archives-ouvertes

Roles des facteurs locaux dans la distribution et la
persistance des communautés a hétre (Fagus sylvatica)
en marge d’aire de répartition
Marion Walbott

» To cite this version:

Marion Walbott. Roles des facteurs locaux dans la distribution et la persistance des communautés
a hétre (Fagus sylvatica) en marge d’aire de répartition. Biodiversité et Ecologie. Université de

Bordeaux, 2018. Frangais. NNT: 2018BORD0455 . tel-02049104

HAL Id: tel-02049104
https://tel.archives-ouvertes.fr/tel-02049104
Submitted on 26 Feb 2019

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépot et a la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche francais ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.


https://tel.archives-ouvertes.fr/tel-02049104
https://hal.archives-ouvertes.fr

universite
“BORDEAUX

THESE PRESENTEE

POUR OBTENIR LE GRADE DE
DOCTEUR DE

L’UNIVERSITE DE BORDEAUX

ECOLE DOCTORALE n° 304 Sciences et environnement

SPECIALITE écologie évolutive, fonctionnelle et des communautés

Par Marion WALBOTT

Roéles des facteurs locaux dans la distribution et la
persistance des communautés a hétre (Fagus sylvatica) en
marge d’aire de répartition

Sous la direction de ;: Emmanuel CORCKET
co-directeur : Yves BRUNET

Soutenue le 20 décembre 2018

Membres du jury :

Pr DAMESIN Claire Professeur — Univ de Paris-Sud Présidente du jury

Pr DECOCQ Guillaume Professeur — Univ de Picardie Rapporteur

Dr KUNSTLER Georges Chargé de recherche — IRSTEA Grenoble  Rapporteur

Dr CHAUCHARD Sandrine Maitre de conférences — Univ de Lorraine  Examinatrice

Dr OGEE Jéréme Chargé de recherche — INRA Bordeaux Invité

Dr BRUNET Yves Directeur de recherche — INRA Bordeaux  Co-directeur de thése
Dr CORCKET Emmanuel Maitre de conférences — Univ de Bordeaux Directeur de thése



AVANT-PROPOS

Cette thése a été financé grice au projet CLIMBEECH du Labex COTE de I'université de Bordeaux et
effectuée a 'UMR 1202 BIOGECO. Cette unité mixte de recherche résulte d’'un partenariat entre
'université de Bordeaux et I'Institut national de la recherche agronomique. Initié par le docteur Arndt
Hampe, directeur de recherches a 'UMR BIOGECO, CLIMBEECH repose sur deux théses visant a la
compréhension mécaniste des refuges climatiques, et notamment du contréle microclimatique de la
distribution et de la régénération des populations relictuelles a hétre du bassin aquitain (Towards a
mechanistic understanding of climate refugia : fine-scale climatic control of distribution and regeneration in
relict beech (Fagus sylvatica) populations in the Aquitaine Basin). La premiére thése du projet intitulée
« Dendroécologie et génétique d'une population de hétre (Fagus sylvatica) en marge chaude de l'aire de
répartition de l'espéce » a été soutenue en décembre 2017 par Adib Ouayjan. Mélant des approches de
dendrochronologie et de génétique des populations, elle vise a une meilleure compréhension du
succes de persistance a long-terme, c’est-a-dire a essayer de mieux comprendre comment cette
population de refuge climatique a réussi a persister a travers les changements climatiques passés et
comment elle pourrait répondre au réchauffement climatique futur (Ouayjan 2017). CLIMBEECH vise
a étudier la dynamique et la viabilité de populations refuges du hétre (Fagus sylvatica) résidant dans le
Bassin aquitain, en particulier la population résidant dans la vallée du Ciron, en combinant des
approches de bioclimatologie, pédologie, démographie, dendrochronologie, écophysiologie, écologie
des communautés et génétique des populations.

Le travail présenté a été réalisé grace aux financements de I'agence de I'eau Adour-Garonne.

Cette theése a été réalisé a I'Institut national de la recherche agronomique sur le site de l'université de
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Titre : Roles des facteurs locaux dans la distribution et la persistance des communautés a hétre
(Fagus sylvatica) en marge d’aire de répartition

Résumé :

En marge arriére d’aire de répartition, les especes persistent ou disparaissent en réponse aux
changements climatiques et autres facteurs globaux. Les refuges climatiques ont joué un réle majeur
dans la persistance de la biodiversité au cours des périodes de transitions climatiques majeures et une
compréhension mécaniste claire de leur fonctionnement est primordiale pour la conservation des
populations de marge arriére. En limite géographique sud-ouest de son aire de distribution, des
fragments de hétre (Fagus sylvatica) persistent dans des micro-refuges en raison de facteurs locaux.
Connue pour sa biodiversité remarquable, la vallée du Ciron offre un laboratoire naturel idéal pour
1"étude des refuges climatiques et la prédiction de leur évolution dans un climat régional de plus en
plus chaud et sec. Cette thése interdisciplinaire est centrée sur I’étude des populations de hétres et
des communautés associées par des approches in situ et ex situ combinant écologie des communautés
et physique de I'environnement. Nos résultats mettent en évidence une forte originalité floristique
des communautés du sous-bois des populations a hétre de marge chaude, ainsi que 'existence de
variations microclimatiques a fine échelle, fonction notamment de la topographie, de la présence de
la riviere et de la localisation dans le paysage. Nous montrons que la régénération du hétre dépend du
microclimat et quelle est modulée par des interactions allélopathiques. De plus, notre étude met en
avant le rdle facilitateur de la canopée forestiére ainsi que I'importance du rayonnement solaire, au
moins dans des conditions ou ce dernier impacte peu la disponibilité en eau. L'ensemble des résultats
suggerent la persistance probable du hétre dans la vallée du Ciron ainsi qu'une potentialité de
présence plus importante dans le Bassin aquitain.

Mots clés : marge de distribution ; microclimat ; régénération ; écologie forestiére ; communautés végétales

Title: Roles of local factors in the distribution and the persistence of the European beech
communities (Fagus sylvatica) at the margin of the distribution range

Abstract:

In the margin of their distribution range, species can persist or disappear in response to climate
change and global factors. Climate refugia have played a major part in the persistence of biodiversity
during periods of fundamental climatic transitions, and a clear mechanistic understanding of their
functioning is essential for the conservation of marginal populations. In the southwestern
geographical limit, fragments of beech populations (Fagus sylvatica) persist in micro-refugia due to the
importance of local factors. Known for its remarkable biodiversity, the Ciron valley provides an ideal
natural laboratory for studying climate refugia and predicting their evolution in an increasingly hot
and dry regional climate. This interdisciplinary thesis involves the study of beech populations and
associated communities through in-situ and ex-situ approaches combining community ecology and
environmental physics. Our results underline the strong floristic originality of the undergrowth
communities of warm-margin beech populations, and reveal the existence of fine-scale microclimatic
variations caused, in particular, by the local topography, the presence of the river, and location in the
landscape. We show that beech regeneration depends on microclimate and that it is modulated by
allelopathic interactions. Moreover, our research highlights the facilitating role of the forest canopy
and the importance of solar radiation, in conditions where it has low impact on water availability.
The overall results suggest the likely persistence of beech in the Ciron Valley and a greater potential
presence of beech in the Aquitanian Basin.

Keywords: distribution range; microclimate; regeneration; forest ecology; communities
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INTRODUCTION

1.1. Impact des changements globaux sur les aires de distribution de la végétation

C’est en 1958 que Charles Kelling commenca les mesures de C0, atmosphérique dans le but de
montrer I'implication de 'Homme dans les émissions de gaz a effet de serre. Depuis ces premiéres
mesures, la concentration de C0, n’a cessé d’augmenter, mettant en évidence I'effet anthropique sur
le réchauffement climatique, qui affecte directement la végétation dépendante du CO, pour la
croissance, et vulnérable a la sécheresse (Dukes 2011).

De nombreuses études montrent les effets du réchauffement climatique sur les espéces animales
et végétales : extinctions, invasions et déplacements sont actuellement en cours (Chen et al. 2011 ;
Ruiz-Labourdette et al. 2012). Aujourd'hui, beaucoup d'études effectuées sur la flore montrent, pour
les especes de montagne, des déplacements vers les optimums d'altitude s'accompagnant de
l'augmentation de la richesse spécifique (Grabherr et al. 1994 ; Lenoir et al. 2008). En revanche, pour
les especes des plaines, encore tres peu d'études rapportent des changements face au réchauffement
climatique, mettant en évidence un retard de réponse pour ces espéces (Bertrand et al. 2011). En effet,
alors que les modeles climatiques prédisent la nécessité d’avoir de rapides redistributions, rien ne
permet de dire si les populations actuelles seront en capacité de le faire, notamment les especes a
longue durée de vie, et organismes sessiles comme les essences forestieres (Aikten et al. 2008). Afin
d’expliquer le retard actuel en plaine, diverses hypotheéses sont mises en avant, d'ordre biologique,
génétique, écologique, anthropique et climatique. Pour cette derniére, 1'étude de Jump et al. (2009)
suggere qu'une forte différence de gradient climatique pourrait expliquer ce retard. Les distributions
des especes dans les régions de montagne sont principalement restreintes a des bandes altitudinales
relativement étroites et bien définies, en comparaison avec des distributions souvent larges et
faiblement définies dans les plaines dues a une rapide diminution de la température de -6 °C pour 1000
m en altitude contre 1000 km en latitude. Une autre hypothese, du point de vue biologique, met en
avant une plus grande proportion d'especes cosmopolites et thermophiles en plaines permettant une
tolérance physiologique au moins a court terme (Jump et al. 2009).

L'étude de l'impact des changements climatiques sur les aires de répartition de la végétation
forestiere s'effectue généralement a I'échelle de 'espéce, et se focalise plus particulierement sur les
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arbres forestiers représentatifs des grands ensembles biogéographiques de végétation (Chaeib et al.
2012). Les réponses individuelles des espéces sont déterminées au moins en partie par leurs exigences
physiologiques propres, mais aussi par des mécanismes a 1'échelle des communautés végétales telles
que les interactions biotiques et les exigences des habitats qui représentent la caractéristique
stationnelle précisant les facteurs climatiques, topographiques et physico-chimiques nécessaires a la
présence de cet habitat ainsi que sa dynamique naturelle. Les réponses de la végétation aux
changements climatiques semblent étre hautement spécifiques, dépendant de l'identité des
organismes en jeu (Le Roux et McGeoch, 2008). La singularité des réponses des espéces dans les
assemblages induit des répercussions importantes a des échelles supérieures, qui peuvent mener a la
création de nouvelles communautés végétales (Lenoir et al. 2008). En moyenne, la flore répond aux
changements climatiques par des déplacements en altitude ou vers le nord. Cependant, la variabilité
des réponses individuelles sont susceptibles de faire varier la direction, I'amplitude et le temps de
réponse des ensembles de végétation. La réponse des groupements végétaux est alors dépendante
d'un sous-ensemble du pool d'espéce particulierement sensible aux changements climatiques (Le
Roux et McGeoch, 2008). Ainsi, les incertitudes a 1'échelle spécifique engendrent un degré de
réorganisation tres aléatoire a 1'échelle des communautés qui ne répondent pas au changement
climatique comme des unités homogeénes. Selon Hansen et al. (2001), I'étude de leur réponse devrait
donc se comprendre par I'analyse de la somme des réponses des especes et non pas comme une entité
propre. Néanmoins, les mécanismes d'interactions entre especes sont susceptibles d'engendrer a
I'"échelle des communautés des réponses différentes des réponses induites par les espéces prises
isolément. Les especes associées a 1'échelle des biomes et des communautés peuvent contraindre la
nature des réponses des especes cibles : certaines especes végétales, par exemple, sont incapables de
migrer sans leurs organismes mutualistes (Hansen et al. 2001). Outre I'importance des interactions
biotiques (telles que la facilitation), la topographie, I'exposition et I'altitude peuvent créer des micro-
environnements servant de refuges et constituant actuellement la limite basse d’aire de répartition
(Ruiz-Labourdette et al 2011) ou marge arriére (Hampe et Petit 2005). Globalement, en marge de
distribution, le maintien des especes est difficile, les conditions de moins en moins favorables sont

responsables d'une présence plus discontinue par rapport au cceur de l'aire de distribution. Les
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facteurs locaux vont participer a la création de zones refuges particulierement menacées par le
réchauffement climatique, permettant actuellement et localement la sauvegarde des espéces (Timbal
et Ducousso 2010 ; Hampe et al. 2013).

1.2. Les refuges climatiques

Les refuges climatiques ou micro refuges sont des zones ou des populations locales peuvent
survivre a travers des périodes de climat régional défavorable (Dobrowski 2010). Les refuges ont joué
un réle important dans la persistance de la biodiversité dans les périodes de transition climatiques
passées, suggérant leur importance probable dans l'atténuation de l'impact du réchauffement
climatique actuel (Keppel et al. 2012). En effet, les refuges climatiques sont climatiquement et
biologiquement uniques dans leur contexte régional et une compréhension des processus physiques
qui permettent leur persistance est importante dans le but de comprendre la réponse des populations

qu’ils abritent aux changements globaux actuels et futurs.

1.3. Le cas du hétre dans le Bassin aquitain

1.3.1. Fagus sylvatica

m = 7 Le hétre (Fagus sylvatica L.) est une essence majeure des foréts européennes
2 . 7 RN \
; et frangaises et représente dans les deux cas la troisieme espece la plus

importante en termes de superficie forestiére couverte (E Silva 2010).
Espece a longue durée de vie, elle est d’autant plus importante pour la structuration des écosystemes
forestiers que c’est une des rares dryades européennes, c’est-a-dire que c’est une espece sciaphile de
fin de succession écologique, représentant le climax des écosystémes forestiers. Selon Rameau et al.
(1989) Le hétre est une essence ayant besoin de précipitations annuelles supérieures a 750 mm,
favorisée par une humidité atmosphérique élevée. Il supporte des conditions édaphiques tres
variables aux pH divers méme s’il est un peu moins compétiteur sur les sols les plus acides. Le hétre
(Fagus sylvatia), essence a large amplitude écologique, s'étend sur une grande partie de 1'Europe,

commune en Europe centrale et occidentale (figure 1).
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Figure 1 : Carte de distribution du hétre selon Euforgen

Elle est en France, commune en plaine dans la moitié nord et commune en montagne dans la moitié
Sud jusqu'a 1700 m d'altitude (figure 2-A), disséminée sur le reste du territoire hormis dans le sud-

ouest et dans le pourtour méditerranéen ou elle est principalement absente.

