
référence. En utilisant ces parameétres, 64 % dgesssaont dispersés dans un rayon de 100 m
a partir des semenciers (contre 76 % pour la codebeférence) ; 84 % a 100 m (92 % pour

la courbe de référence) et 97 % a 500 m (commeuebe de référence).

Avec une MDD de 20 m (comme la courbe de référemoajs des queues de dispersion plus
lourdes, la distance de migration augmente de 260om. Avec une courbe de dispersion
pour laquellep = 0.44 et = 100, la distance de migration atteint 150 m @d ans (figure 4-
7d). Sip = 0.32 etu = 50, la distance de migration atteint 200 m e@ a0s (figure 4-7e).
Pour ces courbes, 71 et 67 % des graines sontsigsedans un rayon de 40 m (76 % pour la
courbe de référence), 86 et 84 % dans un rayordenl(92 % pour la courbe de référence)

et 97 et 93 % dans un rayon de 500 m (97 % pocwuebe de référence).
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La distance entre la graine dispersée la plus(luitée « max graines ») et celle a laquelle le
dernier semis est recruté est de 40pm 0.64,u=197) ; 70 mg = 0.64,u = 197) ; 110 mg
=0.17,u=197) ; 70p = 0.44,u = 100) ; 60 mg = 0.32,u = 50).
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Figure 4-8 : Distance parcourue par le sapin a 1300 m d’altitude entre les années 2000 et 2100
dans un peuplement principalement composé de pins. a) : Si les parameétres de dispersion sont : p
= 0.64 et u = 197 et MDD = 20m ; b) Si les paramétres sont : p = 0.47 ; u = 197 et MDD = 26m ; c) Si
les parameétres sont: p = 0.17 ; u = 197 et MDD = 100m ; (d) Si les paramétres sont: p =0.44; u =
100 et MDD = 20m ; (e) Si les paramétres sont : p =0.32 ; u = 50 et MDD = de 20m.
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4.2.2.  Interprétation

Les simulations concernant I'importance de la fordee la courbe de dispersion sur les
capacités de migration du sapin, ont mis en éviglgne la forme de la queue de dispersion et

la distance médiane de dispersion (MDD) a un impactes capacités de migration du sapin.

Le sapin migre de 130 m, en 100 ans, pour une eadetdispersion présentant une MDD de
20 m (courbe de référence, calibrée dans le cleapitpartie 1), jusqu’a 260 m pour une
courbe de référence présentant une MDD de 100 nré€dtat montre, tout d’abord que
méme en augmentant de 5 fois la MDD (par rappdd BIDD de référence), le sapin ne
migre pas 5 fois plus loin. Ce faible écart endedistances de migration du sapin en fonction
de la forme de la courbe de dispersion, contrairtragx fortes différences de la forme des
courbes de dispersion, met en évidence que la tinigrest la résultante de tous les processus
du cycle de vie. En effet, cela montre que la distaa laquelle migre le sapin ne dépend pas
que de la forme de sa courbe de dispersion, maierégnt des autres processus tels que le
recrutement, la fructificatioretc Ce résultat montre également que quelques sdesnt
noyaux de dispersion envisagés, du plus réalist@wmuirréaliste, en prenant en compte une
large gamme d’incertitudes, le sapin ne migre pasea rapidement pour suivre le

réchauffement climatique.

En plus de la variation de la MDD, la forme de laege de dispersion est un parameétre
important quant aux capacités de migration descespeCe résultat est illustré par les
simulations ou la MDD de la courbe de dispersionéemle a la MDD de la courbe de
référence (20 m), mais avec des courbes de dispgphis lourdes. En faisant varier la queue
de la courbe de dispersion, le sapin a la capdeitéigrer jusqu’a 190 m de distance (contre
130 m pour la courbe de référence). Comme évoqué achapitre Il, il est difficile de
calibrer la queue de la courbe de dispersion, différentes raisons, notamment a cause de la
difficulté a connaitre les semenciers a longueadist. Ainsi, on peut considérer que la valeur
de 130 m a laquelle le sapin migre (si on considigreourbe de référence) peut varier de
plusieurs décametres, en fonction des incertitsdeta queue de la courbe de dispersion. Des
études vont dans le sens d’'une queue de dispate®graines lourdes chez les arbres (Clark
1998, Clarket al.2001), néanmoins, ce sont principalement les snbi@niers qui montrent

de grandes capacités de dispersion.
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4.3, Impact des niveaux de fructification sur les capacités
de migration

4.3.1. Résultats

4.3.1.1. Variation du nombre de graines par cone

Les figures suivantes montrent que les capaciténigeation du sapin dépendent du nombre
de graines par cone. Si le nombre de graines pa eét fixé a 50, le sapin migre de 60 m
(figure 4-8a) ; de 100 m si le nombre de grainascpaes est fixé a 100, alors que pour un

nombre de graines par cone fixé a 200, le sapimenaig 150 m (figure 4-8b).

La distance entre la graine dispersée la plus(foimax graines ») et celle a laquelle le dernier
semis est recruté est de 90 m pour un nombre digegrpar cone fixé a 50 ; de 100 m pour

100 graines/cbnes et de 150 pour 200 graines/cone.
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Figure 4-9 : Distance parcourue par le sapin a 1300 m d’altitude entre les années 2000 et 2100 dans
un peuplement principalement composé de pins. a) : Le nombre de graines par cones est égal a 50 ;
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b) : Le nombre de graines par cone est égal a 100 ; c) : Le nombre de graines par cone est égal a
200.

4.3.1.2. Variation du diametre a la premicre

fructification

A une altitude de 1300 m, sans augmentation dentgérature, le sapin migre de 260 m s'il
commence a fructifier dés 5 cm de diameétre (del3 am de diamétre les arbres produisent
10 cbnes par an, avec 100 graines / cones) (fgy@a) ; de 170 m s’il commence a fructifier
a 8 cm de diametre (de 8 a 13 cm de @ : 10 cOneblingraines/cones) (figure 4-9b) ; de
120 m s’il commence a fructifier a 11 cm de diaméte 11 a4 13 cm de @ : 10 cones/an, 100
graines/cones) (figure 4-9c); de 50 m s’il commeadructifier a 13 cm de diameétre (de 13 &
19 cm de @: 10 cbones/an, 100 graines/cénes) €igu®d); de 80 m s’il commence a
fructifier a 16 cm de diamétre (tous les arbresdpigent la méme quantité de graines : 10
cobnes/an, 100 graines/cones) (figure 4-9¢e) et dafsapin migre de 100 m si on ne modifie

pas le diametre auquel il commence a fructifieyuife 4-9f).

La distance entre la graine dispersée la plus(fomax graines ») et celle a laquelle le dernier
semis est recruté est de 110 m pour une fructificadés 5 cm de diametre (de 5 a 13: 10
cbnes/an, 100 graines/cones) ; 120 m pour undffoation dés 8 cm de diameétre (de 8 a 13 :
10 cbnes/an, 100 graines/cones) ; 90 m pour ucéfication dés 11 cm de diametre (de 11 a
13 : 10 cbnes/an, 100 graines/cones) ; 70 m poaifructification dés 13 cm de diametre (de
13 a 19: 10 cbnes/an, 100 graines/cones) ; 120 ywai fructification a 16 cm de diamétre

(au-dela de 13 cm @ : 10 cbnes/an, 100 grainesgrdériD0 m si on ne modifie pas le

diamétre auquel il commence a fructifier.
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Figure 4-10 : Distance parcourue par le sapin, a 1300 m d’altitude et sans augmentation de la température, en fonction de différents diamétres a la
premiére fructification. a) : le sapin fructifie a partir de 5 cm de diamétre (produit 10 cénes/an et 100 graines par cones de 5 a 13 cm de diamétre) ; b) : le
sapin fructifie a partir de 8 cm de diamétre (produit 10 cénes/an et 100 graines par cénes de 8 a 13 cm de diameétre) ; c) : le sapin fructifie a partir de 11
cm de diameétre (produit 10 cdnes/an et 100 graines par cénes de 11 a 13 cm de diamétre) ; d) : le sapin fructifie a partir de 13 cm de diamétre (produit
10 cénes/an et 100 graines par cones de 13 a 19 cm de diamétre) ; e) : le sapin fructifie a partir de 16 cm de diamétre (produit 10 cénes/an et 100 graines
par cones pour tous les arbres ayant un diameétre > 16 cm) ; e) : pas de modification du diamétre a la premiere fructification.
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4.3.2.  Interprétation

Les simulations réalisées en faisant varier le rmente graines par cone montrent que ce
parametre joue un rdle important dans les capadéésigration du sapin. En augmentant le
nombre de graines par céne de 50, 100 et 200sfandie a laquelle migre le sapin est de 60,
100 et 150 m. Avec l'augmentation de la températlaeproduction de graines par cone

diminue vers 1200 m d’altitude, limitant la mig@tia basse altitude, alors gu’elle augmente

a haute altitude favorisant ainsi la migration & akitudes.

Les simulations réalisées en faisant varier le diaendes arbres a la fructification montrent
qgue plus celui-ci est faible, plus le sapin migoinl Lorsque le diamétre a la premiére
fructification est fixé a 5 cm (environ la moitias dliametre auquel le sapin fructifie en
moyenne), le sapin migre de 260 m, alors qu’il ngrenque de 100 m si on ne fait pas varier
le diamétre a la premiere fructification. Si lebras ne fructifient qu’a partir de 13 ou 16 cm
de diametre, le sapin ne migre que trés peu (< bQCm résultat s’explique principalement
par les temps de génération raccourcis, plus leéti@ a premiére fructification est faible,

plus les individus sont jeunes.

Ainsi, les capacités de migration du sapin sortefoent influencées par le nombre de graine
par cones et par le diametre a la premiere fraatibn. Cependant, les simulations réalises en
faisant varier le diametre a la premiére fructifica nécessiteraient d’étre approfondies. En
effet, nous avons fixé une production de cone® @dhes par année et de graines par cones a
100 graine/cbnes, des que les arbres dépasseiaimetce a partir duquel ils fructifient. Ces
valeurs sont des valeurs moyennes pour les arlergdud faibles diametres. Néanmoins, il
serait intéressant de faire varier ces valeursespdaugmentant ou en diminuant la production
de cbOnes et de graines par cbnes afin de ciblexflets spécifiques du diamétre et les effets

de la production de graines sur les capacités deation du sapin.
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4.4. Impact du type de milieu d’accueil sur les capacités de
migration du sapin

4.4.1. Résultats

Les résultats concernant la progression du sajiinians un peuplement de pin (figure 4-10a)
soit dans un peuplement de hétre (figure 4-10b)tranhque le peuplement a un impact tres
fort sur les capacités de migration du sapin. Hetefe sapin migre de 340 m dans le

peuplement de pin, alors qu’il ne migre que de 99ams le peuplement de hétre.

La distance entre la graine dispersée la plus(foimax graines ») et celle a laquelle le dernier
semis est recruté est de 50 m, dans le cas ouple peogresse dans un peuplement de

pin, elle est de 30 m dans le cas d’'un peuplemehétie.

Evolution dans un pplt de pin Evolution dans un pplt de hétre
o (@ (b)
B
max graines = max graines =
S 390 o | 120
™ , [¢e)
7,
—~ o /. —
E &7 X E
© ’ v 834 @ @ ———) —————
2 o 2 !
= o - =)
g o g /
© [
o 9 o /
5 2 3 9 rem et
c c J
S 3 ; — 1, max= < T 1, max=
2 27 , 340 8 o ; 90
, - - 25 max= QT /S == 25 max=
B 290 60
! === 50, max= +=-- 50, max=
o ,_." 270 o - 40
| T T T \ T \
2000 2020 2040 2060 2080 2100 2000 2020 2040 2060 2080 2100
Années Années

Figure 4-11 : Distance parcourue par le sapin, a 1300 m d’altitude et sans augmentation de la
température, en fonction du peuplement dans lequel le sapin progresse. A) : Progression du sapin
dans un peuplement de pin. B) : Progression du sapin dans un peuplement de hétre.

4.4.2. Interprétation

Les capacités de migration du sapin varient fortérea fonction du type de peuplement dans
lequel se fait le recrutement. Les simulations menmitpar exemple que le sapin progresse
plus vite dans un peuplement de pin que de danpeuplement de hétre. Favoriser les
peuplements de pin par la gestion permettrait aingi migration accrue du sapin face au
changement climatique. D’autres simulations ontrésisées en faisant varier la densité du

peuplement (résultats non présentés). Ces simugatimntrent une certaine limite du modéle.
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En effet, le sapin migre trés fortement dans degpleenents clairs (que ce soit du pin ou du
hétre), alors qu’il est bien connu que la régéidmatle sapin nécessite une forte humidité
relative et d’'une certaine

fermeture du couvert pour survivre (Palugt al 2005). Cette limite est due a

'implémentation du taux de recrutement des seBrseffet, dans le modéle de recrutement
des semis, plus la densité en arbres adultes (p@apin et le hétre et pour le pin) est faible,
plus le nombre de semis recrutés est importanfaddrait spécifier dans le modéle de

recrutement, une densité minimum en deca de lagulel’y a plus de recrutement.

4.5. Impact de 'augmentation de la température sur les
capacités de migration

4.5.1. Résultats

4.5.1.1. Augmentation de la température a 1200 m

d’altitude

A une altitude de 1200 m dans un peuplement praheipent composé par du pin le sapin
migre de 200 m en 100 ans, si la température mststante (figure 4-11a) ; de 40 m si la
température augmente de 2 °C (figure 4-11b) ; denZ0 la température augmente de 3.5 °C

(figure 4-11c) ; le sapin ne migre pas si la terapge augmente de 6 °C (figure 4-11d).

La distance entre la graine dispersée la plus(fomax graines ») et celle a laquelle le dernier
semis est recruté est de 50 m si la températute cesistante ; de 100 m si la température
augmente de 2 °C ; de 120 m si la température antgnale 3.5 °C ; de 50 m si la température
augmente de 6 °C.
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Figure 4-12 : Distance réelle parcourue par le sapin a 1200 m d’altitude entre les années 2000 et
2100 dans un peuplement principalement composé de pins. a): Distance parcourue si la
température reste constant ; b) : Distance parcourue si la température augmente de 2 °C; c) climat
augmente de 3.5 °C; d) : Distance parcourue si la température de 6 °C; « 1 » : Distance parcourue
en considérant la cohorte la plus loin (en 2000 et en 2100); « 25 »: Distance parcourue en
considérant la vingt-cinquiéme cohorte la plus loin ; « 50 » : Distance parcourue en considérant la
cinquantieme cohorte la plus loin. « max graines » correspond a la distance maximale auxquelles
les graines se dispersent.

4.5.1.2. Augmentation de la température a2 1600 m

d’altitude

A une altitude de 1600 m dans un peuplement praheipent composé de pin, le sapin ne
migre pas si la température reste constante (figtir2a) ; il migre de 100 m si la température
augmente de 2 °C (figure 4-12b) ; de 200 m si hapirature augmente de 3.5 °C (figure 4-
12c) ; de 170 m si la température augmente de (@d@e 4-12d).

Face a une augmentation de 2 °C de la tempérdéusapin ne migre pas jusqu’a l'année

2040 puis il migre de 100 m en 60 ans ; si la teatpée augmente de 3.5 °C, le sapin migre
d’abord de 50 m en 50 ans, puis rapidement de 186 B0 ans ; si la température augmente
de 6 °C, le sapin migre rapidement de 150 m ennsQ mais a partir des années 2050, il ne
migre plus et a atteint sa distance maximale deatay.
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La limite supérieure actuelle du sapin au Mont \dartse situe a 1600 m d’altitude environ.
Si le sapin parcourt une distance réelle de 100, @0 150 m face a l'augmentation des
températures de 2, 3.5 ou 6 °C, le sapin atteidesaaltitudes de 1642, 1685 ou 1663 métres.

La distance entre la graine dispersée la plus(fomax graines ») et celle a laquelle le dernier
semis est recruté est de 170 m si la températste censtante ; de 160 m si la température
augmente de 2 °C ; de 50 m si la température augnaen3.5 °C ; de 50 m si la température
augmente de 6 °C.
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Figure 4-13 : Distance parcourue par le sapin a 1600 m d’altitude entre les années 2000 et 2100
dans un peuplement principalement composé de pins. a) : Distance parcourue si le climat reste
constant ; b) Distance parcourue si la température augmente de 3.5 °C; c) : Distance parcourue si
la température augmente de 6 °C.

4.5.2.  Interprétation

A 1200 m, l'augmentation de la température a unaichgrés néfaste sur les capacités de
migration du sapin, sachant que le sapin est soptmum (de fructification, recrutement et

croissance) autour de cette altitude, d’aprés tade§ dendrochronologiques. En effet, le
sapin migre de 200 m (en distance réelle) si lmatireste constant, alors qu’il ne migre que
de 40 & 0 m pour des augmentations de la températire 2 et 6 °C. Cela s’explique par le
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déplacement des optimums des processus du cydie des arbres (a savoir le recrutement,
la fructification et la croissance dans notre c&s$ des altitudes plus haute§ § précédent),

le sapin n’étant plus a son « optimum » a 1200 aftitlide. Le maintien du sapin a de telles
altitudes peut étre remis en cause : des mortatit&sives sont déja observées actuellement a
1000 m d’altitude (Cailleret, non publié), ils sordtamment imputés aux déficits hydriques
depuis la sécheresse de I'été 2003 qui a touched{ie. Avec 'augmentation de 2 a 6 °C, les
mortalités massives ont de fortes chances de mentaititude, leur déplacement en altitude

sera discuté dans le paragraphe « aires de disbribu

Dans le contexte du changement climatique, desdeugénesva les graines) pré-adaptés a
des environnements chauds, vers des populationéesita haute altitude (adaptées a des
environnements plus froids) permettraient a cesiders d’augmenter leur potentiel adaptatif
(Aitken et al. 2008). Nos résultats montrent que 'augmentatierla température défavorise
fortement, a des altitudes relativement basse)(t®0 les flux de genes par graines par des
capacités de migration réduites (200 m pour uneéeature constantes 40 m pour une
augmentation de + 2 °C; 20 m pour une augmentad®nt 3.5 °C ou O m pour une
augmentation de + 6 °C), limitant ainsi les flux gnes par graine vers des altitudes plus
élevées. Les flux de genes par pollen sont une agiurce d’échange entre populations, et
sont généralement plus importants que ceux desagaRestoux (2009) a montré que les
distances moyennes de dispersion du pollen seoddrd’ du décameétre, cette distance est
insuffisante pour permettre les échanges de gearesapport a la vitesse de déplacement du
climat. Cependant nous avons estimé des distanogemmes de dispersion plus longues,
autour de 40 m (variations pouvant s’expliquer lgar variations inter-annuelles du succés
reproducteur). En se basant sur nos résultatdjuesde génes par pollen augmenteraient
probablement le potentiel adaptatif des populat@nges a des altitudes plus hautes. Dans la
perspective d’'une étude du potentiel adaptatifafurssur le Mont Ventoux sur un court laps
de temps, intégrer dans ce modele la productiodisggtersion du pollen et les variables

environnementales les influengant, permettrait gfafondir la question.

A 1600 m d'altitude, I'augmentation de la températa une influence positive sur les
capacités de migration du sapin. Lorsque le clirestte constant, le sapin ne migre pas, alors
gu'’il migre de 100 a 200 m si la température augmele 2 ou 6 °C. Cela signifie que le
sapin atteindra des altitudes de 1642, 1685 ou 166Pour des augmentations de la
température de 2, 3.5 ou 6 °C respectivement. Qualle soit 'augmentation de la
température, le sapin atteint & peu prés les méitiésdes. Néanmoins si la température
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augmente de 6 °C, les optimums de fructificatiagrutement et croissance se situeront
au-dessus du sommet du Mont Ventoux, alors queeteinhpérature augmente de 2 ou 3.5 °C,
les optimums se situeront entre 1530 et 1760 m pepdructification et le recrutement,

favorisant sans doute le maintien du sapin. Enuceancerne la croissance, son optimum de

situera tout de méme au dessus du sommet du Manoibe (1930 m).

4.6. Impact de la mortalité massive sur ’étendue du sapin
sur un gradient altitudinal

4.6.1. Résultats

La prise en compte de la mortalité massive du saganit trés fortement son étendue sur le
gradient altitudinal dans les situations de rédemnént climatiques (figure 14). Si la
température reste constante au cours du siecleig Vétendue du sapin reste la méme
(figure 14a), la limite basse du sapin de situel@01m d’altitude, et la haute a 1490 m
d’altitude. Dés 2 °C d’augmentation de la tempémtlétendue du sapin est réduite de 30 %
(figure 14b), par rapport a une situation ou la taldé massive n’est pas prise en compte, la
limite basse du sapin se situe a 1233 m, la lilhdate a 1565 m d’altitude. Face a une
augmentation de 3 °C, I'étendue du sapin est rédlgt40 % (figure 14c), la limite basse du
sapin se situe a 1410 m d'altitude, la limite haaut&610 m d'altitude. Il semblerait que le
front avant avance moins vite dans le cas ou ildeda mortalité massive que dans le cas
inverse. Lorsque la température augmente de 6e°€apin n’est plus présent en 2100 sur la
face nord du Mont Ventoux. En 2090, le sapin subsescore, puis finit pas s’éteindre en
2100 (figure 4-13d).
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Pas d'augmentation de la température

1630 1498 1365 1233 1100
Altitude (m)
(b) La température augmente de 2 C

1630 1498 1365 1233 1100
Altitude (m)

La température augmente de 3.5 T

(c)

1630 1498 1365 1233 1100
Altitude (m)

La température augmente de 6 T (

(d)

T T T T T
1630 1498 1365 1233 1100
Altitude (m)

Figure 4-14 : Aire de répartition occupée par le sapin entre 1100 et 1630 m d’altitude, en 2100 en
fonction de différents scénarii climatiques et de la prise en compte ou non de la mortalité massive
massif. a): La température n’augmente pas; b): la température augmente de 2 °C; c): la
température augmente de 3.5 °C; d) la température augmente de 6 °C. Barre grise : simulations
pour lesquelles on tient compte de la mortalité massive ; Barre noire ; simulations pour lesquelles
on ne tient pas compte de la mortalité massive.

4.6.2.  Interprétation

Les simulations concernant I'impact de la mortalitassive sur I'’étendue du sapin, sur un
gradient altitudinal (dans notre cas la face noud Mont Ventoux), montrent que cette
derniere est fortement impactée par la mortalitésiva. L'étendue se réduit de 30 % si la
température augmente de 2 °C, de 40 % pour 3.8 tidgarait pour une augmentation de 6
°C. Par rapport a la figure 1-6 (chapitre 1) (schéthéorique de l'aire de répartition des
especes face au CC), on peut donc conclure quepie se trouve dans I€™S cas propose,

pour lequel la vitesse de colonisation est plusléague la vitesse d’extinction. La réduction
de la taille des populations a également un fopiaich en termes de potentiel évolutif, la
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réduction conduit généralement a la réduction ddivarsité allélique et de I'hétérozygotie,
due & une dérive génétique plus forte.

5. CONCLUSION

5.1. Limite du modé¢le

Dispersion : Tout d’abord, on considére que la dispersion gunsast isotrope, c'est-a-dire
que la dispersion des graines se fait de la mégmnfgue ce soit en remontant en altitude
gu’en descendant. En effet, la dispersion des gsaiisque d’étre limitée en remontant en
altitude, la pente constituant une barriere physigla dispersion. De méme, la dispersion des
graines vers le bas de la pente risque d’étre aquau entrainement des graines dans la pente.
Cependant, Sampol (2003) montre que la dispersésngdaines (capturées dans des pieges)
ne présente pas d'anisotropie significative. Sitdat Ventoux, l'effet du vent (généralement

du nord) pourrait compenser l'effet de la pente.

Il est généralement admis que les arbres peuvest ae disperser par des événements rares
et brusques favorisant la dispersion a longue riistdClark 1998). Nous n’avons pas tenu
compte de ce parametre. L'implémentation d’'un telcpssus serait nécessaire a terme afin
d’évaluer I'impact de ce type d’événements surclgsacités de migration (réle du vent par
exemple).

Recrutement : Contrairement a ce que l'on observe sur le terraims simulations ne
génerent pas de régénération a 1600 m d’altitunles(slimat constant). Ce résultat peut étre
expliqué soit par I'absence de recrutement, soitljadsence de fructification. Ces deux
processus sont implémentés dans le modele avecodeses en « cloche », il est probable
que les extrémités (a basse et haute altitude) ede courbes soient mal représentées

(diminution trop brutale des capacités de recrutgraede fructification).

Aspects techniques Les temps de simulations sont longs du fait didpersion des graines
a une fine échelle spatiale : pour une scene del®S®0 m (750 cellules) les simulations sur
100 ans prennent en moyenne 45 minutes (pour unabedir dont la mémoire vive est de 4
giga). Pour de plus grandes scenes, les tempsmigasions augmentent trés fortement, et la
place mémoire disponible devient problématique.

Climat/espéce : Les relations entre la température et les prosessel recrutement,

fructification et croissance sont basées sur lapé&aiure annuelle moyenne, alors que le
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sapin est sensible aux températures d'été (sowmntlées a la sécheresse) (Cailleret and
Davi 2010). Par ailleurs, seule la températurgpase en compte dans le modele, alors que le
sapin est aussi sensible a la pluviométrie (TanEmidkert 1992). Le sapin est sensible aux
episodes de sécheresse (Cailleret and Davi 2010)sant supposés étre de plus en plus
fréquents et intenses durant le siecle en courglBe la période de la saison seche risque de
s’étendre, sur les mois de mai et septembre, tetigance est d'ailleurs déja observée en

région mediterranéenne.

On considére que les relations climat/espéce regdentiques pendant les 100 prochaines
années. Sous l'effet du CC, les individus les pilésistants aux nouvelles conditions
environnementales vont étre sélectionnés. Aingddel génétique des populations va étre
tronqué. Une nouvelle redistribution de la divérgt variabilité génétique risque de modifier
les relations climat/espece. Cependant, pour desces longévives telles que le sapin, les
temps de génération sont longs (3 génération eradf)) ainsi on peut penser que la sélection

n'agisse que trés peu durant 3 générations.

5.2. Apport du modele

Intégration de la dispersion :Ce modele a comme apport principal d’intégrerracpssus
de dispersion a une fine échelle spatiale. Dangdduction de ce chapitre nous avons insisté
sur le fait que ce processus était rarement prisoempte dans les modeéles, que ce soit des
« gap model », des modeles d’aire de répartitic efpeces ou de fonctionnement. Or, ce
processus est indispensable a la migration degsafhevinet al. 2003), mais il limite
également leur répartition spatiale. En effet, dit fle capacités de dispersion limitée, les
especes ne peuvent pas occuper tous les environtefagorables a leur présence. Ainsi
I'intégration du processus de dispersion permetaliéer la différence entre 'aire potentielle
future d’'une espéce (ce sont par exemple les prgahites par les modeéles de distribution des
especes (Thuiller 2003) et I'aire qu’elle arrivéeefivement a occuper, qui sera plus ou moins

grande selon ses capacités de dispersion notamment.

Intégration de tous les processus du cycle de vieslarbres :Tous les processus de vie des
arbres, a l'origine de la migration, sont intégdéms le modele. Cette approche intégratrice
permet de quantifier I'impact du climat (dans notees, la température) sur les différents
processus du cycle de vie, et déterminer commeatjueh processus impacte les capacités de

migration des arbres.
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Modele générique :Toutes les relations décrivant les processus dle @e vie des arbres,
intégrées dans le modéle ont été calibrées posagdan. Cependant, les processus inclus sont
communs a tous les arbres forestiers, en modifemtelations décrivant les processus du
cycle de vie des arbres pour une espéce que I'sinedé&udier, le modéle « Migration » peut
permettre d’aboutir a des résultats concernanptasntialités de migration de I'espéece en
guestion assez rapidement. De plus, la structunaatigle est telle que les relations peuvent

étre simplifiées si les connaissances sur un psasegennent a manquer.

5.3. Perspectives pour le modéle

Dans le but d’approfondir nos connaissances conoérfimpact de chaque processus du
cycle de vie des arbres sur les capacités de naugrate nouvelles simulations devront étre
réalisées. En effet, les simulations réalisées aursc de cette thése restent encore
exploratoires et préliminaires, d’autres simulasio@alisées a température et relief constants
permettraient de mieux cibler I'impact de chaquecpssus du cycle de vie des arbres sur les
capacités de migration. Cependant ces simulatiengpondraient que de facon partielle a la
guestion de I'impact de chaque processus sur lpacités de migration. En effet, il est
nécessaire d'étudier I'effet combiné des processtie eux sur les capacités de migration, de
maniere a mieux estimer quelles sont les potet@galkde migration du sapin face au CC
(Nathanet al 2011). Par exemple des simulations combinéesetoant I'adge a la mise en
fructification et le niveau de fructification parbae, notamment pour les arbres de faible
diamétre apporteraient des informations préciessee processus impactant le plus (age a la
fructification ou intensité de la fructificationed capacités de migration. Au final, des
analyses de sensibilité, faisant varier tous lescgssus du cycle de vie des arbres
simultanément, pourraient étre envisagées de fagoroir une vision globale de I'impact de

I'interaction des processus du cycle de vie degearbur les capacités de migration du sapin.

Le modéle mis en ceuvre montre l'effet global dedefars du milieu sur les capacités de
migration du sapin. Les processus finement désotst considérés séparément en ce qui
concerne la partie biologique. Evaluer séparémgnpact de la température sur chacun des
processus, permettrait de définir une gamme ddioégoour chacun d’eux face a I'évolution

de la température. Nous distinguerons les difféesrde température dues au relief qui sont
constantes au cours des années, de 'augmentatiuelée de la température a cause du CC.
Ainsi pour chaque processus sa gamme de réactiomrgio étre définie de la facon

suivante par 1) sur un gradient altitudinal et 2) fenction de l'augmentation de la
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température due au CC (figure 4-14). Finalemerdrérgle ces gammes de réaction, il serait
intéressant de déterminer comment 'augmentatiola température (a cause du CC) impacte
les processus a une altitude précise ou quelles Issncaractéristiques (en termes de
température sur le gradient altitudinal) les plasofables en 2100, en tenant compte de tous
les processus. Ensuite, il faudrait relier les gamhe réaction des processus aux capacités de
migration, et déterminer quelle est la combinaisonlimat (gradient + augmentation

température) / processus » qui favorise les mediepotentialités de migration.

Altitude

T T T Altitude
900 1200 1700

4-15 : Gamme de réaction d’un processus en fonction d’un gradient altitudinal a I’lannée 2000, et la
gamme de réaction du méme processus a I’année 2100, mais avec une augmentation moyenne des
températures de 2 °C.

Comme nous l'avons évoqué précédemment, en tanimite du modeéle, I'intégration de la
pluviométrie, dans les relations climat/espéceaisem apport considérable notamment en
région mediterranéenne ou les ressources hydrspaslimitées. Si le facteur climatique le
plus discriminant pour la survie du sapin est Esoeirce hydrique, il sera plus que nécessaire
d’intégrer ce facteur dans la calibration des pseae du cycle de vie des arbres, notamment

pour bien évaluer la mortalité massive en fronteer

Il serait également intéressant de tester et valideomportement du modeéle sur un autre site
que le Mont Ventoux, notamment un site avec ungepgiobale plus faible, sur laquelle les
vitesses de déplacement du climat sont plus rapldss gradients altitudinaux installés en
Vésubie (arriere pays nicois) et en Issole (Alpesdute Provence) dans le cadre de I'étude

du dépérissement (Cailleret al. in prep), pourraient étre utilisés a cet effeigla mesure ou
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ils présentent un relief et une pluviométrie difigts du gradient altitudinal de la face nord du
Mont Ventoux.