Figure 2 : Distribution du hétre en France (A) et dans le sud-ouest (B)

Le hétre est relativement absent sur le Bassin aquitain (figure 2-B), hormis dans quelques zones a
conditions écologiques stationnelles particuliéres et a caractére marginal pour la région. On peut le
retrouver en situation ripicole dans les gorges calcaires du Ciron (33) ou de la Douze a Roquefort (40)
par exemple. Dans nos foréts, cette essence peut étre une espece dominante, co-dominante ou encore
seulement présente lorsque 1'on s'écarte de ces optimums écologiques, dans ce qu’on appellera « des

peuplements a hétre » (Rameau et al. 1989). De par sa faible présence, la dominance d'une espéce en
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marge de distribution est alors souvent compliquée. Le hétre est une essence mésophile qui serait une
des essences forestiéres les plus touchées par le réchauffement climatique (Cheaib et al. 2012), de par
un déficit hydrique estival (E Silva et al. 2010) et des températures hivernales (Seynave et al. 2008)
trop douces, potentiellement néfastes pour la levée de dormance des faines nécessitant une
vernalisation. Il va potentiellement fortement régresser dans le futur, en particulier dans ces zones
marginales du sud-ouest (Timbal et Ducousso, 2010), et étant donné son statut d’essence majeure,
I'impact sur la composition de la forét frangaise serait potentiellement fort (E Silva 2010).

1.3.2. Lavallée du Ciron

Parmi la dizaine de populations isolées enregistrées dans le Bassin aquitain, celle de la vallée du Ciron
suscite un engouement majeur de la part des scientifiques. Elle se situe au sud de la Gironde (33), a

'extrémité des landes de Gascogne (figure 3).

Figure 3 : Localisation du bassin versant de la vallée du Ciron (zone rose : terrasses alluviales du Sauternais,
zone beige : plaine sableuse, points : localisation de la hétraie au sein des gorges calcaires)

Le bassin versant du Ciron occupe une surface de 1311 km? et regroupe toutes les eaux qui se
dirigent vers le Ciron. Le Ciron est un cours d’eau d’'une longueur de presque 100 km prenant sa source
dans les lagunes landaise a Lubbon. Il traverse rapidement le Lot-et-Garonne et parcourt la quasi-
totalité de son chemin sur le département de la Gironde, pour se jeter dans la Garonne au niveau de
Barsac. Le long de sa remontée, il traverse une multitude de paysages variés, allant de la plaine
sableuse des Landes de Gascogne (secteur « plateau landais »), de la colline du Bazadais, des gorges du
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Ciron (secteur « gorges »), et des terrasses alluviales de la Garonne (« secteur graves »). Connue pour

sa biodiversité exceptionnelle, la wvallée du Ciron est classée en site Natura 2000

(www.syndicatduciron.com). C’est au sein de ce paysage si particulier que persiste depuis des milliers
d’années une hétraie relictuelle. Des études récentes ont montré le caractére exceptionnel de cette
population comme ressource génétique forestiere et comme haut lieu de biodiversité (Timbal et
Ducousso 2010, Guinberteau 2011). De méme, une approche pédoanthracologique par I'étude de
datation des charbons de bois (de Lafontaine et al. 2014) a permis de mettre en évidence que cette
hétraie persiste depuis au moins le dernier maximum glaciaire (~46 000 ans) et a donc déja connue

une oscillation glaciaire compléte (Hampe et Jump, 2010).

Dans le Bassin aquitain, les populations marginales de hétre comme celle de la vallée du Ciron
croissent a proximité d’'un cours d’eau. Effectivement, si on prend le cas de la vallée du Ciron, le hétre
n’est pas présent partout, on le trouve principalement en situation de ripisylve, ce qui est d’ailleurs
assez rare vu son intolérance a I’hydromorphie (Rameau et al. 1989). De plus, il est principalement
restreint au secteur des gorges calcaires, notamment en situation de canyon 1a ot le Ciron s’encaisse
fortement dans les roches calcaires. C’est tres probablement ce genre de situations stationnelles
particulieres qui forment des zones refuges pour 'espéce dans la région. En effet, les zones riveraines
qui sont des zones de transition entre les environnements terrestres et aquatiques ont un microclimat
fortement influencé par le systéme aquatique, qui peut étre d’autant plus modifié que I'’hétérogénéité
topographique et la couverture forestiére sont grandes (Meleason et al. 2003, Chen et al. 1999). La
topographie joue directement sur le rayonnement solaire et réduit les fortes températures. De méme,
en été, les pentes abruptes peuvent entrainer une accumulation d’air froid la nuit, et créer une
inversion locale de la température (Rambo et North 2008) associé a I'influence du cours d'eau, qui
refroidit directement la température de l'air et le déficit de pression de vapeur (VPD) (Rambo et North
2008). La compréhension du fonctionnement de ces sites particuliers et de leur rdle sur le maintien
des especes est un enjeu majeur pour les questions de conservation de la biodiversité et du rdle
important que peuvent avoir les facteurs locaux sur le maintien des especes face aux changements

globaux, plus particulierement en marge d’aire de répartition.
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1.4. Objectifs et structure de la these

L’objectif de la these est de mieux comprendre le réle des facteurs locaux dans la distribution et
la persistance du hétre et de ses communautés en marge de répartition. Une approche a I’échelle
biogéographique permet de tester 'importance des facteurs bioclimatiques impliqués dans la
distribution des espéces ou des communautés végétales. Une seconde approche, a I'échelle locale,
permet de cibler les facteurs écologiques responsables du succes de régénération en marge de
répartition. J'ai fait le choix personnel de ne pas faire une thése sur articles mais de construire un
manuscrit sous le format d’un rapport plus intégré. Chaque chapitre a donc une introduction et une
discussion spécifique, c’est pourquoi I'introduction générale du manuscrit reste assez globale au
niveau des processus qui seront détaillés au fur et a mesure.

Cette theése interdisciplinaire est centrée sur I'étude des populations de hétres et des
communautés associées par des approches in situ et ex situ combinant écologie des communautés et
physique de 'environnement. Elle s’articule en deux grandes parties : la premieére, a I'échelle des
communautés, consiste en 1’étude de la distribution du hétre et de ses communautés associées en
marge de répartition ; la seconde est centrée a I'échelle de I'espece, et consiste en I'étude de la

régénération du hétre en marge d’aire de répartition (figure 4).

La premiére partie, centrée sur 'aspect distribution avec une approche in situ, est composée de trois

chapitres :

- Le premier chapitre s’intéresse particulierement aux aires de distribution des espéces. Apres une
recherche bibliographique sur les définitions, nous proposons un découpage des aires de
distribution et notamment une clarification des notions de marges de répartition. Aussi, 'idée du
chapitre est de proposer une méthode de cartographie basée sur des données réelles, et de
délimiter le plus finement possible les différents compartiments de l'aire de distribution. Apres
avoir mis au point une carte de distribution du hétre en France, nous analysons I'occupation du

sol sur les zones de périphérie de laire.
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Le deuxiéme chapitre s’'intéresse aux cortéges floristiques associées au hétre en marge de
répartition. Grice a la distribution observée du hétre en France et la délimitation des marges de
distribution du hétre, le but du chapitre est d’essayer de proposer un modéle théorique sur la
composition floristique observée au sein des fragments a I'extérieur du cceur de l'aire de
distribution. La question principale du chapitre est de savoir si, en limite géographique de I'aire
de distribution d’'une essence forestiere cible et structurante d’'un écosystéeme, le cortége
floristique associé est également marginal d'un point de vue floristique et en situation de
marginalité écologique. De méme, 'intérét du chapitre est d’analyser 'originalité du cortege
floristique de la vallée du Ciron et de voir s'il refléte ou non une situation de niche écologique
extréme.

Le dernier chapitre de cette premiere partie vise a comprendre le rdle des facteurs locaux dans la
persistance du hétre dans la vallée du Ciron par un suivi microclimatique in situ. Existe-t-il un
mésoclimat particulier dans la vallée du Ciron ? Est-il responsable de la persistance du hétre ?

Quelle est I'influence de la canopée forestiere sur le microclimat et sur les communautés du sous-

bois ?

La seconde partie de la these concernant la régénération est traitée avec approche expérimentale in

situ et ex situ, elle est composée de deux chapitres :

16

Le premier chapitre vise a comprendre U'effet du climat sur la germination et la croissance de
plantules de hétre soumises a différentes conditions climatiques et interactions biotiques par
allélopathie. Le voisinage végétal peut-il moduler I'effet du climat aux premiers stades de
régénération du hétre ?

Le dernier chapitre de la theése s’intéresse au réle du micro-environnement généré par la canopée
forestiére sur la germination, la survie et la croissance du hétre. La canopée forestiere a-t-elle une
influence sur le phytoclimat et sur la régénération du hétre ? Peut-elle permettre de compenser

I'effet du climat global et de permettre la persistance du hétre en marge d’aire de répartition ?



La présente thése combine des approches d’écologie et de physique de I'environnement que nous
détaillerons ci-apres, afin de comprendre le réle des facteurs locaux et du microclimat dans la

persistance et la distribution des especes en limite d’aire de distribution.

PARTIE |
<44.,v., ,,,,,,,,,,,,,,,,,,,,, I BB IS I I mcmcm iR tMme® R —— ’
Chapitre 1
Chapitre 2
R

' &/ 7 Distribution s

‘\D = \ : Nationale a locale | ___ | ='E=="™
=) i 4 Communauté/peuplement

Floristique
=> Originalité floristique ?

ECOLOGIE PHYSIQUE DE
L] 2
‘m

Microclimat
=> Microclimat particulier ?
=> Influence de la végétation ?

In situ

L’ENVIRONNEMENT

Tests de germination
Locale => Déficit de régénération ? Allélopathie ?

Espéce
B B

Régénération 3

Mésocosmes -
=> Influence du micro-environnement sur la régénération ? .
Actuel Futur
<Chapltre 2 Chapitre 1 N

PARTIE Il

Figure 4 : Structure de la these
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Partie I :

Distribution du hétre et de ses
communautés végétales associées en
marge de répartition

v’ Chapitre 1: Cartes de distribution des espéces - bibliographie et méthodologie
de cartographie des aires de distribution géographique (approche exploratoire)

v’ Chapitre 2 : Marginalité géographique, floristique et écologique du sous-bois en
marge de répartition du hétre (article en préparation)

v’ Chapitre 3 : Tacteurs locaux responsables de la persistance des populations d
hétre en marge chaude de [aire de distribution (cas de la vallée du Ciron)
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Chapitre 1 : Cartes de distribution des espéces - bibliographie et méthodologie de
cartographie des aires de distribution géographique (approche exploratoire)

Dans ce premier chapitre, nous avons essayé de définir une méthodologie permettant de
déterminer 'aire de distribution du hétre en France. Ce travail a été effectué en partenariat avec
I'Institut national de I'information géographique et forestiére (IGN) qui nous a transmis les données
de I'inventaire forestier national (IFN) afin de créer une carte de répartition se basant non pas sur un
modele d’enveloppe climatique mais sur des données réelles de présence de 'espece. Avant de
présenter cette méthodologie, nous avons réalisé un bref état des lieux de la bibliographie afin de
faire un tour d’horizon rapide sur les définitions et le vocabulaire utilisé dans cette problématique.
Qu'est-ce qu'une aire de distribution? Comment est-elle découpée? Comment les auteurs
caractérisent-ils une marge de distribution ? Des questions fondamentales aux réponses peu précises
dans la littérature. Suite a ce manque concret d’informations, nous avons proposé une nomenclature

dans le but de pouvoir I'appliquer a notre systéme d’étude : Fagus sylvatica.

Ce chapitre vient en prémices de la suite de cette grande partie (chapitre 2) concernant la distribution
du hétre et de ses communautés végétales associées, car il était primordial de définir concretement
la localisation des marges de distribution du hétre en France, notamment pour l'analyse des
populations extérieures au coeur de l'aire de distribution souvent appelées « populations

marginales ».

1.1. Recherche bibliographique et définitions

Face aux changements climatiques, beaucoup de chercheurs s’intéressent aux variations des aires de
distribution. Néanmoins, un tour rapide de la bibliographie met en avant un manque de précision sur
les définitions générales. Si on lance une requéte sur Web of science sur les articles contenant dans le
sujet les mots « marginality » ou « edge » ou « range limit » ou « range margin » ou « distribution
range » en limitant aux domaines de ’écologie et des sciences environnementales, on obtient un
nombre de 72116 articles. Ce résultat montre tout I'intérét du monde de la recherche sur cette
thématique. Si on choisit de sélectionner uniquement les dix premiers articles triés selon le critere

« pertinence », nous obtenons les articles suivants, classés dans le tableau I.
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Tableau I : Synthése des articles issus de la recherche bibliographique

et al. (2015)

latitudinal gradients

Auteurs
(année) Titre Termes Définitions
année
And t|D ‘ ' t lati d
nderson et | Dynamics of range margins for metapopulations under range margin .
al. (2009) | climate change
Lee-Y Envi inali i imits: -
ee-Yaw et nv1ronmentle margl.nallg'/ and geographic range limits: a range limits NA
al. (2018) | case study with Arabidopsis lyrata ssp. Lyrata
Hgmpe & | Conserving biodiversity un.der climate change: the rear edge rear edge NA
Petit (2005) | matters: Rear edges and climate change
Coristine & | Temperature-related geographical shifts among passerines: Aire de
Kerr,]. T | contrasting processes along poleward and equatorward range margin
(2015) range margins distribution
Biotic disturb litat. hift at the trailing but ili
Renwick et | Blotic disturbance facilitates range s ,lfta. e trailing bu trailing &
al. (2016) not the leading edge of lodgepole pine’s altitudinal NA
' distribution leading edge
Angert & | The evolution of species’ distributions: reciprocal species’
Schemske | transplants across the elevation of Mimulus cardinalis and Species NA
. e distributions
(2005) Mimulus lewisii.
Seabrook et | Determining range edges: habitat quality, climate or climate range edges Aire de
al. (2014) | extremes? distribution
Topographic, latitudinal and climatic distribution of Pinus .
Chardon et cosltgri 'p eographic range limitls arel not at thue led ej;f the geographic NA
al. (2015) ) - geograp 9 9 range limits.
climate envelope
Vaupel & , . ,
Matthies Abundance, reproduction, and seed predation of an qlpme range limits NA
(2012) plant decrease from the center toward the range limit
Halbritt L 1 : ing el i
albritter |Local adaptation at range edges: comparing elevation and range edges NA

Sur ces 10 articles, uniquement deux donnent une définition de Iaire de distribution. Coristine et Kerr

(2015) définissent I'aire de distribution d’une espéce comme «la niche occupée ou réalisée » de

I'espece et Seabrook et al. (2014) la définit comme « la partie occupée de I'aire géographique ou de

l'aire de répartition dans laquelle les conditions conviennent a l’espéce pour survivre et se

reproduire » selon l'article de Gaston (2009). Alors que les mots « limit », « edge » ou « margin »

apparaissent dans le titre de neuf de ces articles, aucun ne donne de précision sur ce qu’il considere

comme une marge de distribution : une marge de distribution est-elle considérée comme une ligne ?
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Une bande 7 Une limite entre une zone ou I'espéce est abondante et une zone ou I'espéce est plus

rare 7 Une limite absolue a partir de laquelle I'espéce n’est plus retrouvée ?
1.1.1. Eléments de biogéographie

Selon Lacoste et Salanon (2001), la biogéographie est définie comme I’étude de la répartition des
organismes a la surface du globe et de la mise en évidence des causes qui régissent cette répartition.
Science de synthese par excellence, elle regroupe une multitude de disciplines telles que la botanique,
la zoologie, la pédologie, la climatologie et I'écologie qui permettent de fagon complémentaire de
mettre en avant des lois fondamentales sur la distribution des organismes. Les espéces animales et
végétales ne sont pas réparties uniformément a la surface du globe et chacune occupe une aire qui lui
est propre. Plus précisément, une aire de distribution est une surface d’étendue variable, continue ou
discontinue qui circonscrit I'ensemble des localités ou des populations de I'espece se rencontrent a

I’état spontané.