Les bibliotheques de CAPSIS, outils disponiblesrgous les modélisateurs, contiennent une
bibliotheque « génétique ». Cette bibliothéque psepdes fonctions dont certaines pourraient
potentiellement étre utilisées dans le modéle «aign », de facon a évaluer le potentiel

évolutif des populations survivantes.

5.4. Devenir du sapin

La principale conclusion de ces simulations est lgusapin ne migre pas assez vite par
rapport a I'évolution du climat, méme sur les ferfeentes du Ventoux. Le sapin migre au
maximum de plusieurs centaines de metres en 10@eandistance réelle sur une pente de
25°) pour une augmentation de 2, 3.5 ou 6°C, aoks le déplacement du climat est d’'un
kilométre pour une augmentation de la températge3d °C ou de 2 km pour une
augmentation de 6 °C. Le maintien et I'expansiosapin aux marges avant est probable si la

température augmente de 2 ou 3.5 °C, un maintéehGsemble plus difficile

Lorsque la mortalité massive est prise en compé&endue du sapin, sur le gradient

altitudinal de la face nord du Mont Ventoux, estuiée de 30 % pour une augmentation de la
température de 2 °C, de 40 % pour une augmentaoBl.5 °C et de 100 % pour une

augmentation de 6 °C.

Ces résultats amenent a se poser la question sievi du sapin en plaine. La température
diminue de 1 °C pour une augmentation de 167 miteéade, ou de 145 km en latitude, soit
un facteur 1000 (Jumet al. 2009). Le sapin devrait donc parcourir des disarf000 fois

plus grandes en plaines qu’en altitude pour «suivie climat favorable a sa présence.
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CONCLUSION

Ce travail a eu pour but d’évaluer les potentialii@ migration du sapin pectinébjes alba
Miller) sur le Mont Ventoux face au changement diigue. La potentialité de migration
étant ici considérée comme la résultante des psasedu cycle de vie des arbres allant de la
fécondation au recrutement. Pour ce faire, nousmmsavmtamment mis l'accent sur les
capacités de dispersion du sapin et sur les prag€s®logiques et genétiques déterminant ou

non la présence de la régénération.

Tout d’abord, nous avons montré que les capacéédigbersion du sapin étaient faibles. La
distance moyenne de dispersion (MDD) estimée \@#id.9,34 a 20 m selon les approches
utilisées (génétique ou démographique, respectigBmees résultats sont importants quant
aux capacités de migration du sapin. Dans le cdsaperoche démographique, nous avons
montré que lintégration des caractéristiques emviementales du milieu d’accueil des
graines, conditionnant le passage de la graineeanss permettait d’améliorer fortement les

calibrations de la fonction de dispersion.

Ensuite, a I'échelle de la face nord du Mont Vertomous avons montré que le facteur
« altitude » joue un réle fondamental vis-a-visrdarutement des semis, avec un optimum
autour de 1200 m d'altitude. En considérant quegrkdient altitudinal est avant tout un
gradient climatique, la forte relation entre le rcdement et l'altitude indique que la
régénération du sapin est sensible au climat, e lguchangement climatique risque
d’'impacter fortement les processus de recrutenmatgmment par remontée altitudinale de

I'optimum de recrutement des semis.

D’un point de vue évolutif, le régime de reprodantimixte du sapin, est généralement a
'origine d'un degré non négligeable de consangéinau sein de la régénération,

consanguinité purgée au cours des générationstaAbunous n’avons trouvé qu’un tres

faible degré de consanguinité (exprimé par un éad#ficit en hétérozygotes) au sein de la
régénération que nous avons étudiée. Le défichétérozygote est variable en fonction de
'age des cohortes étudiées, et il 'y a pas datiorl entre 'age des cohortes et le déficit,
suggérant ainsi une forte variabilité inter-anreiell régime de reproduction, notamment de

la part paternelle. Il semblerait que les individes plus consanguins soient purgeés
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majoritairement, mais cette tendance est faiblégamment a cause du faible niveau de

mortalité observé sur cette placette.

Finalement, nous avons développé un modéle de dgnamforestiére « Migration »,
intégrant les processus analysés depuis la fédondptsqu'au recrutement, dans le but
d’évaluer les potentialités de migration du sapicefau changement climatique. Ce modele
de dynamique, intégrant le processus de dispeesione fine échelle spatiale, a permis de
montrer que le sapin ne migre pas assez vite ggooraaux vitesses de déplacement du
climat. De plus, les simulations réalisées en natégla mortalité massive permettent de
montrer que l'aire de répartition du sapin surdeef nord du Mont Ventoux va se réduire de
facon considérable (de 30 % des 2 °C d’augmentatefa température), le sapin risquant
méme de s’éteindre (pour un scénario climatiqueémé : + 6 °C). Afin de compléter ces
estimations, il serait intéressant de tester léstefd’interactions entre chaque processus
(fécondité, dispersion, germination, recrutemengreare chaque processus et les chacun des
facteurs du milieu envisagé, sur la capacité firddemigration du sapin. Les analyses de

sensibilité seraient particulierement indiquéessdaaite perspective.

Nos résultats montrent que quelques possibilitégvsént au gestionnaire pour atténuer les
effets des changements climatique sur la sapimians le cas des scénarios climatiques les
moins pessimistes. Favoriser par la sylviculturemifieu dans lequel la dispersion et le

recrutement du sapin soient facilités (pin plutbe diétre) représente par exemple un outil
d’assistance a la migration. Des opérations comimstdllation de placeaux de sapin en

limite d’aire altitudinale peut représenter unexdeme stratégie. Les chances de maintien du
sapin sur la face nord du Mont Ventoux sont patreotmés faibles dans le cas des scénarios
climatiques les plus pessimistes et il reste aepayue les interactions entre processus que
nous n'avons pas étudiés soient réellement favesabl sapin, ce qui nous semble peu

probable.

172



Références

REFERENCES

—_— a —_—

Aitken, S. N., S. Yeaman, J. A. Holliday, T. WangleS. Curtis McLane. 2008. Adaptation,
migration or extirpation: climate change outcomastfee populations. Evolutionary
Applications, 1: 95-111.

Alleaume-Benharira, M., I. Pen and O. Ronce. 20B6ographical patterns of adaptation
within a species’ range: interactions between daftd gene flow. Journal of
Evolutionary Biology, 19: 203-215.

Alley, R. B., J. Marotzke, W. D. Nordhaus, J. T.efweck, D. M. Peteet, R. A. Pielke, R. T.
Pierrehumbert, P. B. Rhines, T. F. Stocker, L. Rlley and J. M. Wallace. 2003.
Abrupt climate change. Science, 299: 2005-2010.

Ashley, M. V. 2010. Plant Parentage, Pollinatiomd &ispersal: How DNA Microsatellites
Have Altered the Landscape. Critical Reviews imP#ciences, 29: 148-161.

b

Badeau, V., J. L. Dupouey, C. Cluzeau, J. Drapier @. Le Bas. 2004. Aires potentielles de
répartition des essences foretiéres d'ici 2100dBewous techniques de I'ONF, hors-
série n°3 "Foréts et milieux naturels face au ceargnt climatique™: 62-66.

Barbero, M., P. Du Merle, G. Guende and P. Qud#&i8. La végétation du mont Ventoux.
La Terre et La Vie Supplément, 1: 21-38.

Beatty, S. W. 1984. Influence of Microtopographyl &anopy Species on Spatial Patterns of
Forest Understory Plants. Ecology, 65: 1406-14109.

Becker, M. and J. Drapier. 1985. Roéle de l'allétbpadans les difficultés de régénération du
sapin @Abies albaMill.). 1l: Etude des lessivats naturels de feadk, de litiere et
d'’humus. Acta Oecologica-Oecologia Plantarum, é4@1

Bell, T., R. P. Freckleton and O. T. Lewis. 2006@n® pathogens drive density-dependent
seedling mortality in a tropical tree. Ecology lesft, 9: 569-574.

Blondel, J. and J. Aronson. 1999. Biology and viikdbf the Mediterranean regio@xford
University Press, New York.

Bodin, J. 2010. Observed changes in mountain végetaf the Alps during the XX
century, Role of climate and land-use changes. tRbBis, Université Nancy I.

Bonnet, C. 2004. Variation du régime de reproducta& de la qualité germinative des
semences : étude de la population de sapin pe¢fibies albaMill.) du Mont
Ventoux. Mémoire de DESS, Université Paris VI.

Bontemps, A. 2008. Caractérisation de la dispersffitace du hétre commuRagus
sylvatica sur le Mont Ventoux : Comparaison d’approches tignés directes et
indirectes. Mémoire de Master II, Université d'Alarseille IlI.

Bontemps, A., E. K. Klein and S. Oddou-Muratorio prep. Separating the roles of seed and
pollen dispersal and of the recruitment procesghengenetic heterogeneity of the
seed rain: a combination of simulations and case.

173



Références

Botkin, D. B., J. R. Wallis and J. F. Janak. 19%&me ecological consequences of a
computer model of forest growth. Journal of Ecologfy. 849-872.

Bower, A. D. and S. N. Aitken. 2007. Mating systand inbreeding depression in whitebark
pine Pinus albicaulisEngelm.). Tree Genetics & Genomes, 3: 379-388.

Bradshaw, W. E. and C. M. Holzapfel. 2001. Genetiift in photoperiodic response
correlated with global warming. Proceedings of Naional Academy of Sciences of
the United States of America, 98: 14509-14511.

Braga, A. C. and R. G. Collevatti. 2010. Tempomiation in pollen dispersal and breeding
structure in a bee-pollinated Neotropical tree.dddy, Advance online publication.

Breda, N., R. Huc, A. Granier and E. Dreyer. 20D&mperate forest trees and stands under
severe drought: a review of ecophysiological respen adaptation processes and
long-term consequences. Annals of Forest ScierZdgZo-644.

Brewer, S., R. Cheddadi, J. L. de Beaulieu and Kill& 2002. The spread of deciduous
Quercus throughout Europe since the last glacial periodrebt Ecology and
Management, 156: 27 - 48.

Brohan, P., J. J. Kennedy, I. Harris, S. F. B. &atd P. D. Jones. 2006. Uncertainty estimates
in regional and global observed temperature chanfjesew data set from 1850.
Journal of Geophysical Research-Atmospheres, 11.1: 2

Broquet, T. and E. J. Petit. 2009. Molecular Estioma of Dispersal for Ecology and
Population Genetics. Annual Review of Ecology Etiolu and Systematics, 40: 193-
216.

Brown, A. H. D. 1979. Enzyme polymorphism in plgdpulations. Theoretical Population
Biology, 15: 1-42.

Brown, J. H. 1984. On the Relationship between Alaummce and Distribution of Species. The
American Naturalist, 124: 255-279.

Bugmann, H. K. M., X. D. Yan, M. T. Sykes, P. MartM. Lindner, P. V. Desanker and S.
G. Cumming. 1996. A comparison of forest gap madéedel structure and
behaviour. Climatic Change, 34: 289-313.

Burczyk, J., W. T. Adams, D. S. Birkes and I. Jylibki. 2006. Using genetic markers to
directly estimate gene flow and reproductive susgegameters in plants on the basis
of naturally regenerated seedlings. Genetics, 363:372.

Burczyk, J., W. T. Adams, G. F. Moran and A. R.ffdri 2002. Complex patterns of mating
revealed in aEucalyptus regnanseed orchard using allozyme markers and the
neighbourhood model. Molecular Ecology, 11: 2379123

Butler, D. R., G. P. Malanson and D. M. Cairns. 4.99tability of alpine treeline in Glacier
National Park, Montana, U.S.A. Phytocoenologia,485-500.

—_— C —_—

Cailleret, M. and H. Davi. 2010. Effects of climate diameter growth of co-occurrif@gus
sylvaticaand Abies albaalong an altitudinal gradient. Trees-Structure &ndction,
Advance online publication: 1-12.

Cain, M. L., B. G. Milligan and A. E. Strand. 2000ong-distance seed dispersal in plant
populations. American Journal of Botany, 87: 12221

174



Références

Carcalillet, C. and S. D. Muller. 2005. Holoceneilienit and distribution ofAbies albain the
inner French Alps: anthropogenic or climatic cha®Boreas, 34: 468-476.

Catrice, L. 2007. Dynamique du sapin pectiAbiés alba Mill.) sur le Mont Ventoux et effet
d'un gradient climatique sur le succés reproducteaorelle. Mémoire de Master I,
Université Paris-Sud 11.

Charlesworth, D. and B. Charlesworth. 1987. Inbireggddepression and its evolutionary
consequences. Annual Review of Ecology and SystesndB: 237-268.

Chave, J. 1999. Study of structural, successiondlspatial patterns in tropical rain forests
using TROLL, a spatially explicit forest model. Emgical Modelling, 124: 233-254.

Cheddadi, R., J. L. de Beaulieu, J. Jouzel, V. AwdPonel, J. M. Laurent, M. Relille, D.
Raynaud and A. Bar-Hen. 2005. Similarity of vegetatdlynamics during interglacial
periods. Proceedings of the National Academy otisms of the United States of
America, 102: 13939-13943.

Cheikh Al Bassatneh, M., S. Simon-Teissier and dtomi. 2006. Biodiversité floristique et
gestion sylvicole dans les systemes forestiersaso@diterranéens et montagnards de
la Montagne de Lure (SE France). Ecologia Meditexaa 32.

Chuine, I. and E. G. Beaubien. 2001. Phenologynspr determinant of tree species range.
Ecology Letters, 4: 500-510.

Clark, J. S. 1998. Why trees migrate so fast: QGuning theory with dispersal biology and
the paleorecord. American Naturalist, 152: 204-224.

Clark, J. S., B. Beckage, P. Camill, B. Cleveladd,Hille Ris Lambers, J. Lichter, J.
McLachlan, J. Mohan and P. Wyckoff. 1999a. Intetipge recruitment limitation in
forests. American Journal of Botany, 86: 1-16.

Clark, J. S., C. Fastie, G. Hurtt, S. T. Jacksanldbnson, G. A. King, M. Lewis, J. Lynch, S.
Pacala, C. Prentice, E. W. Schupp, T. Webb andyekdff. 1998a. Reid's paradox of
rapid plant migration - Dispersal theory and intetation of paleoecological records.
Bioscience, 48: 13-24.

Clark, J. S., M. Lewis and L. Horvath. 2001. Inwesby extremes: Population spread with
variation in dispersal and reproduction. Americatusalist, 157: 537-554.

Clark, J. S., M. Lewis, J. S. McLachlan and J. éRlisLambers. 2003. Estimating population
spread: What can we forecast and how well? Ecol@gy1979-1988.

Clark, J. S., E. Macklin and L. Wood. 1998b. Stagaed spatial scales of recruitment in
southern Appalachian forests. Ecological MonograpBs213-235.

Clark, J. S., M. Silman, R. Kern, E. Macklin andHille Ris Lambers. 1999b. Seed dispersal
near and far: Patterns across temperate and tfdpreats. Ecology, 80: 1475-1494.

Cleland, E. E., I. Chuine, A. Menzel, H. A. Moorayd M. D. Schwartz. 2007. Shifting plant
phenology in response to global change. Trendsatdgy & Evolution, 22: 357-365.

Clements, F. E. 1916. Plant Succession: An Analg§ithe Development of Vegetation
Carnegie Inst. Pub., Washington, D.C.

Comps, B., D. Gomory, J. Letouzey, B. Thiebaut &dJ. Petit. 2001. Diverging trends
between heterozygosity and allelic richness dumpogtglacial colonization in the
European beech. Genetics, 157: 389-397.