L’étude de la distribution des organismes se fait aussi bien a '’échelle de I'espéce et donc de
métapopulations (notamment pour I'étude a des aires de distribution de grandes essences forestiéres)
qu'a I'échelle des communautés. Dans ces cas-la, on parle respectivement de chorologie et de

synchorologie (rattaché a la biocénologie).

Toujours selon Lacoste et Salanon (2001), si 'on exclut tout impact humain, on peut classer les aires

de distributions naturelles en quatre catégories principales :
1) cosmopolite si elle s’étend a I'ensemble de la surface du globe ;

2) circumterrestre si elle s’étend autour du globe tout en restant localisée entre des limites

latitudinales précises ;

3) disjointe dans le cas d’aires discontinues et fragmentées. L’aire de distribution circonscrit un
ensemble de localités plus ou moins dispersées et séparées par une distance trop importante

pour qu’elle puisse étre franchie par les moyens de dissémination propre au taxon ;
4) endémique si elle est strictement localisée a un territoire ou une région restreinte.
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1.1.2. Terminologie et zonation des aires de distribution

Selon les auteurs, on distingue plusieurs zones dans ces aires de distribution méme si la plupart
se cantonnent a parler de « cceur » et de « marge » de distribution. Godsoe et al. (2017) définissent
simplement la limite de distribution (« range limit ») comme étant la limite entre les zones ot une
espece est présente et les zones oti 'espéce est absente. D’autres auteurs comme Jump et al. (2009) ou
Hampe et Petit (2005) décrivent les aires de distribution d’un point de vue dynamique, en se replagant
dans un contexte de changements climatiques. En se basant sur le déplacement des aires des
distributions, ils identifient la marge avant ou se situe le front de colonisation des populations qui
vont coloniser de nouveaux emplacements, plus exactement I'avant de la distribution pendant une
migration dans un contexte de changements climatiques. Ils distinguent aussi la marge arriére, ou
marge basse comme la marge des basses latitudes des aires de répartition des espéces. Entre ces deux
marges, ils caractérisent une zone de distribution continue qu’ils nomment «le cceur de l'aire de
distribution ». Autour du cceur de I'aire de distribution, Jump et al. (2009) décrivent une zone
périphérique qui regroupe les populations fragmentées relativement proches du cceur de l'aire de

distribution ainsi d’une limite absolue de 'aire de distribution.

Gaston en 2009 explique que la plupart des especes sont confinées dans des zones relativement
petites et ont des limites géographiques au-dela desquelles elles ne sont pas trouvées. Ces limites
peuvent étre stables ou évoluer presque continuellement et de nombreux auteurs s’accordent a dire
que les limites d’aire de répartition arrivent comme une conséquence des facteurs biotiques et
abiotiques et de leurs interactions (Abeli et al. en 2014, d’apres Sexton et al. en 2009). La répartition
actuelle des organismes résulte d’'une multitude de facteurs internes (capacité de propagation,
amplitude écologique, potentiel évolutif) et externes (géographique, climatique, géologique,
édaphique, biotique [y compris humain]) qui constituent des obstacles a I'’expansion et qui entrainent
des fluctuations permanentes. Un nouveau terme est ici important a préciser, 'aire potentielle d'une
espece, qui correspond a l'aire dont les caractéres mésologiques permettent la survie et la
reproduction d’une unité taxonomique (Da Lage et Métailié 2000). Si I'on prend en considération la

multitude de facteurs hors facteur climatique, entrant en jeu dans la distribution et la limitation des
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espeéces (notamment I'impact anthropique), il n’est pas difficile d’imaginer que I'aire réelle ou réalisée

d’une espéce est trés généralement bien inférieure a son aire potentielle. C’est effectivement ce qu’ont

montré E Silva et al. (2012) en comparant les distributions potentielles et observées du hétre en

France.

1.1.3. Proposition de nomenclature

Apres ce petit tour d’horizon bibliographique qui met assez facilement en avant un manque de

précision lexical, nous avons décidé de proposer une nomenclature et de délimiter quatre

compartiments caractérisant I'aire de distribution d’une espéce (figure 5).

1)

2)

3)

4)

Le cceur de l'aire de distribution: correspond a la partie principale, non fragmentée ou

relativement peu fragmentée de l'aire de distribution, dans laquelle les populations sont
relativement continues et se maintiennent sans difficulté, pouvant atteindre une taille, un

recouvrement et une dominance importante dans I'espace géographique.

La marge de l'aire de distribution : constitue la limite géographique du cceur de l'aire de

distribution de I'espéce. On distingue une marge interne, bande d’épaisseur variable ou les

populations font partie intégrante du cceur de l'aire, mais jouxtent la limite, et une marge
externe, bande d’épaisseur variable ol les populations sont trés fragmentées et externes au coeur

de l'aire de distribution.

La périphérie de I’aire de distribution correspond a une zone dans laquelle 'espéece est rare au

sein de populations extrémement fragmentées. On considere ici que la périphérie de l'aire de
distribution peut héberger des petites populations qui sont alors trés isolées et fortement
menacées d’extinction. La périphérie est délimitée par la marge externe d'un c6té et par la limite
absolue, de l'autre cbté qui constitue la limite géographique a partir de laquelle nous ne

retrouvons plus aucune population de 'espeéce dans I'espace géographique.

Extérieur de I'aire de distribution : zone ou il n’y a plus la possibilité de trouver I'espece.
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Figure 5 : Schéma de la zonation de I'aire de distribution

Si I'on repart de la définition de Gaston en 2009 et que 1'on consideére I'aire de distribution comme
I'espace géographique occupé par une espéce ou une communauté d’especes, il parait assez facile de
pouvoir représenter visuellement cette distribution, mais toute la difficulté consiste a tracer

concretement les limites de ces différentes zones.

1.2. La cartographie des aires de distribution

D’un point de vue appliqué a la biogéographie, la cartographie est un outil visuel important. Deux
représentations concernant les aires de distribution sont possibles: on trace soit une enveloppe
théorique regroupant I'ensemble des populations, soit une représentation plus détaillée consiste a
quadriller le territoire en grilles et indiquer la présence de l'espéce qui sera alors localement

visualisée.
1.2.1. Cartes historiques d’experts

Déja bien avant les problématiques actuelles de changements globaux, les scientifiques s’intéressaient
a la zonation de la végétation et a la cartographie des aires de distributions des especes. Issues des
connaissances de terrain et des caractéristiques biologiques et écologiques des espéces, des cartes
empiriques générales sur dire d’experts ont été décrites, comme celle de Rol (1962) reprise par Roisin

en 1969 (figure 6).
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Figure 6 : Carte de distribution du hétre selon Roisin (1969)

1.2.2. Cartes chorologiques actuelles

On trouve généralement assez facilement des cartes de distribution comme avec le « European forest
genetic resources programme » (EUFORGEN) par exemple. Crée en 1994, il a pour objectif la
conservation et I'utilisation durable des ressources génétiques forestiéres en Europe en tant que
partie intégrante de la gestion durable des foréts (http://www.euforgen.org). Il met ainsi a disposition
des cartes de distribution des grandes essences forestiéres sous forme de grandes enveloppes basées

sur des données réelles de I'inventaire forestier national, par exemple la carte ci-dessous (figure 7).
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Figure 7 : Carte de distribution du hétre selon EUFORGEN

Plus récemment encore, Caudullo et al. (2017) proposent des cartes chorologiques pour les principales
especes ligneuses (arbres et arbustes) européennes. Issues d'une compilation des données
chorologiques depuis le 20¢ siecle, les auteurs mettent a disposition des cartes de distributions visibles
sur les logiciels SIG. Les cartes sont présentées sous forme de grands polygones continus et de points

correspondant a des présences trés ponctuelles de I'espéce (figure 8).

Figure 8 : Carte de distribution du hétre selon Caudullo et al. (2017)
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Ces cartes étant représentatives de la distribution générale des especes a 'échelle européenne, elles
ne sont pas précises et les informations de présence/absence ne doivent pas étre considérées comme
absolues en termes de géolocalisation (Caudullo et al. 2017). Méme si elles sont utiles pour avoir une
vision générale, ces cartes ne sont donc pas assez précises dans notre étude, notamment pour

travailler a I’échelle locale.
1.2.3. Modélisations

Face aux variations des aires de distribution actuelles et futures en réponse aux changements globaux,
de nombreuses cartes sont construites griace au développement de la modélisation.
Malheureusement, sil’on regarde le méme type de cartes vues précédemment, mais issues de données
modélisées, on peut également voir un manque de précision. Par exemple, si on prend I'étude de
Cheaib et al. en 2012 par exemple, on se rend rapidement compte que suivant le modéle proposé, les

différences de distribution potentielles du hétre sont flagrantes (figure 9).

European Beech BIOMOD N-NBM STASH

Current distribution

PHENOFIT CASTANEA LPJ

-

M Presence
(] Absence ~ &

Figure 9 : Modeles de distribution du hétre selon Cheaib et al. (2012)

Par exemple, le modele le plus souvent utilisé en biogéographie est le modele de niche c’est-a-dire un
modele d’enveloppe climatique. Ici appelés BIOMOD ou N-NBM, ils ne prennent pas en compte
certains facteurs locaux comme les interactions biotiques, 'histoire des peuplements ou les pratiques
sylvicoles, mais uniquement des variables climatiques générales. Si on les compare a la carte de
distribution actuelle, on voit clairement une sous-estimation et une présence modélisée beaucoup
moins importante, notamment dans la frange atlantique. Les autres modéles comme STASH ou
PHENOFIT sont des modeles de croissance ou de processus prenant en compte des indices de

températures et de sécheresse pour le premier et prenant en compte le succes de reproduction de
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'espéce comme une fonction de réponse au changement climatique sur les traits fonctionnels. Dans
les deux cas, on peut voir clairement une présence modélisée beaucoup plus importante que la
présence réelle. Enfin, le dernier modele proposé dans 'article est le modele LP] basé sur les flux de
carbone d’eau et d’énergie ainsi que la dynamique de changement de la végétation. Ce modele ne
tenant pas compte des interactions biotiques et de la perturbation des milieux, on remarque une plus
faible présence modélisée que la présence réelle. Cheaib et al. (2012) illustrent que suivant les
variables et parameétres pris en compte pour modéliser une carte de distribution, on obtient des
représentations tres différentes de la distribution potentielle, sans méme prendre en compte les
prévisions liées aux changements globaux. C’est face a ces incertitudes de modélisation que nous
avons choisi de travailler sur des cartes de présence basée sur de I'observation réelle avec une maille

relativement fine afin d’aller plus rigoureusement dans I'analyse de nos données.

1.3. Méthode de délimitation du coeur de I'aire de distribution

Si on veut I'appliquer a notre systeme d’étude, I'intérét de cette précision est de pouvoir identifier
plus finement certaines situations au sein de I'aire de distribution du hétre, et notamment d’identifier
des situations « limites », c’est-a-dire des sites que l'on considere hors du cceur de l'aire de
distribution. L'intérét de ce travail est donc de pouvoir identifier si ces sites sont plutét en marge

externe ou isolés en périphérie de I'aire de distribution.
1.3.1. Matériels et méthodes

Afin de créer notre carte de distribution du hétre, nous avons tout d’abord quadrillé I'ensemble du
territoire sur une maille de 10 km/10 km a l'aide du logiciel ArcGis (version 10.5.1). Cette maille
correspond a la grille du rapportage de l'état de conservation des habitats et correspond

généralement a la grille utilisée en France pour les programmes nationaux (Lacoste et Salanon 2001).
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En partenariat avec I'Institut national de I'information géographique et forestiére (IGN), nous avons
téléchargé le nombre de points hétre a I'intérieur de chaque maille. Ces points hétre sont issus de
I'inventaire forestier national (IFN) qui réalise un inventaire général dans un cercle de 25 m de rayon.
Dans ce cercle de 25 m de rayon, le peuplement (recouvrement des strates...) et les caractéristiques
écologiques du site (exposition, pente, topographie...) sont décrits. Ensuite, un inventaire floristique
exhaustif et un inventaire pédologique (humus, texture...) sont réalisés dans un cercle de 15 m de
rayon avec des relevés floristiques potentiellement réalisés tout au long de I'année, quelle que soit la
saison. En conclusion, pour chaque maille de 10 km?, nous obtenons un nombre entre 0 et 100 qui

correspond au nombre de points de relevés de 1 km? contenant du hétre.

Une fois la carte réalisée, nous repérons graphiquement les mailles selon leur densité en points de
hétre. Blanc pour les mailles ne contenant pas de hétre, vert clair pour les mailles qui contiennent du
hétre dans un ou deux relevés, et vert foncé pour les mailles contenant du hétre dans plus de deux
relevés sur les 10 km2 Ensuite, nous avons tracé manuellement les limites sud-est et sud-ouest de
I'aire de distribution en reliant par le chemin le plus court les points de fréquence > 2 (vert foncé) qui
n’étaient pas entourés d’au moins 4 mailles contenant du hétre quelle que soit leur densité en hétre
(figure 10), ce qui représente de fait une situation de bordure d’aire de distribution. Les mailles de
fréquence de présence de hétre >2 entourées de 4 mailles ou plus contenant du hétre sont considérées

comme faisant partie du cceur de 'aire de distribution du hétre (figure 10).