175



Références

Connell, J. H. 1971. On the role of natural enenmepreventing competitive exclusion in
some marine animals and in forest trd®gamics of populationgeds P. den Boer &
G. Gradwell). Cent. Agric. Publ. Doc., Wageningen.

Cremer, E., S. Liepelt, F. Sebastiani, A. Buonanidl. Michalczyk, B. Ziegenhagen and G.
G. Vendramin. 2006. Identification and charactdéraraof nuclear microsatellite loci
in Abies albaMill. Molecular Ecology Notes, 6: 374-376.

Cuevas, J. G. 2002. Episodic regeneration atNb#hofagus pumilicalpine timberline in
Tierra del Fuego, Chile. Journal of Ecology, 90:68R

d -

Davi, H., F. Baret, R. Huc and E. Dufrene. 2008feéif of thinning on LAI variance in
heterogeneous forests. Forest Ecology and Manadge2t 890-899.

Davi, H., E. Dufrene, A. Granier, V. Le Dantec, Barbaroux, C. Francois and N. Breda.
2005. Modelling carbon and water cycles in a bdeckst Part II: Validation of the
main processes from organ to stand scale. Ecoldgicdelling, 185: 387-405.

Davi, H., S. Oddou-Muratorio, G. Simioni, M. Alleae-Benharira, M. Cailleret, A. Amm, F.
lefevre and E. Dufrene. soumis. Mechanistic models forest ecology under global
change. Submitted to Annals of Forest Science.

Davis, M., D. West, H. H. Shugart and D. Botkin.819 Forest succession: concepts and
application Springer-Verlag New York.

Davis, M. B. and R. G. Shaw. 2001. Range Shifts Addptive Responses to Quaternary
Climate Change. Science, 292: 673-679.

de Candolle, A. P. 1855. Géographie botanique maise Masson, Paris.

De Coligny, F., P. Ancelin, G. Cornu, B. Courbald, Dreyfus, F. Goreaud, S. Gourlet-
Fleury, C. Meredieu and L. Saint-André. 2003. CapsComputer-Aided Projection
for Strategies in Silviculture: Advantages of a rslgaforest-modelling platform.
Modelling Forest Systems. Reality, models and patara estimation - the forestry
scenario(eds A. Amaro, D. Reed & P. Soares), pp. 319-8383. CABI Publishing,
Sesimbra, Portugal.

Debussche, M., J. Lepart and A. Dervieux. 1999. iecdnean landscape changes: evidence
from old postcards. Global Ecology And Biogeograry3-15.

Degen, B., H. Caron, E. Bandou, L. Maggia, M. HeGdllier, A. Leveau and A. Kremer.
2001. Fine-scale spatial genetic structure of eigigical tree species as analysed by
RAPDs. Heredity, 87: 497-507.

Delcourt, P. A. and H. R. Delcourt. 1987. Long-tdiorest dynamics of the temperate zone.
A case study of late-quaternary forests in Eashdwrth America Springer-Verlag,
New York.

Desplanque, C., C. Rolland and R. Michalet. 1998n@arative dendroecology of the silver
fir (Abies alba and the Norway sprucéicea abiey in an Alpine valley of France.
Canadian Journal of Forest Research-Revue Canadi2aiRecherche Forestiere, 28:
737-748.

Du Merle, P. and G. Guende. 1978. Geographie dutM@mtoux. La Terre et La Vie
Supplément, 32: 11-20.

176



Références

Dufrene, E., H. Davi, C. Francois, G. le Maire,\¢. Dantec and A. Granier. 2005. Modelling
carbon and water cycles in a beech forest Partddé¥l description and uncertainty
analysis on modelled NEE. Ecological Modelling, 1867-436.

Durel, C. E., P. Bertin and A. Kremer. 1996. Relaship between inbreeding depression and
inbreeding coefficient in maritime pindiflus pinaster. Theoretical and Applied
Genetics, 92: 347-356.

—_— e —_—

Ellstrand, N. C. and D. R. Elam. 1993. Populati@n&ic Consequences of Small Population
Size: Implications for Plant Conservation. Annuakvikw of Ecology and
Systematics, 24: 217-242.

Elton, C. 1927. Animal ecologpidgwick and Jackson, London.

Eriksson, O. and J. Ehrlén. 1992. Seed and mierdsititation of recruitment in plant
populations. Oecologia, 91: 360-364.

Excoffier, L., M. Foll and R. J. Petit. 2009. Gene€Consequences of Range Expansions.
Annual Review of Ecology Evolution and Systemati3, 481-501.

L f

Fady, B. and F. Médail. 2004. Mediterranean fomsbsystemsEncyclopedia of forest
sciences(eds J. Burley, J. Evans & J. A. Youngquist), pg03-1414. Academic
Press, London.

Fallour-Rubio, D., F. Guibal, E. K. Klein, M. Bag#u and F. Lefevre. 2009. Rapid changes
in plasticity across generations within an expagdicedar forest. Journal of
Evolutionary Biology, 22: 553-563.

Farris, M. A. and J. B. Mitton. 1984. Populatiomsdity, outcrossing rate, and heterozygote
superiority in Ponderosa pine. Evolution, 38: 11354.

Ferriol, M., C. Pichot and F. Lefevre. 2011. Vaoat of selfing rate and inbreeding
depression among individuals and across generatiotisn an admixedCedrus
population. Heredity, 106: 146-157.

___g___

Geburek, T. and J. Turok. 2005. Conservation andagement of forest genetic resources in
Europe Arbora Publishers, Zvolen.

Gleason, H. A. 1926. The Individualistic Conceptlod Plant Association. Bull. Torrey Bot.
Club, 53: 7:26.

Goodwillie, C., S. Kalisz and C. G. Eckert. 2005heTevolutionary enigma of mixed mating
systems in plants: Occurrence, theoretical explamsit and empirical evidence.
Annual Review of Ecology Evolution and SystematB&:, 47-79.

Goreaud, F. 2000. Apport de l'analyse de la stractpatiale en forét tempérée a I'étude et a
la modélisation des peuplements complexes. Thedeaerat, ENGREF, Nancy.

Goudet, J. 2000. FSTAT, a program to estimate astigene diversities and fixation indices
612 (version 2.9.1updated from Goudet 1995

Grabherr, G., M. Gottfried and H. Pauli. 1994. Glim effects on mountain plants. Nature,
369: 448-448.

177



Références

Granier, A., M. Reichstein, N. Breda, |. A. Jansse. Falge, P. Ciais, T. Grunwald, M.
Aubinet, P. Berbigier, C. Bernhofer, N. Buchmann,Facini, G. Grassi, B. Heinesch,
H. llvesniemi, P. Keronen, A. Knohl, B. Kostner, Eagergren, A. Lindroth, B.
Longdoz, D. Loustau, J. Mateus, L. Montagnani, @s,NE. Moors, D. Papale, M.
Peiffer, K. Pilegaard, G. Pita, J. Pumpanen, S.IR4nhC. Rebmann, A. Rodrigues, G.
Seufert, J. Tenhunen, I. Vesala and Q. Wang. 2B@dence for soil water control on
carbon and water dynamics in European forests guhia extremely dry year: 2003.
Agricultural and Forest Meteorology, 143: 123-145.

Gray, A. N. and T. A. Spies. 1997. Microsite Cotdron Tree Seedling Establishment in
Conifer Forest Canopy Gaps. Ecology, 78: 2458-2473.

Greene, D. F., J. C. Zasada, L. Sirois, D. D. Khaes H. Morin, I. Charron and M.-J.
Simard. 1999. A review of the generation dynamicdlorth American boreal forest
tree species. Canadian Journal of Forest Resez8cB24-839.

Grinnell, J. 1917. The niche-relations of the Qalifa Thrasher. The Auk, 34: 427-433.

Guende, G. 1978. Sensibilité des milieux et impdets activités humaines sur le massif du
Ventoux. La Terre et La Vie Supplément, 32: 39-65.

Guisan, A. and N. E. Zimmermann. 2000. Predictigbitat distribution models in ecology.
Ecological Modelling, 135: 147-186.

Gworek. 2007. Changes in biotic interactions anchafe determine recruitment of Jeffrey
pine along an elevation gradient. Forest EcologlManagement, 239: 57-68.

h -

Halekoh, U., S. Hojsgaard and J. Yan. 2006. The aRk&ge geepack for Generalized
Estimating Equations. Journal of Statistical Sofeyd5: 1-11.

Hamill, D. N. and S. J. Wright. 1986. Testing thsparsion of juveniles relative to adults: A
new analytic method. Ecology, 67: 952-957.

Hamilton, M. B. 1999. Tropical tree gene flow amed dispersal. Nature, 401: 129-130.

Hampe, A. 2005. Fecundity limits #rangula alnus(Rhamnaceae) relict populations at the
species' southern range margin. Oecologia, 1433867

Hampe, A., L. El Masri and R. J. Petit. 2010. Qrigif spatial genetic structure in an
expanding oak population. Molecular Ecology, 19451.

Hampe, A. and R. J. Petit. 2005. Conserving biagit)eunder climate change: the rear edge
matters. Ecology Letters, 8: 461-467.

Hansen, J., M. Sato, R. Ruedy, K. Lo, D. W. Lea &hdMedina-Elizade. 2006. Global
temperature change. Proceedings of the Nationatléwg of Sciences, 103: 14288-
14293.

Hardy, G. 1908. Mendelian proportions in a mixe@uydation. Science, 28: 49-50

Hardy, O. J., L. Maggia, E. Bandou, P. Breyne, ldrad, M. H. Chevallier, A. Doligez, C.
Dutech, A. Kremer, C. Latouche-Halle, V. Troispok,Veron and B. Degen. 2006.
Fine-scale genetic structure and gene dispersatentes in 10 Neotropical tree
species. Molecular Ecology, 15: 559-571.

Hardy, O. J. and X. Vekemans. 1999. Isolation bstasice in a continuous population:
reconciliation between spatial autocorrelation wgsial and population genetics
models. Heredity, 83: 145-154.

178



Références

Hardy, O. J. and X. Vekemans. 2002. SPAGEDi: aatdescomputer program to analyse
spatial genetic structure at the individual or dapan levels. Molecular Ecology
Notes, 2: 618-620.

Harms, K. E., S. J. Wright, O. Calderon, A. Herreménd E. A. Herre. 2000. Pervasive
density-dependent recruitment enhances seedlireggiliy in a tropical forest. Nature,
404: 493-495.

Hickler, T., B. Smith, M. T. Sykes, M. B. Davis, Sugita and K. Walker. 2004. Using a
generalized vegetation model to simulate vegetatiymamics in northeastern USA.
Ecology, 85: 519-530.

Higgins, S. I., J. S. Clark, R. Nathan, T. Hovett&d Schurr, J. M. V. Fragoso, M. R. Aguiar,
E. Ribbens and S. Lavorel. 2003. Forecasting plaigration rates: managing
uncertainty for risk assessment. Journal of Ecqlédy 341-347.

Higgins, S. I. and D. M. Richardson. 1999. Predgtplant migration rates in a changing
world: The role of long-distance dispersal. Amemnidéaturalist, 153: 464-475.

Holsinger, K. E. 2000. Reproductive systems andughm in vascular plants. Proceedings of
the National Academy of Sciences of the UnitedeStaf America, 97: 7037-7042.

Houle, G. 1992. Spatial Relationship Between SeedSeedling Abundance and Mortality in
a Deciduous Forest of North-Eastern North Amerdcawrnal of Ecology, 80: 99-108.

Husband, B. C. and D. W. Schemske. 1996. Evolutbrthe magnitude and timing of
inbreeding depression in plants. Evolution, 50754-

Hutchinson, G. E. 1957. Concluding Remarks., p@-447. Cold Spring Harb. Sym., Cold
Spring Harbor Symposium on Quantitative Biology.

R

IPCC. 2007. Climate Change 2007: Impacts, Adaptadiod Vulnerability. Contribution of
Working Group Il to the Fourth Assessment Repothefintergovernmental Panel on
Climate Change. University Press, Cambridge, Unitedyjdom and New York, NY,
USA., Cambridge.

Iverson, L. R., M. W. Schwartz and A. M. Prasadd20How fast and far might tree species
migrate in the eastern United States due to clinchnge? Global Ecology And
Biogeography, 13: 209-219.

. ] .

Janzen, D. H. 1970. Herbivores and the Number ek T$pecies in Tropical Forests. The
American Naturalist, 104: 501-528.

Jones, F. A. and S. P. Hubbell. 2006. Demograpbpiatiad genetic structure of the
Neotropical treeJacaranda copaiaMolecular Ecology, 15: 3205-3217.

Jump, A. S., J. M. Hunt, J. A. Martinez-Izquierdadal. Pefiuelas. 2006. Natural selection
and climate change: temperature-linked spatialtangporal trends in gene frequency
in Fagus sylvaticaMol Ecol, 15: 3469-3480.

Jump, A. S., C. Matyas and J. Pefuelas. 2009. [fiheda-for-latitude disparity in the range
retractions of woody species. Trends in EcologywlEtion, 24: 694-701.

ik

179



Références

Kalinowski, S. T. and M. L. Taper. 2006. Maximurkdiihood estimation of the frequency of
null alleles at microsatellite loci. Conservatiorr@&tics, 7: 991-995.

Karkkainen, K. and O. Savolainen. 1993. The degoéeearly inbreeding depression
determines the selfing rate at the seed stage elhawdl results fronPinus sylvestris
(Scots pine). Heredity, 71: 160-166.

Keller, L. F. and D. M. Waller. 2002. Inbreedingfesfts in wild populations. Trends in
Ecology & Evolution, 17: 230-241.

Kelly, A. E. and M. L. Goulden. 2008. Rapid shifitsplant distribution with recent climate
change. Proceedings of the National Academy ofrfseie of the United States of
America, 105: 11823-11826.

Klasner, F. L. and D. B. Fagre. 2002. A half ceptaf change in alpine treeline patterns at
Glacier National Park, Montana, USA. Arctic Antaccand Alpine Research, 34: 49-
56.

Koelewijn, H. P., V. Koski and O. Savolainen. 1998agnitude and timing of inbreeding
depression in Scots pinBifus sylvestri..). Evolution, 53: 758-768.

Konnert, M. and F. Bergmann. 1995. The geograpldesttibution of genetic variation of
silver fir (Abies alba Pinaceae) in relation to its migration historjar® Systematics
and Evolution, 196: 19-30.

Kormutak, A. and D. Lindgren. 1996. Mating systend &mpty seeds in silver fi Abies
alba Mill.). Forest Genetics, 3: 231-235.

Kdrner, C. 2007. The use of "altitude" in ecologjiesearch. Trends in Ecology & Evolution,
22: 569-574.

Kdrner, C. and J. Paulsen. 2004. A world-wide stafifigh altitude treeline temperatures.
Journal of Biogeography, 31: 713-732.

Kramer, K. 1995. Phenotypic plasticity of the phlegy of seven European tree species in
relation to climatic warming. Plant Cell and Enviroent, 18: 93-104.

Kramer, K., J. Buiteveld, M. Forstreuter, T. Gellr8. Leonardi, P. Menozzi, F. Povillon,
M. Schelhaas, E. T. du Cros, G. G. Vendramin andCDvan der Werf. 2008.
Bridging the gap between ecophysiological and genletowledge to assess the
adaptive potential of European beech. Ecologicatiéllong, 216: 333-353.

Kramer, K., I. Leinonen, H. H. Bartelink, P. Berleig M. Borghetti, C. Bernhofer, E.
Cienciala, A. J. Dolman, O. Froer, C. A. Gracia,Gkanier, T. Grunwald, P. Hari, W.
Jans, S. Kellomaki, D. Loustau, F. Magnani, T. Marken, G. Matteucci, G. M. J.
Mohren, E. Moors, A. Nissinen, H. Peltola, S. Sap#. Sanchez, M. Sontag, R.
Valentini and T. Vesala. 2002. Evaluation of siwqess-based forest growth models
using eddy-covariance measurements of CO2 and Hi2@sf at six forest sites in
Europe. Global Change Biology, 8: 213-230.

Kullman, L. 2002. Rapid recent range-margin ris&re¢ and shrub species in the Swedish
Scandes. Journal of Ecology, 90: 68-77.

I

Lavergne, S., J. Molina and M. Debussche. 2006gdfprints of environmental change on
the rare Mediterranean flora: a 115-year study.b&@ldChange Biology, 12: 1466-
1478.

180



Références

Le Maire, G., H. Davi, K. Soudani, C. Francois, Me Dantec and E. Dufrene. 2005.
Modeling annual production and carbon fluxes ohi@é managed temperate forest
using forest inventories, satellite data and fieldasurements. Tree Physiology, 25:
859-872.

Le Roux, X., A. Lacointe, A. Escobar-Gutierrez &hd_e Dizes. 2001. Carbon-based models
of individual tree growth: A critical appraisal. Aals of Forest Science, 58: 469-506.

Leblois, R., F. Rousset and A. Estoup. 2004. Imibeecof spatial and temporal heterogeneities
on the estimation of demographic parameters in @timm@ous population using
individual microsatellite data. Genetics, 166: 1-08D2.

Leemans, R. and I. C. Prentice. 1989. FORSKA, a&ggriorest succession modgistitute
of Ecological Botany, Uppsala.

Lenoir, J., J. C. Gegout, J. L. Dupouey, D. Bertl @ C. Svenning. 2010. Forest plant
community changes during 1989-2007 in responselitoate warming in the Jura
Mountains (France and Switzerland). Journal of Vatyen Science, 21: 949-964.

Lenoir, J., J. C. Gegout, P. A. Marquet, P. de Ryffand H. Brisse. 2008. A Significant
Upward Shift in Plant Species Optimum Elevation iDgrthe 20th Century. Science,
320: 1768-1771.

LePage, P. T., C. D. Canham, K. D. Coates and ReiBacci. 2000. Seed abundance versus
substrate limitation of seedling recruitment in thern temperate forests of British
Columbia. Canadian Journal of Forest Research-R&amadienne De Recherche
Forestiere, 30: 415-427.

Levin, S. A., H. C. Muller-Landau, R. Nathan andChave. 2003. The ecology and evolution
of seed dispersal: a theoretical perspective. AnReaiew of Ecology, Evolution, and
Systematics, 34: 575-604.

Liepelt, S., R. Cheddadi, J. L. de Beaulieu, B. yrad. Gomory, E. Hussendorfer, M.
Konnert, T. Litt, R. Longauer, R. Terhurne-BersondaB. Ziegenhagen. 2009.
Postglacial range expansion and its genetic imprmAbies alba(Mill.) - A synthesis
from palaeobotanic and genetic data. Review of dédlatany and Palynology, 153:
139-149.

Lischke, H., N. E. Zimmermann, J. Bolliger, S. Rabkisch and T. J. Loffler. 2006. TreeMig:
A forest-landscape model for simulating spatio-terap patterns from stand to
landscape scale. Ecological Modelling, 199: 409-:420

Liu, T. S. 1971. A monograph of the genAbies Department of Forestry, College of
agriculture, Naional Taiwan University., Taipei.

Loarie, S. R., P. B. Duffy, H. Hamilton, G. P. Asp€. B. Field and D. D. Ackerly. 2009.
The velocity of climate change. Nature, 462: 1052LL

Loiselle, B. A., E. Ribbens and O. Vargas. 1996attp and Temporal Variation of Seed
Rain in a Tropical Lowland Wet Forest. Biotropi@&; 82-95.

Loiselle, B. A., V. L. Sork, J. Nason and C. Grahari95. Spatial genetic structure of a
tropical understory shruli?sychotria officinalis(Rubiaceae). American Journal of
Botany, 82: 1420-1425.

Lortie, C. J., E. Ellis, A. Novoplansky and R. Tumyton. 2005. Implications of spatial
pattern and local density on community-level intéicms. Oikos, 109: 495-502.

181



Références

Lugina, K. M., P. Y. Groisman, K. Y. Vinnikov, V. \Koknaeva and N. A. Speranskaya.
2006. Monthly surface air temperature time serres-averaged over the 30-degree
latitudinal belts of the globe, 1881-200brends: a compendium of data on global
change Oak Ridge National Laboratory, U.S. DepartmerEwnérgy., Oak Ridge.

—_— m —_—

MacDonald, G. M., T. W. D. Edwards, K. A. Moser, Renitz and J. P. Smol. 1993. Rapid
response of treeline vegetation and lakes to pesate warming. Nature, 361: 243-
246.

Macias, M., L. Andreu, O. Bosch, J. Camarero an&iérrez. 2006. Increasing Aridity is
Enhancing Silver FiAbies albaMill.) Water Stress in its South-Western Distriiont
Limit. Climatic Change, 79: 289-313.

Magri, D. 2008. Patterns of post-glacial spread @nedextent of glacial refugia of European
beech Fagus sylvatica Journal of Biogeography, 35: 450-463.

Magri, D., G. G. Vendramin, B. Comps, |. DupanlotipGeburek, D. Gomory, M. Latalowa,
T. Litt, L. Paule, J. M. Roure, |. Tantau, W. Onvder Knaap, R. J. Petit and J. L. de
Beaulieu. 2006. A new scenario for the Quaternaistohy of European beech
populations: palaeobotanical evidence and genetisequences. New Phytologist,
171: 199-221.

Malcolm, J. R., A. Markham, R. P. Neilson and M.r&a 2002. Estimated migration rates
under scenarios of global climate change. JournBlageography, 29: 835-849.

Manel, S., O. E. Gaggiotti and R. S. Waples. 2@Gsignment methods: matching biological
questions with appropriate techniques. Trends widfy & Evolution, 20: 136-142.

Matheson, A. C., H. X. Wu, D. J. Spencer, C. A. Rapd and A. R. Griffin. 2002.
Inbreeding inPinus radiatalll. The effect of inbreeding on age-age correlatand
early selection efficiency. Silvae Genetica, 515-1P2.

Matthes, U. and D. W. Larson. 2006. Microsite atichatic controls of tree population
dynamics: an 18-year study on cliffs. Journal oblggy, 94: 402-414.

McCullagh, P. and J. A. Nelder. 1999. Generalizeddr modelsChapman & Hall, CRC,
London.

McLachlan, J. S., J. S. Clark and P. S. Manos. 2B8@8ecular indicators of tree migration
capacity under rapid climate change. Ecology, 8@822098.

Meshinev, T., I. Apostolova and E. Koleva. 200Gluence of warming on timberline rising:
a case study oRinus peucésriseb. in Bulgaria. Phytocoenologia, 30: 431-438.

Midgley, G. F., I. D. Davies, C. H. Albert, R. Alegg, L. Hannah, G. O. Hughes, L. R.
O'Halloran, C. Seo, J. H. Thorne and W. Thuilled1@ BioMove - an integrated
platform simulating the dynamic response of sped@senvironmental change.
Ecography, 33: 612-616.

Minami, S. and A. Azuma. 2003. Various flying modsswind-dispersal seeds. Journal of
Theoretical Biology, 225: 1-14.

Miner, B. G., S. E. Sultan, S. G. Morgan, D. K. adand R. A. Relyea. 2005. Ecological
consequences of phenotypic plasticity. Trends widfyy & Evolution, 20: 685-692.

Mitton, J. 1992. The dynamic mating systems of feyai New Forests, 6: 197-216.

182



Références

Motta, R. 1996. Impact of wild ungulates on foresgieneration and tree composition of
mountain forests in the Western Italian Alps. Fbiesology and Management, 88:
93-98.

Minzbergovd, Z. and T. Herben. 2005. Seed, Dishdviarosite, Habitat and Recruitment
Limitation: Identification of Terms and ConceptsStudies of Limitations. Oecologia,
145: 1-8.

-—n ---

Nathan, R. and R. Casagrandi. 2005. A simple mestiamodel of seed dispersal, predation
and plant establishment: Janzen-Connell and befaaid®2, pg 733, 2004). Journal
of Ecology, 93: 852-852.

Nathan, R. and H. C. Muller-Landau. 2000. Spatiattggns of seed dispersal, their
determinants and consequences for recruitment.d§renEcology & Evolution, 15:
278-285.

Nathan, R., U. N. Safriel, I. Noy-Meir and G. S&il 2000. Spatiotemporal Variation in
Seed Dispersal and Recruitment near and Far Romas halepensi3rees. Ecology,
81: 2156-2169.

Nei, M. 1973. Analysis of gene diversity in subded populations. Proceedings of the
National Academy of Sciences of the United StateSneerica, 70: 3321-3323.

Noss, R. F. 1999. Assessing and monitoring forgstiversity: A suggested framework and
indicators. Forest Ecology and Management, 115:144%

—_— O —_—

Oddou-Muratorio, S. and E. K. Klein. 2008. Compgriirect vs. indirect estimates of gene
flow within a population of a scattered tree speciglolecular Ecology, 17: 2743-
2754.

Oddou-Muratorio, S., E. K. Klein, G. G. VendramimdaB. Fady. 2011. Spatial .vs. temporal
effects on demographic and genetic structure: tlesrof dispersal, masting and
differential mortality on patterns of recruitmemt Fagus sylvatica Accepted in
Molecular ecology.

—_— P —_—

Pacala, S. W., C. D. Canham and J. A. Silander3.1%9rest models defined by field
measurements. 1. The design of a ortheastern femastlator. Canadian Journal of
Forest Research-Revue Canadienne De Rechercheiéi@ea3: 1980-1988.

Pakeman, R. J. 2001. Plant migration rates and séegzersal mechanisms. Journal of
Biogeography, 28: 795-800.

Paluch, J. G. 2005. The influence of the spatittepa of trees on forest floor vegetation and
silver fir (Abies albaMill.) regeneration in uneven-aged forests. FoEsblogy and
Management, 205: 283-298.

Pan, Y. D., J. M. Melillo, A. D. McGuire, D. W. Kktighter, L. F. Pitelka, K. Hibbard, L. L.
Pierce, S. W. Running, D. S. Ojima, W. J. PartonSDSchimel and V. Members.
1998. Modeled responses of terrestrial ecosystenaleivated atmospheric CO2: a
comparison of simulations by the biogeochemistry del® of the
Vegetation/Ecosystem Modeling and Analysis Proj@dEMAP). Oecologia, 114:
389-404.

183



Références

Parent, S., M. J. Simard, H. Morin and C. Mess2603. Establishment and dynamics of the
balsam fir seedling bank in old forests of northewas Quebec. Canadian Journal of
Forest Research-Revue Canadienne De Rechercheié@e33: 597-603.

Parmesan, C. 2006. Ecological and evolutionaryamsgs to recent climate change. Annual
Review of Ecology Evolution and Systematics, 377-689.

Parmesan, C., N. Ryrholm, C. Stefanescu, J. K., |ll D. Thomas, H. Descimon, B.
Huntley, L. Kaila, J. Kullberg, T. Tammaru, W. Jerinent, J. A. Thomas and M.
Warren. 1999. Poleward shifts in geographical rangfebutterfly species associated
with regional warming. Nature, 399: 579-583.

Parmesan, C. and G. Yohe. 2003. A globally cohdragerprint of climate change impacts
across natural systems. Nature, 421: 37-42.

Pearson, R. G. and T. P. Dawson. 2003. Predictirgihpacts of climate change on the
distribution of species: are bioclimate envelopedeis useful? Global Ecology And
Biogeography, 12: 361-371.

Pearson, R. G., T. P. Dawson, P. M. Berry and PH@rison. 2002. SPECIES: A Spatial
Evaluation of Climate Impact on the Envelope of &@& Ecological Modelling, 154:
289-300.

Pefiuelas, J. and M. Boada. 2003. A global chandgced biome shift in the Montseny
mountains (NE Spain). Global Change Biology, 9:-130.

Petit, R. J., I. Aguinagalde, J. L. de BeaulieuB@tkau, S. Brewer, R. Cheddadi, R. Ennos,
S. Fineschi, D. Grivet, M. Lascoux, A. Mohanty, I&. Muller-Starck, B. Demesure-
Musch, A. Palme, J. P. Martin, S. Rendell and G.M@&ndramin. 2003. Glacial
refugia: Hotspots but not melting pots of genetietsity. Science, 300: 1563-1565.

Petit, R. J., S. Brewer, S. Bordacs, K. Burg, Redifadi, E. Coart, J. Cottrell, U. M. Csaikl,
B. van Dam, J. D. Deans, S. Espinel, S. FineschiFiRkeldey, I. Glaz, P. G.
Goicoechea, J. S. Jensen, A. O. Konig, A. J. Ld3velr. Madsen, G. Matyas, R. C.
Munro, F. Popescu, D. Slade, H. Tabbener, S. GdéVries, B. Ziegenhagen, J. L.
de Beaulieu and A. Kremer. 2002. Identification wdfugia and post-glacial
colonisation routes of European white oaks basectdaroplast DNA and fossil
pollen evidence. Forest Ecology and Management, 4%G4.

Petit, R. J. and A. Hampe. 2006. Some evolutiomarysequences of being a tree. Annual
Review of Ecology Evolution and Systematics, 377-284.

Petit, R. J., F. S. Hu and C. W. Dick. 2008. Faredtthe past: A window to future changes.
Science, 320: 1450-1452.

Pichot, C., C. Bastien, F. Courbet, B. Demesuredfiu®. Dreyfus, B. Fady, N. Frascaria-
Lacoste, S. Gerber, F. Lefevre, M. E. Morand-Pri&irOddou, E. Teissier du Cros
and A. Valadon. 2006. Déterminants et conséquedeeta qualité génétiqgue des
graines et semis lors de la phase initiale de wgéion naturelle des peuplements
forestiers. Les Actes du BRG, 6: 277-297.

Piovesan, G., F. Biondi, A. D. Filippo, A. Alessaimd and M. Maugeri. 2008. Drought-
driven growth reduction in old beeclragus sylvaticalL.) forests of the central
Apennines, Italy. pp. 1265-1281. Blackwell Publighltd.

Pitelka, L. F., H. Bugmann and J. F. Reynolds. 20@dw much physiology is needed in
forest gap models for simulating long-term vegetatresponse to global change?
Introduction. Climatic Change, 51: 251-257.

184



Références

Pitelka, L. F., R. H. Gardner, J. Ash, S. Berry,Gitay, I. R. Noble, A. Saunders, R. H. W.
Bradshaw, L. Brubaker, J. S. Clark, M. B. DavisS8gita, J. M. Dyer, R. Hengeveld,
G. Hope, B. Huntley, G. A. King, S. Lavorel, R. Mack, G. P. Malanson, M.
McGlone, I. C. Prentice and M. Rejmanek. 1997. Paigration and climate change.
American Scientist, 85: 464-473.

Rameau, J. C. 1992. Dynamique de la végétatiogtagé montagnard des Alpes du Sud.
Revue Forestiere Francaise, 44: 393-413.

Restoux, G. 2009. Variabilité spatio-temporellela@eproduction chez une espéce pérenne
monoique : Le cas du sapin pectiddjes albaMiller, en limite sud de son aire de
répartition. Thése de doctorat, Université d'AixtSaille 111.

Ribbens, E., J. A. Silander and S. W. Pacala. 1%¥kedling recruitment in forests:
Calibrating models to predict patterns of tree 8egd dispersion. Ecology, 75: 1794-
1806.

Ripley, B. D. 1976. The Second-Order Analysis dcdti®hary Point Processes. Journal of
Applied Probability, 13: 255-266

Ritland, K. 1990. Inferences About Inbreeding Depren Based on Changes of the
Inbreeding Coefficient. Evolution, 44: 1230-1241.