Figure 10 : Schéma explicatif/descriptif pour la connexion de deux mailles. Deux mailles foncées sont reliées
par le chemin le plus court si elles ne sont pas entourées d’au moins 4 mailles colorées
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En bordure d’aire de distribution, nous prenons comme points de départ le point le plus a I'ouest et le
point plus a I'est et nous relions les points sélectionnés selon la méthode citée ci-dessus. Afin de
faciliter le tracé des marges, nous commencons par repérer les points a relier puis en contourne les

zones de forte présence en cas de longue distance a relier sans points intermédiaires.
1.3.2. Tracé de la limite du cceur de l'aire de distribution

Cette méthode nous permet de tracer les marges de répartition, plus exactement ici les marges
comprenant marge interne et externe, c’est-a-dire la limite entre le cceur et la périphérie de l'aire de
distribution. Deux limites principales sont tracées grice a cette méthode, aboutissant a la
détermination de la périphérie sud-est et la périphérie sud-ouest d’aire de répartition du hétre (figure
11). Alors que la limite au sud-est est plutdt facile a déterminer et pourrait presque s’apparenter a une
limite absolue, la limite du coté sud-ouest/facade atlantique est plus difficile du fait de la plus forte

fragmentation et de I'isolement des populations.

Figure 11 : Tracé de la limite du coeur de I'aire de distribution
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1.4. Identification de I'occupation du sol en périphérie de I'aire de distribution

1.4.1. Matériels et méthodes

Afin de nous aider a analyser les zones de périphérie de l'aire de distribution, nous réalisons
également des cartes de distribution du hétre additionnées de quatre situations d’occupation
biophysique des sols. Pour cela, nous rajoutons sur notre carte des données issues de la base de
données européenne Corine Land Cover. Cette base de données permet d’avoir une idée assez simple
de I'occupation des sols selon quatre grands niveaux : zones urbanisées, territoires agricoles, forét et
milieux semi-naturels et zones humides. Parmi ces grandes catégories, nous avons retenu plusieurs
sous-catégories : Zones urbanisées comprenant le tissu urbain continu et discontinu, Vignobles et

Oliveraies, Foréts de feuillus et Foréts mélangées ainsi que Foréts de conifeéres.

D’une échelle au 1/100 000 elle permet d’avoir une premiére vision, mais ne permet pas d’aller a une

échelle géographique fine. Les données utilisées sont les données issues de la version 2012.
1.4.2. Résultats

Les données Corine land cover permettent de visualiser le type de recouvrement des terres dans les
zones de périphérie de I'aire de distribution du hétre (figure 12). Premiérement, dans la partie nord
de la périphérie sud-ouest, le territoire est assez urbanisé (figure 12-C), on retrouve trés peu de
couvertures forestieres (figures 12 -A et B) et de vignobles (figure 12-D). Dans la partie sud, le tissu
urbain est bien moins développé (hormis autour de la métropole bordelaise), mais on peut voir une
surface boisée importante. Hors hétre, et sans surprise, le plateau landais est recouvert par une forét
de coniféres de pin maritime. On voit également quelques zones de feuillus plus vers le centre du pays
ainsi qu'une forte présence de vignoble, notamment entre la Charente et la Charente-Maritime et
dans la partie nord/nord-est de la Gironde. De méme, dans la périphérie sud-est de l'aire de
distribution, on remarque une forte présence de vignoble sur tout le pourtour méditerranéen depuis
les Pyrénées orientales jusqu’au Var, avec une urbanisation conséquente et une couverture forestiere

faible en coniferes et plus riche en feuillus et foréts mélangées tres a l'est.
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Figure 12 : Cartes de 'occupation du sol (foréts feuillues et mélangées (A) ; foréts de coniféres (B), vignobles et
oliveraies (C) et tissus urbains (D)

1.5. Discussion générale

1.5.1. Limites biogéographiques

D’un point de vue biogéographique, si I'on compare a des limites déja tracées dans la bibliographie,
on peut voir que les limites tracées correspondent assez bien a la délimitation du secteur
thermoatlantique et du domaine méditerranéen décrits par Ozenda en 1994. D’un point de vue
général, ce dernier indique que les hétraies manquent dans les domaines boréal, sarmatique et
steppique et n’occupent que des surfaces modestes dans les domaines atlantiques et le domaine
méditerranéen. Le secteur thermoatlantique s’étend du littoral charentais jusqu’au nord du Portugal,
en occupant un vaste triangle dans le sud-ouest. On trouve principalement des chénaies mixtes au
niveau du Bassin aquitain (Q. robur, Q. petraea, Q. pubescens) et du pin maritime sur le massif landais
accompagné principalement par du chéne tauzin et du chéne pédonculé. Plus au sud, on retrouve des

chénaies béarnaises a chéne tauzin et les chénaies-frénaies basques. Le domaine méditerranéen est
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quant a lui bordé par des montagnes d’'un c6té et par la mer de I'autre cbté sur une distance tres
limitée. La végétation de montagne occupe donc une grande place dans I'étude de ce domaine. Ce
domaine est caractérisé par une sécheresse estivale liée a une forte évaporation et une saison des
pluies limitée a la saison froide. On retrouve le hétre uniquement dans la zone de montagne, a I'étage
supra méditerranéen sous les étages subalpins et alpins, lorsque le climat est plus frais et plus humide
que dans les plaines. En France, on observe le hétre dans I'ensemble des massifs montagnards a
I'exception des Alpes internes, probablement trop froides et seches pour son développement. Pour
Fotelli et al. (2009), le hétre se limite aux zones montagneuses dans le sud-ouest en raison des
conditions xériques de la région. Dans le sud-ouest de la France, c’est également dans les pyrennées
que l'on retrouve le hétre; c’est pour cela qu'une grande partie de sa limite chaude se situe
relativement au nord de France (Seynave et al. 2008). Si I'on regarde la carte de Roisin en 1969
(figure 13-A), ce dernier a également tracé des limites de distribution du hétre correspondant assez
bien a ce que nous observons avec notre méthode. Dans ce livre, 'auteur indique que sa raréfaction
progressive et sa disparition totale dans le centre et 'ouest de la France sont liées a des raisons
climatiques. Des hivers doux et des étés chauds et secs limitent I'abondance et la propagation du hétre.
C’est pour les mémes raisons qu’on ne le retrouve qu’en montagne dans la région méditerranéenne.
Il est aussi intéressant de noter que le sol peut compenser dans certaines situations les limites
climatiques lorsqu’il retient 'eau ou qu’il est irrigué, mais il peut aussi dans le cas contraire suivant
sa composition, accentuer les limites comme les sédiments sableux aquitains par exemple (Roisin

1969).
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Figure 13 : Limites de I'aire de distribution du hétre selon Roisin 1969 (A) et E Silva et al. 2012 (B)
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E Silva et al. (2012) délimitent deux zones dans la distribution du hétre (figure 13-B), la premiére qu’ils
appellent la zone nord et est et la zone sud-ouest qui est la limite de distribution du hétre en plaine
en raison des contraintes climatiques de la région. On peut voir que d’apres leur carte, également
réalisée a I'aide des données de I'inventaire forestier national, la limite sud-ouest est plus importante
que la ndtre. Effectivement, la partie de plus faible présence de hétre dans le nord dans les régions
des Pays de la Loire et a 'ouest de la région Centre-Val de Loire fait partie de la délimitation de leur
marge sud-ouest. Dans notre cas, au vu de la présence du hétre dans nos mailles, cette partie-la a été
exclue de la périphérie, mais pourrait au vu de la dispersion des populations faire partie, suivant notre
nomenclature, de la marge externe de l'aire de distribution. De fagon générale on peut voir que
suivant les méthodes anciennes ou actuelles, les cartes de distribution sont relativement semblables
et comparables. Néanmoins, toute la difficulté demeure au niveau des zones ot le hétre est disséminé
par exemple au niveau des Pays de la Loire. Certains auteurs vont alors considérer que ses zones de
plus faible présence sont en marge externe ou en périphérie alors que d’autres vont considérer cette
zone comme étant au cceur de l'aire de distribution. On peut émettre ici I'’hypothése que ces zones ne
sont majoritairement pas limitées par des contraintes climatiques, mais plutdt par des facteurs
anthropiques (tissus urbains, pratique sylvicole, etc.) qui limitent la présence du hétre. Tout I'intérét
est donc de définir si ces zones de potentialité de présence sont a considérer comme faisant partie du
coeur ou en marge externe de l'aire de distribution. Dans notre cas, étant donné qu’aucune raison
climatique apparente explique cette dissémination, nous considérons que ces zones sont a intégrer

au ceceur de 'aire de distribution.
1.5.2. Méthodologie

D’un point de vue méthodologique, plusieurs choses sont a noter. Premierement, méme s’il est évident
que travailler sur des données réelles de présence est plus précis que de travailler sur des données de
modélisation, I'utilisation des données de I'IFN a ses limites. Effectivement, les relevés sont réalisés
toute l'année, aussi bien en été qu’en hiver, pouvant sous-estimer la présence des individus,
notamment des petits individus malgré des bourgeons assez facilement reconnaissables. Aussi, méme

si 'échantillonnage est bien quadrillé, on sous-estime forcément la présence du hétre du fait d’'un

34



sous-échantillonnage. Dans les zones de périphérie notamment, il n’est pas rare de trouver des
individus seuls et isolés, hors milieux forestiers qui peuvent donc ne pas étre pris en compte.
Initialement, aprés des discussions avec I'IGN, il était prévu de développer un algorithme
mathématique capable de tracer l'aire de distribution sur la base des huit mailles voisines afin de
pouvoir lisser la carte de distribution. Si une maille blanche était entourée d’au moins quatre mailles
contenant du hétre, le logiciel remplissait automatiquement la maille en vert en considérant que
c’était une sous-estimation de la présence de hétre dans cette maille. Cet algorithme n’ayant pas été
développé avant la fin de ce manuscrit, nous avons décidé de tracer manuellement les limites de I'aire
de distribution en gardant le méme principe des mailles voisines. Lorsque 'algorithme sera au point,

nous retracerons les marges afin de comparer ou d’ajuster encore plus ces situations limites.

Aussi, il est important de rappeler que nous pouvons observer dans la bibliographie des cartes
anciennes de distribution des espéces ou des grands domaines biogéographiques. Néanmoins, ces
cartes historiques ont été tracées en fonction des dires d’experts et de I'appréciation des auteurs basée
sur leurs connaissances théoriques et de terrain plus que via des méthodes mathématiques précises.
Il est donc important de garder en mémoire que les cartes historiques restent plus ou moins
subjectives et imprécises a 1'échelle locale, mais qu’elles restent tout de méme tres utiles pour

comparer aux études actuelles.

Ce chapitre nous a permis ici de définir une zonation de I'aire de distribution des espéces (coeur, marge
interne, marge externe, périphérie et limite absolue) ainsi que de tracer de fagon empirique une
représentation assez précise de l'aire de distribution de Fagus sylvatica. Néanmoins, avec cette
méthode et sans I'algorithme que nous essayons de développer avec I'IGN, nous ne pouvons pas
réellement tracer les limites entre ce que nous considérons comme la marge interne et la marge

externe.
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Chapitre 2 : Marqinalité géoqraphique, floristique et écologique du sous-bois en
marqe de répartition du hétre (article en préparation)

2.1. Introduction

L'effet du changement climatique sur la flore est souvent déterminé par 1'étude de la variation des
aires de répartition géographique des espéces (Lenoir et al. 2008). La mise en correspondance de la
distribution des espéces et des variables climatiques associées permet de construire des modéles
d'enveloppes climatiques basés sur la niche réalisée des espéces. La majorité des modéles ne prend en
compte que les variables climatiques alors que d’autres variables, comme celles liées au sol pour la
détermination des zones favorables, sont souvent exclues, malgré leur I'importance connue dans la
composition des foréts (Piedallu et al. 2009 ; Bertrand et al. 2012). Cheaib et al. (2012) ont comparé
huit modeles différents, allant du modele de niche a des modeles basés sur les processus tels que la
survie, le succes reproducteur, les flux d’eau et d’énergie ou la croissance. Ils ont montré que les
estimations des distributions actuelles et futures varient fortement selon les modeles. Les modeles
basés sur les processus prédisent une présence actuelle et future plus importante. Cependant, ils ne
prennent en compte qu'un nombre limité de mécanismes contrélant la niche potentielle et peuvent
alors surestimer ou sous-estimer les distributions.

Le mouvement des aires de distribution des especes en réponse aux changements climatiques dépend
aussi bien des populations de marge haute que de marge basse. En effet, le résultat de la migration
d’une aire de distribution résulte de, a la fois des capacités des populations du front avant a coloniser

de nouveaux territoires, que des populations de marge arriére a résister aux changements

environnementaux et a persister dans un environnement abiotique de plus en plus hostile.
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Figure 14 : Schéma des différents mouvements des aires de distribution des espéces

36



A la marge arriére, les populations peuvent complétement disparaitre, provoquant un déplacement
latitudinal ; ou bien peut en persister une fraction. On parle alors de marge stable qui va entrainer
une expansion de I'aire de distribution (figure 14). Cette persistance serait possible non pas grace aux
facteurs climatiques, mais grace a une hétérogénéité topographique (entre autres) qui procure des
conditions climatiques locales favorables et une plus grande diversité de niches climatiques (Hampe
et Petit 2005). On parle alors souvent de « populations marginales » ou « populations isolées » pour
des populations de périphérie, isolées du coeur dans un environnement défavorable, et qui constituent

la limite de I'aire de distribution (figure 15).

Q ) I Environnement défavorable

s Populationsisolées

Environnement favorable

Figure 15 : Représentation d’une population isolée en périphérie de I'aire de distribution

Dans |'étude des marges d’aire de répartition, il est intéressant de distinguer différents types de
marginalité et notamment de distinguer une situation de marginalité géographique d’une situation
de marginalité écologique pour une population donnée. Une marginalité géographique correspond a
une population en position géographique limite, en bordure de l'aire de distribution naturelle de
I'espeéce alors qu'une marginalité écologique correspond a une population évoluant dans un contexte
écologique différent de ses conditions optimales (Abeli et al. 2014).

Dans le premier cas, la marginalité apparait a cause de barrieres de dispersion, alors qu’elle serait liée
a une hétérogénéité des ressources dans le second cas (figure 16). En marge de répartition
géographique, les populations sont donc souvent moins nombreuses, moins diversifiées et de petites
tailles, entrainant une diminution de leur viabilité. En situation de marginalité écologique,
I'hétérogénéité des ressources peut engendrer une forte compétition entrainant une diminution de

la reproduction comme la production de graines ou de pollen et une diminution de la taille des
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individus par exemple. De ce fait, une situation de marginalité écologique engendre également une
diminution de la viabilité des populations. Il est intéressant de noter qu’en position limite, notamment
liée a une fragmentation des milieux, les populations géographiquement marginales sont souvent

écologiquement marginales.
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abondance diversité viabilité|| viabilité reproduction
population population|| population individus
Marginalité géographique Marginalité écologique
Figure 16 : Schéma descriptif des marginalités géographiques et écologiques selon Abeli et al. (2014)

Néanmoins, il est important de rappeler que la facilitation peut également jouer un réle important en
situation limite (Hampe et Petit 2005), en améliorant les ressources et I'habitat, et donc augmenter la
niche réalisée des especes. Ceci est d’autant plus important que la facilitation augmente avec les
contraintes climatiques (Bruno et al. 2003).