Robledo-Arnuncio, J. J., R. Alia and L. Gil. 2004creased selfing and correlated paternity
in a small population of a predominantly outcrogsiconifer, Pinus sylvestris
Molecular Ecology, 13: 2567-2577.

Rolland, C., R. Michalet, C. Desplanque, A. Petetind S. Aime. 1999. Ecological
requirements ofAbies albain the French Alps derived from dendro-ecological
analysis. Journal of Vegetation Science, 10: 29-30

Rousset, F. 1997. Genetic differentiation and estion of gene flow from F-statistics under
isolation by distance. Genetics, 145: 1219-1228.

Rousset, F. 2000. Genetic differentiation betweedividuals. Journal of Evolutionary
Biology, 13: 58-62.

Rozendaal, D. M. A., V. H. Hurtado and L. Poort2006. Plasticity in leaf traits of 38
tropical tree species in response to light; retetiops with light demand and adult
stature. Functional Ecology, 20: 207-216.

—_— S —_—

Sagnard, F. 2001. Dynamique de recolonisation oheglps par la hétraie-sapiniére : Etude de
la structure des peuplements forestiers et delliéBgn génétique des populations de
sapin pectinéAbies albaMill.) sur le Mont Ventoux. Thése de doctorat, Usmisité
d'Aix-Marseille III.

Sagnard, F., C. Pichot, P. Dreyfus, P. JordandBarkehdy. 2007. Modelling seed dispersal to
predict seedling recruitment. Recolonization dyr@miin a plantation forest.
Ecological Modelling, 203: 464-474.

Sampol, E. 2003. Etude de la Dynamique de recatinis du sapin pectiné (Abies alba
Mill.) au mont Ventoux : Modélisation de la dispers primaire des graines et de la
dispersion efficace des semis. Mémoire de DEA, Merseille lII.

185



Références

Sato, H., A. Itoh and T. Kohyama. 2007. SEIB-DGVM:new dynamic global vegetation
model using a spatially explicit individual-baseppeoach. Ecological Modelling,
200: 279-307.

Savolainen, O., T. Pyhajarvi and T. Knurr. 2007n&déow and local adaptation in trees.
Annual Review of Ecology Evolution and Systemat8&, 595-619.

Schupp, E. W. 1988. Seed and early seedling poadatithe forest understory and in treefall
gaps. Oikos, 51: 71-78.

Schupp, E. W. 1992. The Janzen-Connell Model faypical Tree Diversity: Population
Implications and the Importance of Spatial Scalee American Naturalist, 140: 526-
530.

Schupp, E. W. 1995. Seed-Seedling Conflicts, Hab@aoice, and Patterns of Plant
Recruitment. American Journal of Botany, 82: 399.40

Shibata, M. and T. Nakashizuka. 1995. Seed andisgettmography of four co-occurring
Carpinusspecies in a temperate deciduous forest. Ecolt®yl1099-1108.

Shugart, H. H. and T. M. Smith. 1996. A review ofdst patch models and their application
to global change research. Climatic Change, 34:163L

Simioni, G., P. Ritson, M. U. F. Kirschbaum, J. Ma, I. Dumbrell and B. Copeland. 2009.
The carbon budget &?inus radiataplantations in south-western Australia under four
climate change scenarios. Tree Physiology, 29: 1I0RB.

Simioni, G., P. Ritson, J. McGrath, M. U. F. Kirealum, B. Copeland and I. Dumbrell. 2008.
Predicting wood production and net ecosystem camaahange ofPinus radiata
plantations in south-western Australia: Applicatioina process-based model. Forest
Ecology and Management, 255: 901-912.

Smith, B., I. C. Prentice and M. T. Sykes. 2001pfeeentation of vegetation dynamics in the
modelling of terrestrial ecosystems: comparing teamtrasting approaches within
European climate space. Global Ecology And Biogaplgy, 10: 621-637.

Smith, T. M. and R. W. Reynolds. 2005. A global ges land-air-sea surface temperature
reconstruction based on historical observation8@®97). Journal of Climate, 18:
2021-2036.

Sorensen, F. C. 1999. Relationship between sdilfitfgrallocation of growth, and inbreeding
depression in three coniferous species. Evolus8n417-425.

Sorensen, F. C. 2001. Effect of population outéngsgate on inbreeding depressiorAimus
contortavar. murrayanaseedlings. Scandinavian Journal of Forest Resgh6ct891-
403.

Sorensen, F. C. and R. S. Miles. 1982. Inbreedemrasion in height, height growth, and
survival of Douglas-fir, Ponderosa pine, and Nofiteto 10 yeras of age. Forest
Science, 28: 283-292.

Sork, V. L., J. Nason, D. R. Campbell and J. FnBedez. 1999. Landscape approaches to
historical and contemporary gene flow in plantends in Ecology & Evolution, 14:
219-224.

Sturm, M., C. Racine and K. Tape. 2001. Climatengea- Increasing shrub abundance in the
Arctic. Nature, 411: 546-547.

186



Références

Sykes, M. T. and I. C. Prentice. 1996. Climate ¢geariree species distributions and forest
dynamics: A case study in the mixed conifer norhleardwoods zone of northern
Europe. Climatic Change, 34: 161-177.

Sykes, M. T., I. C. Prentice and W. Cramer. 1996biéclimatic model for the potential
distributions of north European tree species updesent and future climates. Journal
of Biogeography, 23: 203-233.

Szeicz, J. M. and G. M. Macdonald. 1995. Recentevkpruce dynamincs at the subtartic
alpine treeline of north-western Canada. Journ&anfiogy, 83: 873-885.

et -

Taberlet, P. and R. Cheddadi. 2002. Quaternarygiefand persistence of biodiversity.
Science, 297: 2009-2010.

Tan, B. S. and S. Bruckert. 1992. Effect of phylserevironmental factors on the initial stages
of the natural regeneration of fiAljies albaMill.) at some sites in the Jura. Annales
Des Sciences Forestieres, 49: 337-350.

Tansley, A. G. 1935. The Use and Abuse of Vegeatati€oncepts and Terms. Ecology, 16:
284-307.

Tatoni, T. and P. Roche. 1994. Comparison of aiifand forest revegetation dynamics in
Provence. Journal of Vegetation Science, 5: 295-302

Thinon, M. 1978. Quelques aspects floristiquestelofpgiques de incidence écologique
des reboisements du Mont Ventoux. La Terre Et LexRévue d'Ecologie Appliquee, 32: 67-

109.
Thomas, C. D. and J. J. Lennon. 1999. Birds extbed ranges northwards. Nature, 399:
213-213.

Thuiller, W. 2003. BIOMOD - optimizing predictiorsd species distributions and projecting
potential future shifts under global change. Gldbaange Biology, 9: 1353-1362.

Thuiller, W. 2004. Patterns and uncertainties adcggs’ range shifts under climate change.
Global Change Biology, 10: 2020-2027.

Tollefsrud, M. M., R. Kissling, F. Gugerli, O. Jaden, T. Skroppa, R. Cheddadi, W. O. van
Der Knaap, M. Latalowa, R. Terhurne-Berson, T.,LittGeburek, C. Brochmann and
C. Sperisen. 2008. Genetic consequences of glaavival and postglacial
colonization in Norway spruce: combined analysismifochondrial DNA and fossil
pollen. Molecular Ecology, 17: 4134-4150.

-—u -

Urban, D. L., G. B. Bonan, T. M. Smith and H. H.ughrt. 1991. Spatial applications of gap
models. Forest Ecology and Management, 42: 95-110.

—_— v —_—

Vander Wall, S. B., K. M. Kuhn and M. J. Beck. 20@&eed removal, seed predation, and
secondary dispersal. Ecology, 86: 801-806.

Vendramin, G. G., L. Lelli, P. Rossi and M. Morgantl996. A set of primers for the
amplification of 20 chloroplast microsatellites Rinaceae. Molecular Ecology, 5:
595-598.

187



Références

Vittoz, P., J. Bodin, S. Ungricht, C. Burga and B. Walther. 2008. One century of
vegetation change on Isla Persa, a nunatak in émeifga massif in the Swiss Alps.
Journal of Vegetation Science, 19: 671-U28.

von Humboldt, A. and A. Bonpland. 1807. Essai augéographie des planté&aris.

—_— W —_—

Walther, G.-R., E. Post, P. Convey, A. Menzel, Grniesan, T. J. C. Beebee, J.-M.
Fromentin, O. Hoegh-Guldberg and F. Bairlein. 20B@ological responses to recent
climate change. Nature, 416: 389-395.

Walther, G. R., S. Beissner and C. A. Burga. 2003ands in the upward shift of alpine
plants. Journal of Vegetation Science, 16: 541-548.

Walther, G. R., S. Berger and M. T. Sykes. 2005h. ekological 'footprint' of climate
change. Proceedings of the Royal Society B-BioklgBriences, 272: 1427-1432.

Wang, B. C. and T. B. Smith. 2002. Closing the sesgersal loop. Trends in Ecology &
Evolution, 17: 379-386.

Wang, T., G. A. O'Neill and S. N. Aitken. 2010.dgtating environmental and genetic effects
to predict responses of tree populations to climat®logical Applications, 20: 153-
163.

Wardle, P. and M. Coleman. 1992. Evidence for gsupper limits of four native New
Zealand forest trees. New Zealand Journal of Bota@y303-314.

Weinberg, W. 1908. Uber den Nachweis der Vererbbeign Menschen. Jahreshefte des
Vereins fur vaterlandische Naturkunde in Wirttergbé#d: 368-382.

Whittaker, R. H. 1953. A Consideration of Climaxebny: The Climax as a Population and
Pattern. Ecological Monographs, 23: 41-78.

Wilcox, M. D. 1983. Inbreeding depression and gengariances estimated from self-
pollinated and cross-pollinated familiesRifius radiata Silvae Genetica, 32: 89-96.

Wright, S. 1922. Coefficients of inbreeding andatieinship. American Naturalist, 56: 330-
338.

Wright, S. 1943. Isolation by distance. Geneti&,1214-138.
Wright, S. 1951. The Genetical structure of popafet. Annals of Eugenics, 15: 323-354.

Wu, H. X., A. C. Matheson and D. Spencer. 1998rdeHding inPinus radiata I. The effect
of inbreeding on growth, survival and variance. drleical and Applied Genetics, 97:
1256-1268.

Young, A., T. Boyle and T. Brown. 1996. The popuatgenetic consequences of habitat
fragmentation for plants. Trends in Ecology & Euvaua, 11: 413-418.

—_— Z —_—

188



Annexes

ANNEXES

Annexe 1:

Improving the estimation of seed dispersal by integting seedling recruitment

Submitted to “Canadian Journal of Forest Research”

Annabelle Amm

Address: INRA, UR 629, Ecologie des Foréts Médieéennes (URFM), Domaine Saint
Paul, Site Agroparc, F-84914 Avignon Cedex 9, Feanc

Telephone: +33(4) 32 72 29 98
Fax: +33(4) 32 72 29 02
annabelle.amm@avignon.inra.fr
Christian Pichot

Philippe Dreyfus

Hendrik Davi

Bruno Fady

189



Annexes

Abstract: Dispersal and recruitment play a critical roledetermining the abundance and the
spatial and genetic structure of regeneration. Sksuersal confers movement in space and
seedling recruitment controls abundance and spsatiatture of the regeneration. In this
study, using inverse modeling methods, we estimdigplersal by fitting seedling counts to
seed tree location and fertility in the Europedwesifir Abies alba Seed trees and seedlings
from 3 age cohorts were exhaustively counted irpl@@s on Mont Ventoux (southeastern
France) at elevations from 995 to 1605 m, where ftlewing ecological factors were
measured: elevation, slope, aspect, light avaitgkaind tree density. Our original dispersal
model included a recruitment rate that dependsath énvironmental characteristics of seed
reception sites and seed supply. Elevation wasfdbtor that broadly affected seedling
recruitment, with an optimum value around 1200 stirkatedAbies albadispersal distances,
using seedling plot experiments, were short (medanes for the three cohorts: 16.4 — 13.2 —
19.6 m), in accordance with dispersal distancespeea using seed trap experiments. We
demonstrated that including the ecological chareties of seed reception sites realistically
shortened dispersal distances computed using @adglings counts. We thus suggest that
including ecological characteristics in models ttedtbrate dispersal from seedling counts is a

necessity.

Keywords: Dispersal, seedling, recruitment rateerse modelingAbies alba
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1. Introduction

Among all the processes governing tree life cydlspersal and recruitment play a key role
for regeneration (Leviret al. 2003). Seed dispersal confers movement in spaath@N and
Miller-Landau 2000, Clarkt al. 1999b) and seedling recruitment (arrival of nedividuals

in a population or community) determines abundamzk spatial structure of the regeneration
(Wang and Smith 2002, Houle 1992, Matthes and lta2§96). Both coupled processes link
the end of the reproductive cycle of adult treeth@r offspring.

In sedentary plants, such as trees, individualy amve via seed dispersal. The principal
vectors of dispersal are either biotic (e. g. wamdvater) or abiotic (e.g. animals or the plant
itself). Seed dispersal patterns depend on seeddrglity and the direction and distance of
dispersal events. Either mechanistic or probaliligpproaches have been developed to
model dispersal. While mechanistic models allowludimg a realistic representation of
processes such as seed abscission and turbulenbee(Bt al 2008, Soons and Bullock
2008), inverse modeling is of more immediate usec&dibrating dispersal kernels from seed
traps or seedlings plots (Ribbegisal. 1994, Clarket al 1999a). Dispersal curves computed
using seed counts can be considered as a referascéhey only describe the most
straightforward way that seed travel from seedstri®eground. Dispersal curves calibrated
using seedling counts include steps immediatelyodohg seed deposition, such as
germination and seedling recruitment, and can led @@ the investigation of greater spatial
scales.

The steps following seed dispersal and depositmsist in seed germination and seedling
recruitment. A strong demographic evolution occdusing this stage in terms of seedling
survival (Shibata and Nakashizuka 1995). The slpatracture of recruited seedlings thus
depends on several processes: adult fertility andtion, seed dispersal (seed supply), spatial
distribution of suitable microsites, mortality, passpersal predation, and intra- and inter-
specific competition (Greeret al 1999, Van der Walkt al. 2005, Sagnardt al. 2007). The
relative importance of each process is highly \@eaccording to the life-history traits of the
species, tree density, successional status, seedatpr populations and the temporal
fluctuations of climatic factors. In the literatusvo points of view are often proposed for
interpreting recruitment limitation (Claidt al. 2007). Some authors consider that seed rain is
the limiting factor: populations are "recruitmembited” under low and uncertain seed supply
(Clark et al. 1999a, Wang and Smith 2002). Others propose thabsite distribution and
characteristics (Baetty 1984) are the first deteamis of recruitment. Thereby, most studies
concerning seedling establishment focus eithereaa slispersal or on microhabitats and few
combined approaches have been reported, althougy ghould contribute to a better
understanding of the recruitment process (Shupp,198Pageet al. 2000). The few already
published combined approaches clearly demonstnatebbth factors play a significant role in
recruitment limitation (Parenet al. 2003, Eriksson and Ehrlén 1992, Minzbergova and
Herben 2005, Clarkt al 2007).

The present study addresses the regeneration dgmaifihe European silver fiAbies alba
Mill.) on Mont Ventoux, a 1900 m elevation mountdatated in the south-east of France.
Silver fir is a common late-successional mountese species in Europe. Since the middle of
20" century this species has shown a great geogrdphipansion, due to the decrease of
over grazing and over-logging practices (Ramea2 1Bgbusschet al. 1999). It is expected
to greatly suffer from climate change and growthlide was already reported (Cailleret and
Davi, 2010). Because of its geographical locatitdont Ventoux is exposed both to
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Mediterranean and Alpine climatic influences; hertcexhibits a remarkably wide range of
pedo-climatic conditions.