L'objectif de ce chapitre est d'étudier les assemblages d’especes de sous-bois en limite d’aire de
distribution du hétre (Fagus sylvatica), essence forestiere remarquable. Comme le hétre est une espece
de forét mature pouvant étre dominante, il contribue fortement a la structuration du paysage. L’étude
du sous-bois associé est donc un indicateur de sa réponse a 'environnement et 1’échelle de la
communauté est une échelle pertinente pour cette étude.

En effet, la réponse de la végétation aux changements atmosphériques, qu'ils soient d'ordre
climatiques ou qu'ils concernent les dépbts azotés atmosphériques, est communauté-dépendante.
Ainsi, Gaudnik et al. (2011) ont distingué cinq types de communautés prairiales en Europe atlantique
correspondant au méme ensemble de végétation du Violion caninae. Chaque type de communauté
présente une modalité de réponse différente en fonction du parameétre climatique ou du type de dép6t
d'azote atmosphérique pris en compte. L’échelle de la communauté est donc importante a considérer,
d’autant plus que dans la pratique les associations végétales représentent des habitats, qui peuvent
faire l'objet de mesures de gestion conservatoire lorsqu'ils sont d'intérét patrimonial. La
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reconnaissance, le classement et 'étude écologique des groupements végétaux a été largement
développé en phytosociologie. Celle-ci se base sur des inventaires floristiques mettant en évidence
des espéces caractéristiques ayant un rdle bio-indicateur. Les relevés sont effectués en appliquant une
méthodologie standardisée, I'abondance relative des espéces dans les assemblages étant évaluée par
l'utilisation de coefficients d’abondance-dominance (CAD) de Braun-Blanquet. Partant du principe
que la flore d'un milieu refléte les conditions micro, méso et macro-climatiques, la phytosociologie
permet de comprendre les liens fonctionnels entre les communautés d'espéces et le milieu naturel
(Guinochet 1955).

E Silva (2012) a comparé dans une de ses études la présence potentielle du hétre en plaine par deux
modeles bien différents, un modéle climatique et un modéle basé sur la flore associée issu des données

de I'inventaire national forestier (figure 17).
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Figure 17 : Cartes de distribution du hétre selon un modele de niche et un modéle de communautés associées
selon E Silva et al. (2012)

Les résultats montrent que la prise en compte de la flore dans le modele de distribution améliore la
qualité prédictive et donc la présence potentielle de I'essence, ceci notamment dans sa limite sud-
ouest de distribution, remettant un peu en cause les notions de marginalité géographique et
écologique. Ce résultat peut s’expliquer par le fait que la présence du hétre et de ses communautés
dépend de I'environnement abiotique mais aussi de la perturbation anthropique. La prise en compte

de la flore permet d'aborder et de considérer des processus plus fins comme la lithologie et la
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topographie qui sont des facteurs locaux indispensables a la présence d'une espéce. Dépendant des
facteurs globaux, ils peuvent permettre d’améliorer la présence des espéces, particuliérement en
marge chaude de distribution ot les conditions globales thermiques et hydriques sont défavorables.

Lorsque nous sommes en condition de fragmentation de I'aire de distribution d'une essence forestiére
et qu'on essaie de relier ces différents types de marginalités, cing cas de figures nous semble possibles.

Nous proposons donc ici un modele théorique (figure 18).

Espéce modéle i Conditions environnementales
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Figure 18 : Proposition de schéma théorique sur les marginalités géographiques, floristiques et écologiques
entre le coeur et la marge d’aire de répartition

1) Le cortege floristique et I'environnement sont identiques du cceur de I'aire jusqu’a la marge de
distribution. La fragmentation de l'aire de distribution est donc liée a une fragmentation
anthropique due a une destruction de l'espéce modeéle dans le milieu « interstitiel » (par
exemple la sylviculture). Il n’y aura donc pas de probléme de conservation de I'espéce cible dans
la population marginale.

Marginalité géographique # marginalité floristique # marginalité écologique
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2)

3)

4)

5)

Le cortege floristique et 'environnement sont identiques entre le cceur et la marge de répartition,
mais I'environnement du milieu « interstitiel » est défavorable (E2). La fragmentation de 'aire de
distribution est donc liée a une fragmentation environnementale due a une hétérogénéité
écologique. Il n’y aura donc pas de probleme de conservation de I'espece cible.

Marginalité géographique # marginalité floristique # marginalité écologique

L’environnement est identique du cceur jusqu’a la marge mais le cortége floristique associé est
différent. La fragmentation de I'aire de distribution est donc liée a une fragmentation anthropique
alaquelle s’ajoute une altération de la structure biotique due a I'isolement du fragment. Il n’y aura
donc pas de probléme de conservation de I'espece cible.

Marginalité géographique = marginalité floristique # marginalité écologique

Le cortege floristique est différent entre le coeur et la marge de répartition. Aussi,
I'environnement est identique entre le coeur et le fragment mais il est défavorable dans le milieu
« interstitiel ». La fragmentation de l'aire de distribution est donc liée a une fragmentation
environnementale a laquelle s’ajoute une altération de la structure biotique due a I'isolement du
fragment.

Marginalité géographique = marginalité floristique # marginalité écologique

Le cortege floristique est différent entre le coeur de I'aire et la marge de I'aire de répartition. Aussi,
I'environnement est défavorable aussi bien dans le milieu interstitiel qu’au sein de la population
marginale. Nous sommes ici en situation de marge écologique pour I'espéce cible et son sous-bois.

Marginalité géographique = marginalité floristique = marginalité écologique
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Ainsi, 'objectif de I'étude est d’essayer de relier les trois types de marginalités : géographique,
floristique et écologique. En limite géographique d’'une méme espéce forestiere fondatrice et

structurante d’un écosystéme, nous cherchons a aborder les questions suivantes :

1. Comment se structurent les communautés végétales associées au hétre a différentes échelles
d’étude ? (du national au local)

2. Les communautés associées sont-elles similaires ou originales par rapport a celles que 'on trouve
au coeur de I'aire de répartition ? Plus généralement, est-ce qu'une limite géographique correspond
a une limite floristique pour le corteége floristique associé ?

3. Selon quels gradients écologiques s’organisent ces communautés? Limite géographique

correspond-elle a limite écologique ?

4. Quelle est I'originalité et la position écologique des communautés du Ciron a I’échelle régionale et

nationale ?
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2.2. Matériels et méthodes
Notre zone d’étude est centrée sur le Bassin aquitain, qui représente une des limites occidentales
géographique de répartition du hétre de basse altitude a 1'échelle européenne. Afin de resituer les
communautés végétales du Bassin aquitain dans un référentiel plus large, nous nous sommes
également intéressé a des peuplements a I'échelle du grand sud-ouest de la France et a 1'échelle
nationale (nord-ouest, nord-est et sud-est de la France). Les peuplements considérés sont les foréts a
hétre, c’est-a-dire des peuplements forestiers incluant une présence de hétre dans une des strates

arborées, arbustives ou herbacées au moins.

2.2.1.  Base de données floristique

2.2.1.1. Base de données

e

Figure 19: Localisation des relevés floristiques

Les analyses ont porté sur une
compilation bibliographique et
empirique de 768  relevés
floristiques contenant du hétre.
L'objectif était d'avoir une
représentativité géographique a
I’échelle nationale a défaut d'une
exhaustivité des relevés effectués
(figure 19, tableau II). A I'échelle
du Bassin aquitain, nous avons par
contre réuni tous les relevés

connus puis réalisé 16 relevés

supplémentaires afin de compléter le jeu de données. Les relevés sélectionnés sont en général des
relevés phytosociologiques, mais aussi des relevés de type « suivis permanents » (réseau RENECOFOR),
dont la quantification de l'abondance des espéces a été effectuée par les coefficients d’abondance et

de dominance de Braun-Blanquet.
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Tableau 11 : Liste des relevés floristiques

Auteurs Localisation Année N relevés _Moyenne
altitudinale (m)
B. Comps Sud-ouest 1980 42 267
B. Comps Sud-ouest 1980 122 236
E. Corcket Sud-ouest 2009 4 403
E. Corcket Sud-est 2000 126 984
A. Ducousso Sud-ouest 2010 1 34
L. Durin et al. Nord-est 1968 240 139
D. E Silva Sud-ouest 2010 31 214
A. Lefouler, G. Caze | Vallée du Ciron | 2013/2014 8 63
S. Muller Nord-ouest 1978 106 287
Renecofor National 1995 69 550
J-M. Savoie Sud-ouest 1982 3 122
M. Walbott Sud-ouest 2016 16 73

Enfin, comme plusieurs échelles d’analyse nous intéressaient, nous avons formé trois jeux de données.
(1) Un premier jeu de données « complet » constitué de I'ensemble des relevés floristique, (2) un jeu
de données « partiel » constitué de I'ensemble des relevés hors contact méditerranéen (Préalpes
drémoises, Corcket 2000), (3) et un jeu de données « Bassin aquitain » constitué de 'ensemble des
relevés du bassin aquitain/grand sud-ouest.

La strate arborescente a été éliminée pour éviter les trop grandes variations causées par la pratique
sylvicole. La strate muscinale a été éliminée également car elle n’est pas toujours renseignée. Les

strates restantes ont été fusionnées en gardant le coefficient le plus élevé.
2.2.1.2. Modifications des données

L’ensemble des données ont ensuite été transformées en « présence-absence » pour harmoniser les
relevés de type phytosociologiques aux relevés de suivis de Renecofor qui présentaient des
coefficients modifiés. Cette transformation est de plus en plus utilisée car sur une grande zone
d’étude, il n’y a plus d’avantage a collecter 'abondance. La présence-absence est suffisante et peut
mieux représenter les communautés d’'une zone donnée sachant que la regle d’assemblage des
communautés se fait premiérement par la présence des espéces et non par leur abondance (Wilson
2012). Les espéces rares ont été éliminées pour clarifier et alléger les jeux de données. Les espéces
sont considérées comme rares si elles ne sont présentes que 1 ou 2 fois seulement sur le total des

relevés. Les tableaux se présentent sous la forme suivante : espéces (lignes) en fonction des relevés
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(colonnes). Nous cherchons a faire des groupes de relevés sur la base de la composition floristique,

c’est pourquoi les tableaux ont été transposés pour I'analyse statistique.

2.2.2.  Base de données météorologique
Afin de pouvoir justifier ou non une situation de marge écologique, nous avons extrait différentes
variables de la base de données Eumedclim (Fréjaville et Garzon 2018) pour I'ensemble des sites de
relevés floristiques. La premiére étape a été de localiser chacun des relevés floristiques. Lorsque nous
ne connaissions pas les coordonnées GPS des différents sites, nous avons recherché dans les ouvrages
bibliographiques une indication sur la localisation afin d’en récupérer les coordonnées GPS sur
géoportail [https://www.geoportail.gouv.fr/]. Les relevés dont aucune indication nous permettaient
une localisation ont été éliminés de la base de données (784 - 16 relevés non localisés = 768 relevés

pour I’étude).

La base de données EuMedClim est une base de données qui regroupe les bases de données CRU TS
(Haris et al., 2014) et WorldClim, permettant d’avoir une seule et méme base de données avec une
résolution spatiale et temporelle élevée de 1 km x 1 km sur la période de 1901 a 2014. Cette base de
données propose 21 variables incluant des échelles de temps mensuelle, saisonniéere et annuelle. Pour
notre étude, nous avons sélectionné uniquement 12 variables que nous jugions pertinentes pour notre

systéme d’étude (tableau III).

Tableau I11 : liste des variables climatiques sélectionnées

Variables i, e ess
X . Unité Définition
climatiques

biol 0.1°C Température annuele moyenne
bios 0.1°C Température maximale du moisle plus chaud
bio6 0.1°C Température minimale du moisle plus froid
tmean.djf 0.1°C Température moyenne hivernale (décembre, janvier, février)
tmean.jja 0.1°C Température moyenne estivale (juin, juillet, aofit)
biol2 0.1 mm Précipitations annuelles
bio14 0.1l mm Précipitations du mois le plus sec
prec.jia 0.1 mm Précipitations estivales (juin, juillet, aofit)
pet.mean 0.l mm Evapotranspiration potentielle annuelle
pet.max 0.1l mm Evapotranspiration potentielle maximale mensuelle
ppet.mean 0.1 mm Bilan hydrique annuel
ppet.max 0.1 mm Bilan hydrique mensuel maximal
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En plus de I'extraction de ces variables, nous avons créé un indice de « méditerranéité » (indiceMED)
qui correspond au rapport entre les précipitations estivales (tmean.jja) et les températures estivales

(tmean.jja), indicateur de I'aridité estivale selon le coefficient de pluie de Lang.

Les dates de publication ou de réalisation des relevés s’étendent sur une période de 1968 a 2016. Afin
de pouvoir relier plus justement I'environnement avec le cortége floristique, nous avons associé le
relevé floristique aux données climatiques sur la période de 30 ans précédant la date de publication
des relevés floristiques et non sur une période unique 1986-2016 correspondant aux 30 derniéres
années. Une fois les données extraites, nous avons réalisé des moyennes sur les 30 ans pour les

différentes variables sélectionnées.

2.23.  Méthodes d’analyses
2.2.3.1. Analyses générales
L’ensemble des analyses statistiques est réalisé avec le logiciel R version 3.2.3.

Afin d’avoir une analyse globale et de hiérarchiser I'information pour nos différents jeux de
données (floristique et climatique), nous avons réalisé une analyse canonique des correspondances
(ACC) dans le but d’expliquer quels paramétres climatiques se dissocient et expliquent la variation
floristique observée du sous-bois de hétre. Cette analyse nous permet également de comparer les
résultats obtenus aprés une analyse en composantes principales (ACP) seule et d’identifier si les
mémes variables semblent expliquer les différences entre les différents sites. Autrement dit, est-ce
que les variables climatiques qui ressortent pour différencier nos sites sont les mémes que celles qui
expliquent la structure des communautés végétales ? Est-ce que les facteurs locaux sont plus

importants que les facteurs globaux ?