Our objectives are i) to identify the environmentatiables that affect seedling recruitment
and ii) to evaluate silver fir dispersal capaciti®e first identified the environmental
variables affecting seedling emergence and surviheh evaluated how they impacted the
effective dispersal capacities of silver fir. Thrdispersal models were compared. Firstly, a
Dispersal Recruitment Model (DRM) was calibratedRND is based on seedling counts and
seed tree location and take into account an esdnacruitment rate (seedlings/seeds ratio),
depending on environmental factors affecting seetmmation and seedling emergence.
Secondly this model was compared to i) a model ithainly based on seedling counts and
seed tree location, called Dispersal Model (DM) and previously calibrated seed dispersal
model, only based on seed counts (using seed teapb)seed tree location, called Seed
dispersal Model (SM) and used as reference.

2. Material and method

2.1. Study site and species of interest

Mont Ventoux (44°11' N; 5°17' E) is a limestone mtin located at the south-westernmost
limit of the Alps, culminating at 1909 m (Du Mergsd Guende 1978). Climatic conditions
vary from typically Mediterranean at low elevatitmnsubalpine at high elevation, inducing an
wide array of environmental conditions and planthownities (Barber@t al. 1978). Silver

fir (Abies alba)is a keystone tree species in low to mid-altitEilegopean mountain forest
ecosystems. In France, it covers extensive ardd® @00 ha). It is a shade-tolerant species
that forms mixed forests over a broad range ofaggoal conditions from sub-mediterranean
to upper montane bioclimatic regions. On Mont VemtAbies albais a native species often
associated witH-agus sylvatical.. It occupies an important diversity of habitatsy the
northern side, from 1000m to 1650m elevation, v&tlaphic conditions ranging from deep
soils in small valleys to superficial soils at ttop of hills and on ridges. Recolonization
dynamics of silver fir is recent and rapid. By 183@ont Ventoux was almost entirely
deforested due to excessive wood harvesting anovén-grazing. Beech-fir forests were
reduced to small patches in the most inaccessHis pf the mountain or in some reserved
stands. The decrease of grazing combined withettoeastation efforts undertaken from 1860
to the early 2 century using mostly pine species made it possdldbies albaandFagus
sylvaticato gradually recolonize pine-planted plots (Sadmdral. 2007).

2.2. Experimental data
2.2.1. Regeneration plots

A total of 30 square seedling plots (20m x 20m)evigstalled on the north face of Mont
Ventoux in 2002 (figure 1). Plot locations were sbo (according to the French National
Forest Service classification) in order to coversinaf the variability of plant communities
and environmental variables. Within-plot tree dgnsariability and seed rain heterogeneity
were taken into account by subdividing each plai #hcells of 100m2. Plots were either pure
silver fir (Abies alba, referred to as fir in thext) stands or mixed stands also containing
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beech (Fagus sylvatica, referred to as beech) aed Pinus uncinata Ramond ex DC., Pinus
sylvestris L. and Pinus nigra Arnold, collectivegferred to as pine).

2.2.2. Seedlings inventory

Seedlings from three different cohorts were invaatbin each cells: (i) germinations of the
year 2007, called "cohort 1"; (ii) 2 to 5 years d@dedlings, called "cohort 2", that may
originate from a maximum of 4 dispersal events @mdup to 30 cm high seedlings, called
"cohort 3", where seedling age was estimated frgaregious dendrochronological study. We
estimated that this cohort may result from 25 displeevents, since silver fir is a shade
tolerant species able to survive with a slow grourder low light regime.

2.2.3. Seed trees

Nine hundreds seed trees were mapped within a Eims around 24 of the 30 regeneration
plots (figure 1). Six regeneration plots were lechin very dense silver fir stands leading to a
homogeneous seed rainfall; hence seed tree mapgisgot necessary and virtual seed trees
were generated on a regular 10 x 10 m square lgaskd on ONF inventories. In order to
capture possible long distance dispersal eventsals@ generated virtual seed trees located
further than 50 m from all our plots using the saaperoach. Virtual tree size and location
were estimated from the ONF inventory that provigdot boundaries and percentage of
Abies albacover within the plots (figure 1). All availablaformation was integrated in the
open-source Geographic Information System GRAS®:(lgrass.itc.it/) which was used to
generate virtual seed trees.

2.2.4. Biotic and abiotic variables

Elevation, slope and aspect were measured for @#uh and were considered to be
homogeneous over the 4 cells (10m x 10m) of the. poderstory light was measured,
during the summer 2008, using hemispherical phafis taken below the canopy with a
digital camera (CoolPix 950 and 880, Nikon Corporat Tokyo, Japan) equipped with a
fisheye lens. Photographs were then analyzed ubm@ANEYE software to calculate the
transmitted light under the canopy (D&tial. 2008). Tree density was calculated per species
(fir, beech, pine) and by hectare as the sum dllmea of trees measured at breast height at
the end of year 2007. As fir and beech build damkopies, with little transmitted light, while
pine builds clearer canopies, with much transmitteght, we pooled fir and beech
measurements on the one hand, and the differeest @pecies on the other hand. As both
canopy cover and tree density have evolved sinegllisg birth date in cohort 3, the
transmitted light measured during the summer 2088nect denote the original light
conditions of cohort 3. Hence, we only analyzettligffect on cohorts 1 and 2. Moreover, the
number of expected seeds per cell (seed supply)esimated from a previously calibrated
seed dispersal model (see below § 2. iii).

2.3.Models and analysis

2.3.1. Environmental effect on seedling density:
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The effect of the five major environmental factéegevation, slope, aspect, understory light
and tree density) on seedling density was analysedy a General Linear Model (GLM) with
a logarithmic link function (McCullagh and Nelde389).

NbSeedling, ~ Nbseeds D e+ xe, 1+ x, xc, )

echseed X (1)
Where NbSeedling,s is the number of observed seedlingf)Seeg, is the number of
expected seeds per cell (seed supply), calculabed & seed dispersal model (see below § 2.
ii); X1, X2, ..., X% are environmental variables ang..gand g, ¢, ..., G are regression
coefficients. The best fitting model was retaindigraanalyses of deviance tableg {ests).
For every environmental variable,Jxa GLM was computed without,>and residuals of the
GLM were plotted against,xo detect non monotonous relations betwiegiNbSeedlingy

and %,.

2.3.2. Dispersal modeling

i) Dispersal kernel

Dispersal curve consists of two elements (1) amese of fecundity and (2) a dispersal
kernel or probability density, describing the shapthe dispersal curve. Dispersal curves
were calibrated using the inverse modeling metrecibped by Ribberst al. (1994). This
method assumes that seed tree contribution tcet rmin at a given location only depends
on its individual fertility and its distance to shibcation. Identifying the parent of each recruit
is not necessary, nevertheless every distance betasch seedling and each seed tree must
be known. Parameters of the dispersal kernel aadfértility are computedia a maximum
likelihood analysis. The number of seedlidgsvas calculated as follows:

Ni:ZFjp(rij ) 2

WhereF; is fertility of the i" tree;p is the probability to disperse a seed at a distaptem
the seed tree.

Among all families of dispersal kernels propose@, ehose the 2Dt function described in
Clark et al (1999). This kernel describes better dispersal m@d far from parent trees, in
opposition to Gaussian kernels that accurately rdesdispersal near the parent trees and
exponential kernels that accurately describe dsgpéar from parent trees (Clagk al. 1998).
The probability to find a seedling established distance from its parent is:

P

r2 p+1l
nu[1+ }
u

In this equatiorp is a shape parameter. The 2Dt model becomes asi@audsnction wherm
becomes large, and an exponential function whtands towards zero (Clagkt al. 1999a);u
is a scaling parameter ands the distance between seedling and seed tragdaoc

f(r) = )

Our dispersal Recruitment Model (DRM) explicitlyclndes a recruitment rate parameter.
The overall equation becomes:
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P

r2 p+l
U {1+ }
u

WhereRR s the recruitment rates is the seed tree fertility, which is the numbercohes
multiplied by the number of seeds per cone (fixe®53 in our model, see appendix 1).

[B[RR (5)

N pru () =

i) Parameter estimate:
Recruitment rateRR was estimated as follow:
NbSeedling,,

RR= (6)
NbSeed,,

Where NbSeeg, is the number of expected seeds per cell (seeplygugalculated from a
seed dispersal model (see below § 2. NipSeedlingy is the expected number of seedlings
depending on seed supply and environmental vagabtimated according to equation 1.

Xn are the environmental variablegsesgand @ are the regression coefficient of the model.

Parametersp and u, the dispersal curve parametersere estimated by likelihood
maximization. Assuming that observed number of lsagslOi follows a Poisson distribution
(Ribbenset al. 1994), the Poisson likelihood is estimated aeval

—N.
I
120 e N Oii

L(O, ,p,u,nb)= -
pDzl o !

(7)

WhereO is the vector of the observed seedlings over gtedlots;N; is the expected number
of seedlings in a plot calculated from the model. Median dispersal distawas then
computed by numerical integration. Parameter esiimais achieved using an iterative
process. Indeed parameter estimation of dispeesalek(p andu) depends ofiRR But RR
was itself estimated from seed supply which alspedds on parametgrandu. The seed
supply &), included in the firsRR estimation RR)) was estimated from the seed dispersal
model (see below § 2.iii). Next, seed sup@y was computed from the DRM calibrated with
the estimated RR) (appendix 2). This procedure was repeated urdgihvergence of
parameterp andu.

lif) Comparison with other dispersal curves:

Our results were compared to results obtained fina: seed dispersal curve computed from
seed traps experiments. This reference seed didpeoslel (SM) was adapted from Sagnard
et al. (2007), using a 2Dt dispersal kernel rather tharexponential power dispersal kernel
(data are the same as in Sagretrdl (2007) b) Dispersal curve obtained by linkingdiewy
numbers and locations with seed tree fertilitied &cations, without taking into account
seedling recruitment. This more simple dispersal@hdDM) was computed based on the
same data as in the case of DRM, for the same Heedling cohorts.
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Iv) Goodness-of-fit and validation:

Pearson correlation coefficients between observedl @redicted seedling numbers were
computed for model validation. Programs for compaitaof the dispersal modeling, GLM
and spatial analyses were performed using the Rstgtal environment (http://cran.r-
project.org/). The package "optim" was used tonestie model parameters.

3. Results
3.1.Plot characterization

Plot elevation ranged from 976 to 1622 meters, Goganost of the distribution of silver fir
on the north face of Mont Ventoux. Slope was rasteep, ranging from 14 to 35 degrees,
with a mean of 24.5 degrees. Plots were north-eeshted (aspect ranges from 320 to 396
grades), except for one stand which was south-@@stted (180 grades). Mean fir-beech
basal area was 19.43 m?/ha (Extreme values: 0 #4B5which was slightly lower than
average pine basal area of 21.5 m?/ha (4 to 68amnBanopies were quite open: total
transmitted light was 15.5 % on average (7 to 53Mamber of emerged seedlings was very
heterogeneous among the sample plots. The meanenwhbeedlings per m2 was 1.22 (0 to
11.49), 0.302 (0 to 4.69) and 0.346 (0 to 5.06)Hercohorts 1, 2 and 3 respectively.

3.2. Effect of environmental factors on seedling denaity recruitment rate

A non-monotonous relationship between elevation seatlling number was observed (figure
2). Consequently, elevation values were transformehg a polynomial function of second
order, as follow:

Elevation= paranil[Elevatior? + param2[Elevationt cte (8)

WhereElevation’ is the transformed elevation variabfggramlandparam2andcte are the
parameters estimated from a least square anabjeigations at which seedling density was
the highest were 1250 m, 1285 m and 1250 m fornt®lo 2 and 3 respectively.

Regression coefficients, deviance, degree of freednd variable significance are described
in table 1, for the three cohorts. The transforraledation was the variable that most affected
seedling density for cohorts 1 and 3, whereas ¢dhdensity was most affected by slope. As
expected, number of seeds was positively correlatighl seedling density. The regression
coefficient between seed supply and seedling demgiis much lesser than zero, in other
words the number of seedlings increases much legglly that the number of seeds,
indicating that seed supply saturates the seedcitgp@ germinate (table 1). Northern
orientations were positively correlated with higfedling density although steep slopes had a
negative impact on seedling density. Total transailight had no significant effect on cohort
1 density, but had a negative impact on cohorttleathe higher was the stand density (fir-
beech and/or pine), the lower was the quantityeeidings (except for cohort 3 where pine
density has a positive impact on seedling count)..
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3.3. Dispersal models

The estimated parametepsandu) are given in table 2 for DRM, DM and SM. The refece
SM dispersal curve showed a short median distaricdispersal (Mdd) of 7 m. Shape
parameterp equaled 1 and seed dispersal followed a Gaussegtnbdtion (figure 3).
Comparing DRM with DM, we observed that the shapeameterp was systematically
greater for the dispersal curve computed using OiR&h DM, for all three cohorts (table 2).
In the case of DRMp was equal to 13.24, 7.09 and 0.64 for cohortsdn® 3, respectively,
whereas it was equal to 2.78, 4.84 and 0.16 ircéise of DM. Mdd were lower for DRM than
for DM. In DRM, Mdd was equal to 16.4, 13.2 and6Len for cohorts 1, 2, 3 respectively,
whereas it was equal to 27.7, 18 and more thami%®the case of DM (figure 3). Overall,
Mdd values for the seed dispersal SM model wergeclto DRM than to DM. Moreover, DM
showed fatter tailed dispersal curves than DRM¥®6f seeds were dispersed within a radius
of 30 m (from theseed tree) in the SM model (t&)levhereas 89.4, 95.1 and 66.6% were in
DRM, and only 56.9, 81 and 15% in DM, for cohort21and 3 respectively. The trend was
the same for a radius of 100 wf {able 2 for values). As for Mdd, the differencevieen
DRM and DM was strongest for cohort 3. In conclasidispersal curves calibrated using
DRM were more similar to our reference seed digdersrve SM than to dispersal curves
calibrated using DM (figure 3).

4. Discussion

4.1. Ecology of silver fir regeneration

The analysis of the link between seedling density anvironmental variables showed that
elevation is a factor that broadly affects silversieedling density. Seedling densities were
maximum at an optimal elevation of 1260 m. Growthadult silver fir (Cailleret and Davi
2010) and also rate of viable seed production (bhghed data) were also found to be
optimal at an elevation of 1200m on the north faic®ont Ventoux. Elevation can be seen as
an integrative factor for temperature, precipitateond atmospheric humidity (Kérner 2007),
and elevation gradients can thus be powerful nktatsoratories to study the impact of
climate change on the movement of plant rangedineispecially at low elevation (Jurapal.
2009). On Mont Ventoux, our own unpublished datawstan almost perfect correlation
between elevation and temperature (r2 = 0.99) whetreases approximately 0.7°C per 100
m of elevation. The relation between elevation dwdh precipitation and atmospheric
humidity is less clear.

We suspect that mechanisms that affect seedlingitteshat low and high elevations are
different. At low elevation, the limiting factor gobably water supply (Carcaillet and Muller
2005). Silver fir is found in mountainous regionsBaracterized by their high humidity
(Desplanqueet al. 1998, Rollancet al. 1999). Tan and Bruckert (1992) confirmed this dren
by showing that soil and atmospheric humidity wdre two limiting factors conditioning
regeneration survival. At high elevation, the limgt factor is more probably frost. Late frost
at high elevation induces the death of young segsllihence limiting silver fir installation.

Seed rain has a significant positive impact on leggdensity. The currently expanding silver
fir forest of Mont Ventoux results from scattereskd trees and seed rain is a limiting factor
for seedling recruitment (Sagnaed al. 2007). But our results also suggest that the seed
supply saturates the seed capacity to germinatetédde 2 where the regression coefficient
between seed supply and seedling density muchrldsse zero). In conclusion, our results
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point out that seedling recruitment does not ogeahd on microsite availability, but also on
seed supply (Munzbergova and Herben 2005, ErikasdrEhrlén 1992).