Pour répondre aux questions suivantes sur les notions de marginalité, il est intéressant de
faire une analyse de groupements (CAH) pour voir quels sont les groupes de relevés qui se forment
sur la base de la composition floristique. Plusieurs coupures sont effectuées afin de trouver si possible
le nombre de groupes le plus « intéressant ». Une analyse factorielle (AFC) est également réalisée pour
regarder ou se situent nos relevés limites dans I'espace factoriel et comment s’y agencent les
différents groupes obtenus aux trois échelles d’étude. Cette analyse est intéressante car elle permet
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de mettre en évidence un gradient environnemental pouvant étre responsable de la disposition des
groupes de relevés. Les données étant sous forme binaire, 'analyse de groupements et I'analyse
factorielle des correspondances sont réalisées sur la base d'une matrice de distances calculée avec la
distance de Jaccard.

Pour chaque échelle d’étude, une analyse en composante principale (ACP) a été réalisée sur I’ensemble

des variables climatiques afin d’identifier quelles variables distinguent nos sites de relevés.
2.2.3.2. Analyses supplémentaires

Pour finir, des analyses de variances (ANOVA) ont été réalisées entre les différents groupes
obtenus par la CAH sur les variables climatiques. Au sein de la base de données climatique, chaque site
se voit attribuer sa valeur de groupe nous permettant de comparer les valeurs climatiques moyennes

de chaque groupe de relevés.

De plus, des différents groupes obtenus, le calcul de la valeur indicatrice d’une espece (IndVal) est
effectué. Cet indice permet de mettre en évidence les especes spécifiques et fideles des différents
groupes pour les différentes coupures de notre classification. Les especes sélectionnées au sein de
chaque groupe sont les dix especes avec I'indval le plus élevé et uniquement pour les cas ot la pvalue
est supérieure a 0.05. L’écologie des espéces caractéristiques sous forme de valence optimale du taxon
est recherchée sur Tela Botanica afin de pouvoir tester la signification écologique des axes. Les valeurs
obtenues ne sont donc pas des valeurs réelles mais une indication de "'optimum écologique sur une
échelle allant de 1 (optimum de température le plus froid par exemple) a 10 (optimum de température
le plus chaud). Pour regarder l'effet d’une variable sur la composition des groupes, des ANOVA de
Kruskal-Wallis (conditions d’applications non vérifiées) sont réalisées. Lorsque I'effet du facteur était
significatif (p < 0,05), nous avons réalisé un test de comparaisons multiples de Kruskal-Wallis pour
regarder plus finement les différences significatives entre les groupes. Ces tests nous permettent de
raisonner a 'échelle de la communauté, en testant les groupes extrémes sur les axes, sur la base des
optimums écologiques des espeéces caractéristiques. Les indices analysés ont des caractéristiques
climatiques (lumiére, humidité atmosphérique, température, continentalité) et édaphiques (pH,

humidité et texture du sol).
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Ces analyses nous permettent de comparer et d’expliquer plus finement les différents groupes
obtenus sur la base des variables climatiques et d’essayer d’identifier I'importance des facteurs locaux

par rapport aux facteurs globaux dans la structure de la végétation.

2.3. Résultats
2.3.1.  Description du jeu de données

= 3-1
s 12-22
@ 23-33

P 5-5
@ s

. 73-88

Figure 20 : Carte de la richesse spécifique des relevés floristiques. Plus la taille du symbole est importante plus
la richesse est grande. A) Richesse totale ; B) Richesse apres élimination des espéces rares.
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Figure 21 : Carte représentant l'altitude des relevés floristiques. Plus le symbole est grand plus I'altitude est
élevée.
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Figure 22 : Carte de la perte de richesse spécifique des relevés floristiques apres élimination des espéces rares.
Plus la taille du symbole est importante plus la perte d’espéce par site est grande.

On peut remarquer qu’a I’échelle nationale, les peuplements a hétre de la fagade atlantique sont moins
riches que les peuplements de I'est de la France (figure 20-A). Le méme résultat est obtenu lorsqu’on
enleéve les especes rares (présentes une ou deux fois seulement sur 'ensemble du jeu de données)
(figure 20-B). Aussi, il est intéressant de noter que les sites avec une richesse importante sont
généralement les sites situés a une altitude élevée (figure 21). Plus on monte en altitude, plus le sous-
bois des peuplements a hétre est riche en especes. Aussi, c’est d’ailleurs sur les sites d’altitude que la
majorité des especes rares ont été éliminées (figure 22). Sil'on regarde la structure du jeu de données
nous n’observons pas de structure particuliére en termes de richesse entre la périphérie et le coeur de
I'aire de distribution. Par contre, si on reporte sur la carte réalisée dans le premier chapitre la
localisation de nos relevés, on peut repérer sur I'ensemble du jeu de données des positions différentes

entre le coeur et la périphérie de I'aire de distribution (figure 23).
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Figure 23 : Position des relevés floristiques dans I'aire de distribution du hétre en France
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Figure 24 : Contribution des variables climatiques (tableau IT) de I'analyse en composante principale.
Température annuelle moyenne (bio1), température maximale du mois le plus chaud (bio5), Température minimale du mois le plus froid
(bio6), température moyenne hivernale (tmean.djf), température moyenne estivale (tmean.jja), précipitations annuelles (bio12),
précipitations du mois le plus sec (bio14), précipitations estivales (prec.jja), évapotranspiration potentielle annuelle (pet.mean),
évapotranspiration potentielle maximale mensuelle (pet.max), bilan hydrique annuel (ppet.mean), bilan hydrique maximal (ppet.max),
indice aridité (indiceMED)
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L’analyse en composante principale (figure 24) sur le jeu de données complet montre une forte
contribution des températures annuelles moyennes (bio1) et hivernales (tmean.djf) sur 'axe 1 et de
la latitude sur I'axe 2. D’autres variables ont une forte corrélation comme les températures estivales
(tmean.jja), I'évapotranspiration potentielle annuelle (pet.mean) ou l'indice d’aridité (indiceMED),

néanmoins elles sont en position intermédiaire et ne caractérisent pas un axe en particulier.

L’analyse canonique des correspondances permet d’étudier la part de variance des données étudiées
par des variables environnementales. Ici, on peut voir deux nuages de points écartés sur 'axe 1 qui
sont fortement déterminés par 'altitude des relevés puis par le bilan hydrique annuel. Sur I'axe 2, on
distingue deux groupes de relevés de chaque c6té de 'axe 1. Le groupe du coté positif de I'axe est
déterminé par les températures minimales du mois du plus froid, températures moyennes hivernales
et températures moyennes annuelles élevées. A 'opposé, c’est la latitude qui distingue la composition

du sous-bois (figure 25).

-1

-2

latitde "4

T | T |
-2 0 2 4
Figure 25 : Résultat de I'analyse canonique des correspondances.

Température annuelle moyenne (biol), température maximale du mois le plus chaud (bio5), Température minimale du mois le plus froid
(bio6), température moyenne hivernale (tmean.djf), température moyenne estivale (tmean.jja), précipitations annuelles (bio12),
précipitations du mois le plus sec (bio14), précipitations estivales (prec.jja), évapotranspiration potentielle annuelle (pet.mean),

évapotranspiration potentielle maximale mensuelle (pet.max), bilan hydrique annuel (ppet.mean), bilan hydrique maximal (ppet.max),

indice aridité (indiceMED)
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2.3.2.  Distinction des types de communautés
2.3.2.1. Echelle nationale (jeu de données « complet »)
2.3.2.1.1.  Type de communautés

L’analyse de groupements sur I'ensemble du jeu de données (« complet ») permet de distinguer
plusieurs grands types de communautés végétales associées au hétre a I'échelle nationale. Pour une
coupure a 4 groupes (figure 26), on peut voir des types d’assemblages trés différenciés. Les groupe n°1
et 2 extrémes sur les axes et isolés sont respectivement composés des relevés du sud-ouest et des
relevés du sud-est. Les groupes 3 et 4 sont superposés sur le plan factoriel et sont constitués du reste
des relevés nationaux (figure 26). Les dix especes les plus indicatrices du groupe sud-est qui est le plus
distinct floristiquement sont Sorbus aria, Acer opalus, Ranunculus aduncus, Buxus sempervirens, Hieracium

murorum, Prenanthes purpurea, Lonicera xylosteum, Quercus pubescens, Campanula rotundifolia, Ortilia

secunda.

Figure 26 : Représentation des 4 groupes issus de la CAH sur le plan factoriel pour le jeu de données « complet »

Pour une coupure a dix groupes (tableau 1V), les groupes 1 « RUBPE » et 2 « RUSAC » extrémes sur
I'axe 2 (figure 27) sont composés de la quasi-totalité des relevés du sud-ouest et d’'une dizaine de
relevés du nord-ouest de la France. Les groupes 1 « RUBPE » et 2 « RUSAC » représentent donc la partie
sud-ouest d’aire de répartition du hétre en France. Les groupes 3 « QUEPU » et 4 « PREPU » tres
extrémes sur I'axe 1, respectivement constitués des 58 relevés des Baronnies et des 68 relevés du Diois,

sont les groupes des relevés du contact méditerranéen et représentent donc la marge sud-est d’aire
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de distribution du hétre. Les groupes 5 « HYANS », 6 « MILEF » et 7 « MERPE » sont composés des

relevés du nord, nord-ouest de la France. Le groupe 8 « VACMY » est majoritairement composé de

relevés du nord-ouest ainsi que de 25 relevés du nord-est. Les groupes 9 « RUBID » et 10 « CRALA »

regroupent indifféremment des relevés du nord-est et des zones montagnardes a I'est du territoire.

A)

=3

Figure 27 : Représentation des 10 groupes issus de la CAH sur le plan factoriel (A) et position géographique des

groupes pour le jeu de données « complet »
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Tableau 1V : Localisation, profil écologique et espéces indicatrices des 10 groupes du jeu de données « complet »

N° CODE N Localisation Profil écologique et Espéces indicatrices
biogéographique
1 RUBPE 104 | 96 % Sud-Ouest | Thermo-atlantique Rubia peregrina, Carex pallescens,
Pulmonaria affinis
2 RUSAC 149 | 92 % Sud-Ouest | Thermo-xérophile acidicline Rubus sp, Ruscus aculeatus, Carex
montana
3 QUEPU 58 | Sud-Est- préalpes | Supra-méditerranéen Quercus pubescens, Buxus
Baronnies sempervirens, Hippocrepis emerus
PREPU 68 | Sud-Est-préalpes | Méditerranéo-montagnard Prenanthes purpurea, Ranunculus
Diois aduncus, Abies alba
5 HYANS 55 | Nord-Ouest Collinéen atlantique Hyacinthoides non-scripta, Galium
odoratum, Circaea lutetiana
MILEF 73 | Nord-Ouest Collinéen mésohygrophile acidicline | Holcus mollis, Milium effusum,
Oxalis acetosella
MERPE 42 | Nord-Ouest Collinéen neutrophile Mercurialis perennis, Viola sp,
Cornus sanguinea
8 VACMY 90 | 72% Nord-Ouest | Collinéen acidiphile Vaccinium  myrtillus,  Molinia

caerulea, Quercus petraea

RUBID 64 | Moitié Est Continental Rubus idaeus, Sambucus
racemosa, Festuca altissima

CRALA 65 | QuartNord-Est Subcontinental (nord) Crataegus laevigata, Viola
reichenbachiana, Deschampsia
flexuosa

Le premier groupe « RUBPE » correspond au domaine thermo-xérophile sur sol légerement acide, il
est constitué d’especes thermophiles caractéristiques telles que Rubia peregrina, Carex pallescens et
Pulmonaria affinis. Le deuxiéme groupe sud-ouest « RUSAC » est un groupe plus thermo-atlantique de
sous-bois frais caractérisés par Ruscus aculeatus et Carex montana. Les deux groupes du contact
méditerranéen se distinguent par des especes caractéristiques montagnardes pour le groupe
« PREPU » (n° 4) avec des espéces de bois humides d’altitude comme Prenanthes purpurea ou Abies alba
du groupe 3 « QUEPU », caractérisé par des especes du supra-méditerranéen thermo-xérophiles telles
que Quercus pubescens et Buxus sempervirens. Dans le nord de la France, six autres groupes se
distinguent. Le groupe n° 5 « HYANS » est un groupe collinéen thermoatlantique composé d’espéces
communes de hétraies fraiches et modérément acides comme Hyancinthoides non-scripta et Circaea

lutetiana. Ce groupe n°5 est tres difficile a différencier des groupes « MILEF » (n°6), « VACMY » (n°8)
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et « CRALA » (n°10) sur le plan factoriel. Les groupes 6 et 8 sont des groupes collinéens de sols
relativement acides au nord-ouest avec des espéces comme Milium effusum et Oxalis acetosella pour le
premier et Vaccinium myrtillus et Molinia caerulea pour le second. Le groupe n°10, le plus continental,
est caractérisé par Crataegus laevigata, Viola reichenbachiana et Deschampsia flexuosa. Enfin, les groupes
7 « MERPE » et 9 « RUBID » sont des groupements collinéens neutrophile et continental. « MERPE »
contient des espéces caractéristiques comme Mercurialis perennis, une espéce ombrophile
neutrocalcicole. Enfin, « RUBID » est un groupe continental montagnard caractérisé par Rubus idaeus
et Sambucus racemosa. De plus, la projection des variables climatiques sur le plan factoriel (figure 31)
met en avant une différenciation climatique entre les groupes 3 « QUEPU » et 4 « PREPU » et le reste.
2.3.2.1.2.  Approche écologique
Pour les tests sur les coefficients d’Ellenberg des espeéces caractéristiques, on observe une différence
pour tous les facteurs (lumiére, humidité atmosphérique, température, continentalité, pH, humidité
du sol, texture du sol) avec néanmoins des coefficients R? assez variables (tableau V) entre 0.18 et 0.37.

Les coefficients les plus importants sont pour les températures, le pH, la continentalité et la lumiere.

Tableau V : Résultat des analyses de variances pour les coefficients d’Ellenberg

Variables pValue| R? ab
Lumiere 0.33 ¢ I
Humidité atmosphérique ** 0.22
Température **x 0.37
Continentalité **x 0.33
PH ™" 035 12 3 4 5 6 7 8 9 10
Humidité du sol ¥ 0.21 9“"“”'1’ :

Figure 28 : Moyennes et résultat des comparaisons
Texture du sol 1 0.18 multiples (post-hoc) sur le pH. Noms des groupes

dans le tableau IV

Pour le pH, les groupes 6 « MILEF » et 8 « VACMY » sont composés d’espéces avec un optimum
relativement acide alors que les groupes 3 « QUEPU » et 7 « MERPE » montre des valeurs indicatrices
relativement basses (figure 28). Pour la lumiére, la composition du sous-bois du groupe 5 « HYANS »
est le plus sciaphile, différent de I'ensemble des groupes sauf des groupes 9 « RUBID » et 10 « CRALA »
(figure 29-A). De plus, la seule différence concernant I’humidité atmosphérique est entre les groupes

2 «RUSAC » et 3 « QUEPU », et le groupe 5 « HYANS » avec une affinité pour une humidité
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atmosphérique plus élevée (figure 29-B). Pour la température, les groupes 4 « PREPU » et 9 « RUBID »
sont composés d’especes adaptées aux faibles températures, comparé aux groupes 1 « RUPBE », 2 «
RUSAC » et 3 « QUEPU » (figure 29-C). Enfin, pour la continentalité, le groupe sud-ouest « RUBPE »
est le groupe le moins continental, significativement différent des groupes 4 « PREPU », 9 « RUBID »
et 10 « CRALA », les groupes les plus continentaux. Le groupe 9 « RUBID » est également composés

d’espéces plus continentales que les groupes 2, 3 et 6 (figure 29-D).
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Figure 29 : Moyennes et résultat des post-hoc pour les indices lumiére (A), humidité atmosphérique (B),
température (C) et continentalité (D).

Sur le plan factoriel (figure 31) on peut voir I'importance de la longitude et de I'altitude ainsi que des
températures minimales du mois le froid (bio6) et le bilan hydrique annuel (ppet.mean) sur la

variabilité écologique des groupes. Pour les groupes du sud-ouest, les températures moyennes

hivernales distinguent ces groupes.
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Figure 30 : Moyennes et résultats des post-hoc pour I'altitude, bio6 et ppet.mean
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En effet, les groupes 3 « QUEPU » et 4 « PREPU » sont significativement plus hauts en altitude et ont

des températures minimales du mois le plus froid plus basses que tous les autres groupes, tout comme

le groupe 9 « RUBID ». Enfin, le bilan hydrique des groupes 1 « RUBPE » et 2 « RUSAC » est négatif et

significativement plus bas que tous les autres groupes. C’est le groupe « PREPU » qui a le bilan

hydrique le plus élevé, significativement différent de I’ensemble des groupes (tableau VI, figure 30).

= Dio6

ppet mean

N & N
——= QUEPU}

Figure 31 : Projection des variables climatiques sur le plan factoriel. Températures minimales du mois le froid (bios),
bilan hydrique annuel (ppet.mean), températures moyennes hivernales (tmean.djf)

: Résultats des analyses de variances entre les variables climatiques et les dix groupes

D’apres les tests statistiques, on observe des différences de moyennes entre

les différents groupes pour I'ensemble des variables climatiques. Les plus

forts coefficients de régression sont pour les variables de températures

annuelles (bio1, R?=0,82), hivernales (tmean.djf, R?=0,81), minimales du mois

le plus froid (bio6, R?=0,80) et estivales (tmean.jja, R?=0,77). Les groupes 1

« RUBPE » et 2 « RUSAC » ont des températures annuelles plus élevées que

I'ensemble des autres groupes. Au contraire, les groupes 3 « QUEPU » et 4

Tableau VI
Variables [Pvalue| R?

biol ***10.82
bio5 *¥** 10.70
bio6 *** 10.80
tmean.djf *kx10.81
tmean.jja ¥** 1077
biol2 ***% 10.32
biol4 ***10.22
prec.jja *¥** 1041
pet.mean *** 1073
pet.max *¥** 10.59
ppet.mean *** 1045
ppet.max **k*10.13
altitude *k* 1075
indiceMED *** 10.53

« PREPU » ont les températures annuelles les plus froides. Les résultats vont
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dans le méme sens pour les températures moyennes hivernales mais le groupe 9 « RUBID » n’est plus
différent du groupe 3 « QUEPU ». De méme, le groupe 10 « CRALA » différe de I'ensemble des groupes
et présente des valeurs assez basses également. Enfin, pour les températures estivales, les groupes 1

« RUBPE » et 2 « RUSAC » présentent de nouveau les températures significativement les plus élevées

de I'ensemble des autres groupes, et le groupe 4 « PREPU » les moins élevées (figure 32).
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Figure 32 : Moyennes et résultats des post-hocs pour les variables biol, tmean.djf et tmean.jja

Pour résumer : Les cortéges floristiques en sous-bois de hétre sont nettement différenciés d’un point
de vue richesse et composition floristique a I'échelle du territoire francais. Les relevés les plus riches
sont observés principalement en altitude et c’est d’ailleurs en réponse a I'altitude que les corteges se
différencient le plus, de par des températures relativement froides. Apres I'altitude, c’est le déficit
hydrique estival et les températures chaudes qui entrainent la formation de corteges caractéristiques.
De ce fait, les hétraies d’altitude du contact méditerranéen et planitiaire du sud-ouest qui sont en
limite sud-est et sud-ouest de distribution présentent une forte originalité floristique et se situent de
maniére extréme sur les gradients floristiques francais.

2.3.2.2. Echelle nationale hors contact méditerranéen (« partiel »)

En excluant les relevés d’altitude du contact méditerranéen, on peut voir que le nuage de points

s’étale (figure 33) et que les communautés sont bien différenciées d’un point de vue floristique.

Figure 33 : Représentation des huit groupes issus de la CAH sur le plan factoriel (A) et position géographique
des groupes pour le jeu de données « partiel »
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Pour une coupure a huit groupes, les relevés du sud-ouest de la France sont trés majoritairement dans
les groupes n°1 et n°2 et sont plutét extrémes sur 'axe 1. Si I'on regarde le nuage de points, on a un
petit décrochage des relevés du sud-ouest de I'ensemble des autres relevés. Les relevés des groupe 3,
4,5 et 6 sont principalement des relevés du nord-ouest de la France. Ceux des groupes 7 et 8 sont des
relevés du nord-est et relevés d’altitude. On retrouve les mémes espéces caractéristiques que pour le
jeu de données complet au sein de chaque groupe. Si on augmente la coupure a 19 groupes (figure 34),
on obtient des groupes toujours assez bien différenciés floristiquement et des variables
supplémentaires comme la longitude, I'altitude, les températures minimales du mois le plus froid et
le bilan hydrique annuel qui explosent en tant que variables supplémentaires sur le plan factoriel
(figure 34). Du cdté gauche du plan factoriel, le groupe 1 est en position extréme, en limite du nuage
de point. Ce groupe est composé exclusivement des relevés floristiques réalisés dans la vallée du Ciron
avec des especes les plus caractéristiques qui sont Carex digitata, Lonicera xylosteum, Tilia cordata. Ces

trois especes sont des especes mésophiles neutrocalcicole ou acidicline.

bio6 " . 1.;'3‘3}3 :

ppet.mean
> i

-

Carex digitata
Lonicera xylosteum By Wi
Tilia cordata N 3

Figure 34 : Représentation des 19 groupes issus de la CAH sur le plan factoriel et projection des variables
climatiques en variables supplémentaires sur le jeu de données « partiel »

59



En effet, pour ces deux variables et une coupure a huit groupes, un observe une forte différence
concernant les températures minimales du mois le plus froid, qui sont plus basses pour les groupes 7
et 8. Pour le bilan hydrique, ce sont les groupes sud-ouest qui sont fortement différents des autres
groupes. Le bilan hydrique est trés inférieur dans le sud-ouest par rapport aux autres groupes de

relevés (figure 35).
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Figure 35 : Moyennes et résultats des post-hoc pour les températures minimales du mois le plus froid (bio6) et
le bilan hydrique annuel (ppet.mean)

Si on se base sur la composition floristique uniquement, chaque variable a un effet significatif. Et les
plus forts R? sont observés pour le pH, les températures et la continentalité. Le groupe 1, le plus a
gauche sur le plan factoriel présente un pH moins acide que les groupes 4 et 6 de 'autre c6té de 'axe.
Les groupes 2 et 5 opposés sur I'axe 2 ont des pH significativement différents, plus acide pour le groupe
du sud-ouest. On ne distingue pas de grande différence pour les optimums de températures des
espéces caractéristiques. Le groupe 7 a néanmoins un optimum plus bas que les groupes 1 a 5. Pour
la continentalité, les especes des groupes 1, 2 et 4 ont des especes significativement moins

continentales que le groupe 7 (figure 36).
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Figure 36 : Moyennes et résultats des post-hoc sur les indices climatiques pH, température et continentalité

Pour résumer: a 'échelle nationale sans marge méditerranéenne, la composition floristique
marginale du sud-ouest correspond a des conditions écologiques particuliéres, notamment au niveau

du bilan hydrique annuel.
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2.3.2.3. Echelle du Bassin aquitain (jeu de données « Bassin aquitain »)

A I'échelle du Bassin aquitain, on obtient également des communautés bien distinctes d’un point de
vue floristique. Notamment le n°1 se distingue, il est constitué exclusivement par des relevés effectués
dans le Ciron. Le groupe « CIRON » est tres isolé du reste des relevés (figure 37), traduisant une

originalité floristique des communautés.

Brachypodium pinnatum (0,51)
Acer monspessulanum (0,5)
Epipactis helleborine (0,49)

Rubus sp (0,34)

Carex montana (0,27)

Stachys officinalis (0,18)
Ps

_~ Pulmonaria affinis (0,45)

Rubus caesius (0,41)

Ligustrum vulgare (0,34)

mbrosa (0,24)

llex aquifolium (0,22) Acer campestre (0,22)

Teucrium scorodonia (0,22) Geranium robertiafium (0,19)

G

Frangula alnus (0,21)

Rubus fruticosus (0,4)

5 Tili data (0,82
Quercus robur (0,21) %, Cl " C‘Z. ‘f’ a d 7)1
tat
Hyperichum pulchrum| (0,18) arex digitata (0,71)
Carex flacca (0,74)

Figure 37 : Représentation des huit groupes issus de la CAH sur le plan factoriel et indication des especes
indicatrices sur le jeu de données « Bassin aquitain » (valeurs indicatrices indval)

Du point de vue de la composition floristique, les valeurs indval des especes caractéristiques du
groupe « CIRON » sont particulierement élevées. On trouve pour les trois especes les plus indicatrices :
Tilia cordata (indval = 0,82), Carex digitata (indval = 0,74) et Carex flacca (indval = 0,71). Pour les autres
groupes, les valeurs de I'indice ne dépassent pas 0,51. Autre groupe un peu isolé, on trouve le groupe
6 qui est caractérisé par des especes de demi-ombre, neutrocline, xérophile comme Brachypodium
pinnatum, Acer monspessulanum et Epipactis helleborine, des especes a tendance méditerranéenne. Les
seuls tests statistiques sur les coefficients d’Ellenberg qui sont significatifs entre les groupes du jeu de

données « Bassin aquitain » sont les tests sur le pH du sol (p < 0.001) et la texture du sol (p = 0.049).

61



Texture du sol

1.2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7

Figure 38 : Moyennes et résultats des post-hoc sur les indices d’Ellenberg pour le pH et texture du sol
Le groupe 1 « CIRON » est composé d’espeéces ayant une affinité pour les sols significativement plus
basiques que le groupe 4, sans étre significativement différent des cing autres groupes au niveau du
pH (figure 38).
Pour la texture du sol, aucune différence significative entre le groupe « CIRON » et les autres groupes

(figure 38).

longitude

Figure 39 : Projection des variables climatiques sur le plan factoriel
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Pour les facteurs climatiques issus de la base de données eumedclim (Fréjaville et Garzon 2018), on

n’observe pas de « pattern » particulier sur le plan factoriel (figure 39), hormis une différence

concernant la longitude, qui n’est pas corrélée a la différence floristique du groupe CIRON. Si on teste

les différences des groupes liées aux facteurs climatiques, tous les facteurs sont significatifs ;

néanmoins, le R? des différents modéles n’est pas trés élevé (tableau VII).

Tableau VII : Résultats des analyses de variances entre les variables climatiques et les groupes floristiques

Variables Pvalue R?
bio1l ok 0.11
bio5 ok 0.23
bio6 ok 0.10
tmean.djf ok 0.11
tmean.jja woAx 0.12
bio12 Rk 0.13
bio14 okk 0.34
prec.jja woAx 0.43
pet.mean ok 0.20
pet.max woAx 0.40
ppet.mean * 0.06
ppet.max ok 0.20
altitude ok 0.13
indiceMED ok 0.38

a

1234567

Les modeles les plus explicatifs de la variance expliquée sont sur les

précipitations estivales (prec.jja), I'évapotranspiration potentielle

maximale (pet.max) et l'indice méditerranéen (indice MED).

Concernant les précipitations estivales, les groupes 1 « CIRON » et

6 ont des précipitations et une évapotranspiration potentielle

maximale significativement plus importantes que les autres

groupes. Aussi, les groupes 1 «CIRON» et 2 ont un indice

méditerranéen inférieur aux autres groupes. Le groupe 7 a I'indice

le plus élevé et est en plus différent du groupe 3 (figure 40).

b
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Figure 40 : Moyenne et résultats des post-hoc des variables prec.jja, pet.max et indiceMED

1234567

Pour résumer : en plaine, on trouve dans la vallée du Ciron une composition floristique du sous-bois

singuliére a I'échelle régionale ou du Bassin aquitain, sans pour autant réellement mettre en avant

une situation écologique extréme aux niveaux climatique et édaphique.
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2.4. Discussion
24.1.  Différenciation des marges sud-est et sud-ouest de distribution

A l'échelle nationale, les relevés au contact méditerranéen sont extrémes sur le plan factoriel. Les
groupes de relevés étant effectués sur la base de la composition floristique, cette étude suggére que
la marge sud-est présente une trés forte originalité floristique avec des espéces indicatrices
supportant aussi bien des températures trés basses qu’élevées, mais également une sécheresse
atmosphérique et édaphique. Lorsqu’on augmente le nombre de groupes, la marge sud-est se sépare
en deux groupes. Le premier est composé d’especes montagnardes telles que Prenanthes purpurea et
Abies alba. Ce groupe a affinité montagnarde est exclusif aux relevés du contact méditerranéen
(Préalpes) et ne regroupe pas les autres relevés d’altitude du reste de la France. Le deuxiéme groupe
de la marge sud-est est composé d’espéces supra-méditerranéennes bien plus thermophiles et
xériques telles que Buxus sempervirens et Quercus pubescens. A I'échelle nationale on a donc une
premiére originalité et différenciation floristique qui se fait au niveau de la marge sud-est d’aire de
répartition, dans un contexte méditerrannéo-montagnard de basse ou moyenne altitude. Sur le plan
factoriel, ce deuxiéme groupe du sud-est a tendance a rejoindre le groupe sud-ouest ayant Rubia
peregrina comme espéce la plus indicatrice. Cette espéce est une espéce thermophile,
subméditerranéenne sur sol relativement sec. Cette convergence représente une tendance
thermophile du sud de la France. Les deux groupes du sud-ouest sont par ailleurs extrémes sur I'axe
2, traduisant une deuxiéme originalité floristique a I’échelle nationale, qui se fait au niveau de la

marge sud-ouest d’aire de distribution.