4.2.Dispersal models

Our reference seed dispersal model SM shows tedssare dispersed at short distance: Mdd
is only 7 m and 95% of the seeds are dispersednaatihadius of 30 m from a seed tree. The
values of Mdd (ranging from 13 to 19 m) obtained $dver fir are consistent with other
values of anemochorous speciesAbies magnificandAbies concolarMdd estimated from
seed trap experiments equals 26.7 and 8.83 m, ategglg (Clark et al 1999a)InPinus
strobus Mdd estimated from seedling plots experimentsaeql5 m (Ribbenst al. 2004). In
Pinus halepensjsMdd estimated from seedling plots experimentgeanfrom 10 to 13 m,
(Nathanet al 2000b).

Our results show the importance of taking into aotcenvironmental factors driving the
transition of seeds into recruited seedlings, ileorto accurately calibrate dispersal curves.
For the three cohorts, the dispersal curves oldawnith the DRM were closer to the control
dispersal curve than the one obtained with the Bbth in terms of Mdd and shape of the
dispersal curve (figure 3). When using the DRM, Bldde shorter; this result is particularly
obvious for the “old” cohort 3 (174 m for DM compdrto 19.6 m for DRM). Using the
DRM, the tail of the curve also has a more sinslaape to the tail of the reference SM curve
than to that of the DM curve (see table 2 for vala¢ 30 m and 100 m). As secondary
dispersal can be considered to be an episodic peman for silver fir, the DRM which
provides results closer to the reference dispaensale is more realistic. Recruitment rate in
DRM integrates the weak seedling survival unded dezes (Nathan and Casagrandi, 2004).
At short distances from seed trees, seedling deds#s not correlate with seed rain (Sagnard
et al. 2007). As opposed to the number of dispersed sgbith decreases very rapidly from
seed trees, seedling number decreases much lédly rdpe to the recruitment rate. Thus, if
the recruitment rate is not taken into accounti@®M), the calibrated dispersal curve
becomes artificially fatter-tailed. This result very important when regarding population
colonization. If dispersal curves are calibratedheoiit taking into account seedling site
reception characteristicsié the recruitment rate), simulated colonization speél be much
higher than reality. As an example, the probabtlitglisperse a seed within a distance of 500
m (p=0.67), using DM, is equal to the probabiliydisperse a seed within a distance of 30 m,
using DRM (using data from the old cohort 3).

Another point from our results concerns which tgbeohort should be considered for better
calibrating dispersal. Dispersal curves calibratadhe old cohort using either DRM or DM
diverge the most from the seed dispersal curves Tscrepancy is probably due to the
difficulty of reconstructing 25 years of life hisjo(increased uncertainty on seed production,
seed tree location and biotic environmental paramgt Against our expectations, the
dispersal curve of cohort 2 was more similar togbed dispersal curve SM than the dispersal
curve of cohort 1 was. As germination is the fsttp after seed dispersal, we would have
expected that a dispersal curve calibrated on getions (cohort 1) would have been the
most similar curve to the seed dispersal curve BNowing that our “germination” cohort
(cohort 1) represents only a single year of disgemne of the explanations could come from
the existence of strong inter-annual variabilitydefpersal patterns (Restoux 2008) albais

an anemochorous species and Mont Ventoux is knovae tvery windy. If wind is high when
cone disarticulation occurs, seeds are dispersgldefathan when wind is weak or absent,
which could be the case of the germinations bor20i7.
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4.3. Importance of accurately calibrating dispersal

One interest of calibrating dispersal curves ordlgaegs rather than seeds lies in the fact that
greater spatial scales can be investigated. Intiateescales such as the one in our study (up
to 1000m) can be assessed much more easily. At spatial scales, inverse modeling is a
powerful methodology for estimating dispersal, esdéy when using flexible kernels such as
2Dt models (Clarlet al. 1999a). Nevertheless, such an approach cannotldoodedistance
dispersal very accurately. Yet long distance dmsgeris of critical importance for
understanding range movements, particularly unbi@ate change (Caiat al 2000, Higgins

et al 1999, Clarket al 2001). Genetic analysis may be an interestingrradtive approach
(Cainet al 2000), but could be limited when seed trees ameanous and/or unknown.

The originality of our approach is to couple witlarsingle dispersal model, seed tree location
and fertility (which control seed dispersal) andviemnmental conditions (which control
recruitment). This model does not only provide aasuge of seed movements, it also
indicates where seeds can germinate and seedlmgsstablish (Caiet al 2000). We have
shown that silver fir has weak dispersal capacitiissimpressive colonization dynamics of
the last 150 years owes thus probably much moreéd supply and microsite availability
than to long distance dispersal. Therefore, inctir@ext of climate change, the question “Will
silver fir migrate fast enough to keep pace wisheitological niche?” remains wide open.
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Tables

Table 1: Effect of microhabitat characteristics siwer fir seedling density for each cohort.
Generalized linear model coefficients are estimaigidg the Poisson regression model (link
function: log) and n = 120 sampling locatio@oefis the regression coefficient between the
environmental variable and seedling density. Sigaiifce of variables was assessed by an
analysis of devianced test). The table gives the degree of freeddi), the deviance and the
probability Pr(>|z|)). Variables are ordered according to best motekfi

Cohort name Variable Coef Df Deviance Pr(>|z|)
Elevatior 1,167 1 4457 < 0,00!
Aspect 0,014 1 1413 < 0,001
Cohort 1 Fir-Beech density -0,015 1 221 < 0,001
Seed 0,204 1 2076 < 0,001
Pine density -0,013 1 330 < 0,001
Slope -0,013 1 265 < 0,001
Slope -0,138 1 1756 < 0,001
Elevation 0,913 1 423 < 0,001
Fir-Beech density -0,018 1 482 < 0,001
Cohort 2 Aspect 0,005 1 136 < 0,001
Seed 0,129 1 194 < 0,001
Light -3,838 1 21 < 0,001
Pine density -0,009 1 1 < 0,001
Elevation 2,313 1 2026 < 0,001
Aspect 0,013 1 595 < 0,001
Cohort 3 Seed 0,207 1 774 < 0,001
Slope -0,048 1 213 < 0,001
Pine density 0,014 1 198 < 0,001
Fir-Beech density -0,006 1 161 < 0,001
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Table 2: Estimation and goodness-of-fit of dispensadel parameter®M: Dispersal Model, DRM: Dispersal Recruitment Mdigp andu are

the parameters of 2Dt dispersal kernels; Mdd isttedian dispersal distance, calculated from thek&itel;p 30mandp 100mare the

cumulated probability of the dispersal curves obseéat a distance of 30 m and 100 m from a seeg Fiecundity is the number of seedlings (in
the case of DM) or seed (in the case of DRM) predyeer coner. is the value of Pearson correlation (*** p < 0.p@&tween the observed and
predicted seedlings (log scale in the regeneratiands)

Model p u MDD (m) p 30m p 100m r
Cohort 1 DRM 13.24 4884.31 16.4 0.894 0.999 0.67***

DM 2.78 2624.5 27.7 0.569 0.987 0.66***
Cohort 2 DRM 7.09 1691.49 13.2 0.951 0.999 0.57***

DM 4.84 2193 18 0.81 0.999 0.44***
Cohort 3 DRM 0.64 197 19.6 0.666 0.92 0.72%**

DM 0.16 500 174 0.151 0.385 0.66***
Seed / 0.99 45 6.8 0.95 0.995 /
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Figure legends:

Figure 1: Location of the regeneration plots (westpart of Mont Ventoux north face).
Triangles indicate the regeneration plots. Blacksoindicate the georeferenced seed trees
around regeneration plots. Grey gradient areagsept silver fir stands, given by ONF. Dark
grey areas represent silver fir stands wherethesmain species (with high density in terms
of basal area) and intermediate grey when it isséa@nd and light grey when it is third
species (in proportion).

Figure 2: Residuals of the GLM, that fits seedlmgnbers to environmental variables (except
elevation), against elevation for cohort 1 (a)p® @ (c). Circle: observed values; Line: non-
monotonous model fitted using equation 9.

Figure 3. Dispersal curves calibrated on the 1A@esifir regeneration cells (30 plots x 4
cells), for the cohort 1 (a), cohort 2 (b), coh®ft). These curves are 2Dt model linking the
spatial distribution of seed trees with the spadiatribution of the seedlings. The values of
the parametep and u are:

- Cohort 1: 2.78 and 2624, 3.240 and 4884.31, tdrdhd DRM respectively.
- Cohort 2: 4.8 and 2193; 7.09 and 1691, for DM BIRM respectively.

- Cohort 3: 0.16 and 500; 0.64 and 197, for DM Bf®M respectively.

- Seeds: 0.99 and 45.
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Figures:

Figure 1:
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Figure 2:
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Figure 3:
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Appendix:
Appendix 1:

1) Cone production: Cone production was estimateanfa fertility model calibrated by

Pichotet al (2006} on 280 silver fir trees over 4 years in the sanea £002 to 2005):

N ones= AX(C—-100)°*° - 2.84x A-25.68
cones= NumMber of cone<y = circumference of the stem (mm) at breast heiyht; random
year effect.

For virtual trees, cone production was assignetDtavhich corresponds to the mean num
of cones observed for adult trees. This value waangced by the percentage of silver
cover (given by the French national forest servidd)e number of seeds per cone \
considered to be constant and set to the averdge wa253 estimated by dissection of 1
cones (collected from 53 seed trees on Mont VentdyxAccounting for several dispers
events: Every year, a dispersal event occurredutfirca seed production depending
climate and growth condition of previous years. €anort 1 (germinations born in 2007),

calculated one year of dispersal, applying the ydfact calculated for the year 2006 frg
seed production measuremers< 23). Because only four years of dispersal werawated
for the cohort 2 (2002-2005), we considered thadseee diameters remained unchang
For these four years we used the random year efééctlated for the same years. For virt
seed trees, the mean number of cones was set t¢41yfars x 40 cones). The cohort 3
considered to result from 25 dispersal events (1672002), during which average diame
of seed trees and then cone production increaseatder to take into account the evoluti
of seed tree production over this period, diamet@iution from 2002 to 1977 was simulat
using allometric relations calibrated for this dpec(Dreyfus, unpublished data). Cor
production of the dense silver fir stands (virtsaeked trees) was assumed constant (1
cones= 25 years x 40 cones per year).

! Pichot, C., C. Bastien, F. Courbet, B. Demesur-Must Dreyfus, B. Fady, N. Frascaria-Lacoste, Sb&eF.
Lefévre, M. E. Morand-Prieur, S. Oddou, E. TeisflerCros, A. Valadon. 2006. Déterminants et consages
de la qualité génétique des graines et des semisde la phase initiale de régénération natureds

ber
fir
vas
53
al
on

jed.
ual

ter
on
ed
es
1000

d

peuplements forestiers. Actes du BRG 6 :277-297.

Appendix 2 : Calculate Seed dispersal
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T T
1 1
Inputs ! MODEL ! Outputs
1 1
1 1
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1 1 e
« Seedlings and trees \ : Fecug\dny
- ! | MDD
positions . 1 Dispersalkernel « F@ 1
* Seed tree fertility I 1 P
1 1
1 1 u
1 1
1 1
1 1
: | MDD?
» Seedlings and trees positions — ] ''p
« Recruitment rate , Dispersalkernel « F® o RR9 [ | }_
e LI | e P
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Iterative approach

1) Dispersal model: DM
2) Dispersal recruitment model: DRM

@ Effective seed tree fertilitigiameter)
®Number of seeds
© Recruitment rate (depending e¢ed supply and environmental variables)

* Number of seedlings produced dng tree
$Mediandistance dispersal

Appendix 3: Inputs and outputs of dispersal and dispersal iteoent models. Iterative approacl
only computed for the DRM, in order to take inte@aent the dependence between the RR and the seed
rain.

The RR depends on environmental variables andrs@edS,). Seed rain (S;) is computed aga

at each step with the estimated paramgtensdu, until they become stable.
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Annexe 2 : Répartition des variables environnementales mesurées sur la placette 164 (rémanents,
pierre, litiere, humus, dicotylédones et mousses, troncs, souches).
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Annexe 3 : Exemple de fichiers d’inventaires, avec la scéne qui en découle.

= Capsis 4.2 - Migration model - Annabelle Amm
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Résumé : Le changement climatique (CC) actuel, tres rapide, va imposer aux especes de faire
évoluer leurs traits d’histoire de vie ou leur aire de répartition. En raison de leur long cycle
reproductif, les arbres pourraient ne pas avoir la capacité a s’adapter suffisamment vite et leur
aptitude a la migration devrait étre déterminante. Les vitesses de colonisation des essences
foresticres lors de I'holocéne ont fortement été revues a la baisse aux cours de la derniere
décennie (quelques dizaines contre quelques centaines de m/an). Dans ce contexte et en
s'appuyant sur le sapin pectiné (Abies alba Mill.) en tant qu'espece modele nous avons étudié les
principaux facteurs conditionnant l'aptitude a la migration.

A partir de placettes de régénérations situées sur la face nord du Mont Ventoux, nous avons
estimé la dispersion et le recrutement du sapin, en intégrant les sources de graines et les
principales caractéristiques environnementales. La dispersion a également été estimée a partir de
données génétiques. Dans les deux cas, les distances de dispersion sont de 'ordre du décametre.
La diversité génétique et I'évolution démographique ont été étudiées au sein de la régénération de
sapins afin de tester I'hypothese de purge de consanguinité. L'espece présente en effet un régime
de reproduction mixte, et la part d'autofécondation, a laquelle s'ajoute la reproduction entre
individus consanguins, est a l'origine de l'excés d’homozygotie observé généralement dans la
régénération, exces diminuant avec I'age sous I'action d'une probable purge des individus les plus
homozygotes. Les semis étudiés ne présentent pas un fort exces d’homozygotie, néanmoins, les
individus les plus homozygotes meurent préférentiellement. Enfin, un mod¢le de dynamique
foresticre intégrant les processus, qui controlent la migration, a été implémenté afin d'évaluer la
compatibilité entre la migration des especes a long cycle de vie et le CC. Les premiers résultats de
nos simulations indiquent que le sapin n’est pas capable de migrer aussi vite que s’opere le
réchauffement.

Mots clés : Changement climatique, migration, dynamique forestiere, modélisation, dispersion,
démo-génétique, purge des homozygotes, sapin pectiné.

Contribution to the estimation of forest tree migration potentialities in front of climate
change: The case of silver fir (Abies alba Miller) on Mont Ventoux.

Summary: Current climate change (CC), really fast, will impose species to change their history
life traits or their distribution range. Trees may not be able to adapt because of their long
reproductive cycles hence their potentialities of migration is decisive. Past tree migration rates,
during Holocene, were revised in downward these rates (several decameters against several
hundred m/year). In this context, and focusing on silver fir (Abies alba Mill)) as “model species”,
we studied main factors decisive for migration potentialities.

Using regeneration plots, installed on Mont Ventoux north face, silver fir dispersal and seedling
recruitment have been studied, including seed sources and main environmental characteristics.
Dispersal was also estimated using genetic data. For both cases, dispersal distances are of the
order of decameters. This species shows a mixed mating system, and auto-fertilization rate, plus
reproduction between half-sibs, induces homozygosity excess, generally observed in regeneration,
this excess decreases probably under the purge of inbred individuals. Our results show that
seedlings do not have show homozygosity excess, however inbred seedlings die preferentially.
Lastly, we constructed a model of forest dynamics that includes processes that determine
migration, in order to evaluate the concordance between long life cycle species and CC. Our
results show that silver fir does not migrate as fast as climate warming velocity.

Key words: Climate change, migration, forest dynamics, models, dispersal, demo-genetics,
homozygotes purge, silver fir.