Au premier abord, il semble étonnant de trouver dans le méme groupe Rubia peregrina qui montre la
tendance chaude du sud-ouest, et Carex pallescens qui est plut6t une espece de sol frais et humide.
Néanmoins, on retrouve dans ce groupe « RUBPE » les relevés réalisés dans la vallée du Ciron et du
piémont pyrénéen. Les gorges de la vallée offrent des conditions stationnelles particuliéres avec une
humidité atmosphérique assez élevée et une température tamponnée tout comme le piémont
pyrénéen. Il n’est donc pas aberrant de retrouver dans ce groupe des essences plus mésophiles. Le
groupe « RUSAC » du sud-ouest présente des especes thermophiles également, mais plus mésophiles,

ce qui peut expliquer sa plus grande distance avec la marge sud-est méditerranéo-montagnarde
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lorsqu’on descend en altitude. Au vu de ces résultats, il semblerait y avoir une originalité floristique
des relevés de périphérie de distribution par rapport a ceux que I'on trouve dans le cceur de I'aire de

distribution.
=> Marginalité géographique = marginalité floristique

Lorsqu’on s’intéresse aux variables potentiellement explicatives des différences entre groupes, on
voit que les deux marges ne différent que trés peu sur la base des variables sélectionnées avec les
coefficients d’Ellenberg. Ces deux marges se différencient légérement lorsqu’on parvient a isoler le
groupe montagnard dans la marge sud-est, en termes de température et de continentalité notamment
entre les groupes « RUBPE » et « PREPU ». Sur ces mémes variables, les groupes du sud-ouest et le
groupe thermophile xérique du sud-est « QUEPU » ne sont pas différents. Hors relevés d’altitude, on
a donc ici bien une tendance chaude et séche qui rapproche écologiquement et floristiquement les
deux marges chaudes. L’analyse de la signification écologique des axes est assez difficile avec ce
référentiel puisque les groupes sont trés proches du coté négatif de 'axe 1 du fait de la forte
différenciation floristique du contact méditerranéo-montagnard. A cette échelle d’étude, il semblerait
que c’est avant tout la position biogéographique qui conditionne les communautés du sous-bois. En
effet la différenciation floristique des hétraies de la marge méditerranéenne est probablement avant
tout liée a la position altitudinale des peuplements a hétre des Préalpes, car il apparait trés nettement
une différence altitudinale des groupements du sud-est. Néanmoins, cette variable couplée a des
températures minimales du mois le plus froid relativement basses ne semble pas expliquer a elle seule
les différences floristiques car ces groupements sont bien distincts des autres relevés d’altitude. Aussi,
il est important de rappeler que les relevés d’altitude sont beaucoup plus riches en espéces que les
relevés de basse altitude. On pourrait donc également expliquer une forte originalité floristique lié a
une richesse plus importante et donc des corteges particuliers. Ici, la cartographie de I'aire de
distribution du hétre ne situe pas les relevés des Diois et Baronnies dans la périphérie de l'aire de
distribution. Néanmoins, la position en bordure du cceur et la présence du hétre uniquement en
altitude nous fait penser que nous sommes tout de méme en marge géographique dans cette situation.

Concernant I'autre marge et malgré son climat océanique, nos résultat indiquent que le sous-bois de
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la marge sud-ouest semble soumis a un bilan hydrique négatif (ppet.mean = -100 mm), bien inférieur

aux autres groupes, ce qui pourrait les placer en situation de marginalité écologique.

En conclusion, a cette échelle d’étude on montre qu’en situation géographique limite (= marginalité
géographique) d’une essence forestiére, le cortége floristique associé est original (= marginalité

floristique) et soumis a des conditions écologiques extrémes (marginalité écologique).

Pour aller plus loin dans I’analyse des variables bioclimatiques et vérifier une situation de marginalité
écologique de la marge thermo-atlantique, il est préférable de s’intéresser au référentiel national
« partiel » afin de gommer I'effet trop fort de I'originalité floristique et écologique liée a I'altitude de

la marge sud-est.

24.2.  Originalité et position écologique des peuplements a hétre du sud-ouest

A cette échelle d’étude, nos résultats mettent en avant de maniere plus claire une originalité
floristique du sous-bois de hétre en périphérie de I'aire de distribution de I'espece. Pour la coupure a
huit groupes, ceux-ci sont finalement relativement bien définis et ne se superposent que trés peu. On
retrouve nos deux groupes du sud-ouest, assez isolés de I'ensemble des autres relevés, ce qui signifie
que les peuplements a hétres du Bassin aquitain ont une composition floristique particuliére. Le
groupe 1 du sud-ouest, qui est le plus extréme négativement sur I'axe 1, est significativement plus
chaud et moins continental que le groupe 6 a I'opposé. Cette méme relation est significative avec le
second groupe du sud-ouest, pourtant un peu moins extréme sur I'axe 1. Sur 'axe 2, la relation avec
le pH est bien présente entre les groupes extrémes 6 et 8. Les deux groupes du sud-ouest sont les plus
chauds et le groupe le plus a droite est le plus froid. Le gradient de température se fait donc de la
droite vers la gauche, de fagon opposée a la continentalité et a I'humidité atmosphérique. Les relevés
composant ce groupe extréme a droite sont principalement des relevés d’altitude, ce qui signifie que
ces deux gradients correspondraient a un gradient d’altitude. On passe du collinéen chaud au
collinéen, vers le montagnard le long de cet axe factoriel. Toutefois, si on s’intéresse a la répartition
du hétre en France, on le trouve en montagne dans la moitié sud et en plaine dans la moitié nord.
Lorsqu’on décompose les relevés composant les groupes du sud-ouest, on s’apercoit que ce sont pour

la grande majorité des relevés effectués dans les hétraies collinéennes. Seuls quelques relevés sont
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effectués dans les Pyrénées, mais a une altitude relativement basse ne dépassant pas les 400 m.
L’analyse de cet axe factoriel est donc tout a fait cohérente avec un gradient d’altitude, comme
observé pour le jeu de données complet. Pour le pH, les espéces les plus acidiphiles se trouvent du
coté positif de I'axe 2, et des especes plutdt neutrophiles a 'opposé. Il semble que I'axe 2 soit davantage
lié aux caractéristiques édaphiques mais il est difficile d’observer un « pattern » avec '’humidité et la
texture du sol. Le groupe 2 est le plus acide et sur texture grossiére. Ceci semble cohérent puisque les
sols sableux sont plus acides que les sols argileux, qui retiennent mieux les bases échangeables. En
général, il y a plus d’eau retenue lorsque la texture est fine, méme si une roche calcicole est toujours
plus séche du fait des fissures entrainant la pénétration de I'eau. Le sens de I’humidité du sol est donc
quand méme cohérent avec le pH et la texture sil'on regarde la roche mere. Si on s’intéresse a 'espece
la plus caractéristique du groupe le plus en haut a droite (groupe 6), on trouve Vaccinium myrtillus.
L'interprétation de nos axes semble cohérente puisque c’est une espece commune en montagne, rare
ou absente dans le sud-ouest de la France. C’est une espéce mésophile principalement acidiphile qu'on
retrouve sur les montagnes siliceuses. L’axe 2 peut donc étre plus généralement relié a la roche mére
qui est calcicole sur le coté négatif et siliceuse du c6té positif. A I'opposé, I'espéce la plus
caractéristique en bas a gauche (groupe 1) est Rubia peregrina. Le caractére indicateur de cette espece
est thermoxérophile calcicole et neutrocline a large amplitude dans le sud-ouest. De fagon similaire,
I'espece la plus indicatrice du groupe le plus négatif sur cet axe (groupe 5) est Mercurialis perennis. C’est
une espece mésoxérophile a mésophile neutrocalcicole qui se présente dans des bois assez frais. Le
groupe 8 tres proche de ce dernier est un peu plus extréme et caractérisé par Viola reichenbachiana et
Crataegus laevigata, toutes deux neutroclines. D’un point de vue purement climatique, la relation de
I'axe 1 avec les variables bioclimatiques est assez bien confirmée. Le groupe 7 le plus a droite possede
les températures minimales les plus faibles du mois le plus froid suivi du groupe 8 puis du reste. De
plus, on observe assez bien le gradient de bilan hydrique depuis la gauche de I'axe vers la droite de
I'axe. Etant donné ces résultats, on peut voir ici que dans le sud-ouest, en position de limite
géographique, on observe un cortége floristique particulier et une marginalité écologique.
Néanmoins, 1a encore, la composition des communautés ne refléte pas cette limitation écologique car

on retrouve aussi bien des espéces de milieux chauds et secs que de milieux frais et humides. On voit
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également qu’a cette échelle d’étude, le cortege du Ciron est particulier et hautement caractéristique
si on regarde les valeurs de I'indice. En position écologique extréme sur le plan factoriel, sa flore ne

refléte néanmoins pas une limite écologique a I'échelle nationale.

24.3.  Originalité floristique des communautés a hétre de la vallée du Ciron

Si on essaie d’affiner ce qu’il se passe au niveau de la périphérie sud-ouest d’aire de distribution en
regardant le jeu de données « Bassin aquitain », I'originalité floristique de la vallée du Ciron apparait

encore plus nettement.

En effet, de par sa position sur le plan factoriel et les valeurs indval de ses espéces caractéristiques, il
n'y a plus de doute sur I'originalité floristique du sous-bois de la vallée a I'’échelle du Bassin aquitain.
Néanmoins, sur la base des coefficients d’Ellerberg, plus aucune variable climatique n’est significative.
Seul le pH et la texture du sol sont différents entre les groupes. Malgré un effet significatif, aucune de
ces variables ne permet d’isoler le Ciron. L'optimum écologique pour le pH de son cortege est
intermédiaire, uniquement différent du groupe 4 et d’aucun pour la texture. Ce résultat montre ici
clairement que malgré une composition tres originale aucune de ces variables écologiques ne permet
d’expliquer la marginalité floristique. L’originalité floristique retrouvée dans la vallée du Ciron est
alors d’autant plus importante puisque malgré une niche écologique équivalente, on a un assemblage
d’especes exceptionnel. L'originalité floristique de la hétraie du Ciron peut donc étre liée a I'histoire
des communautés ou bien au manque de précision des variables écologiques données par les
coefficients d’Ellenberg. Si on regarde maintenant les variables climatiques modélisées, les variables
sont significatives mais la variance expliquée par les modeéles est assez faible. Les précipitations de la
période estivale et I'évapotranspiration potentielle maximale semblent relativement importantes
dans la vallée, comparé aux autres groupes. De plus, I'indice méditerranéen, indicateur de l'aridité
estivale, montre que le mésoclimat de la vallée du Ciron est relativement aride avec I'indice le plus
bas. De fagon générale, on voit ici que la vallée du Ciron est en situation écologique extréme a I’échelle
nationale et régionale mais ceci n’est pas reflété par son cortege floristique, qui est caractérisé par
des especes de milieux frais et ombragés. Dans cette partie, on met donc ici I'accent sur les

particularités stationnelles du site qui permettent en plus d’especes thermo-xérophiles, la présence
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de végétaux mésophiles et d’especes neutrocalcicoles dans un massif landais sur sol acide. On peut
ainsi trouver des espeéces assez rares dans la région comme Carex digitata, Euphorbia hyberna, Lonicera

xylosteum ou encore sur certains sites seulement, Geranium sanguineum (figure 41).
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Lonicera xylosteum Geranium sanguineum

Figure 41 : Distribution observée de Carex digitata, Euphorbia hyberna, Lonicera xylosteum et Geranium
sanguineum selon telabotanica

Ce chapitre nous permet de conclure sur notre hypotheése et notre modele théorique (figure 18). En
effet, on montre ici que les populations isolées en périphérie du coeur de I'aire de distribution
présentent une originalité floristique, éliminant les deux premiers cas de figures. Dans le cas d'un
refuge comme la vallée du Ciron, le contexte régional se situe en marginalité écologique, éliminant le
troisiéme cas de figure. Ce résultat confirme donc les études précédentes qui admettent que les limites
géographiques des aires de répartition reflétent les limites des niches écologiques et donc que les
espéces vivent dans des conditions de plus en plus marginales vers le bord de leurs aires de répartition
(Lee-Yaw et al. 2018). Néanmoins, les conditions stationnelles semblent tamponner le climat général,
les facteurs locaux et le microclimat prennent probablement le dessus si on se base sur les
caractéristiques écologiques des especes caractéristiques composant les communautés. On obtient
ainsi des corteges exceptionnels liés a des assemblages d’espéces de milieux différents qui sont rares

régionalement. Si on se replace dans les deux derniéres situations restantes de notre modele (figure
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18), il semblerait qu’a I'échelle nationale on soit dans le dernier cas de figure avec un environnement
hors cceur qui est défavorable, donc en marginalité écologique pour le hétre et ses communautés
associées. Néanmoins, il semblerait qu’a une échelle plus fine, les micro-refuges comme la vallée du
Ciron soient caractéristiques de la quatriéme possibilité (figure 42). En effet, on trouve un cortége
floristique différent entre le cceur et la marge de répartition. L’environnement semble identique entre
le cceur et le fragment si on analyse les caractéristiques écologiques des espeéces, mais il est
défavorable dans le milieu « interstitiel ». La fragmentation de I'aire de distribution serait donc liée a
une fragmentation environnementale a laquelle s’ajoute une modification de la structure biotique du

fragment liée a son l'isolement. L’étude approfondie de I'environnement abiotique de la vallée du

Ciron semble donc primordiale pour valider définitivement notre hypothese.
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Figure 42 : Sélection de la situation de la vallée du Ciron sur notre schéma théorique

Comme cité en introduction, la flore permet d’aborder des processus a une échelle tres fine,
car elle caractérise a la fois les conditions micro, méso et macro-climatiques. L’étude de la flore
accompagnatrice du hétre permet de montrer des différences de composition floristique liées aux

conditions climatiques et édaphiques lorsqu’on se trouve en marge d’aire de répartition et permet
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effectivement de mettre en évidence les liens fonctionnels de la communauté avec son milieu naturel.
La prise en compte de la flore dans le modéle de E Silva et al. (2012) permet d’augmenter la présence
potentielle du hétre notamment en marge sud. Ce concept est intéressant puisqu’il permet d’aborder
la notion de hétraies potentielles ot la communauté présente localement est caractéristique du hétre,
c’est-a-dire qu’elle permet de montrer que les conditions stationnelles nécessaires a la présence du
hétre sont réunies. Néanmoins, le hétre y est absent. Ce concept est tres intéressant notamment pour
les questions de conservation car ’étude approfondie de ces hétraies potentielles pourrait permettre
de comprendre les facteurs responsables de son absence (E Silva et al. 2012) et d'y remédier sil en est
encore temps. Ce dernier point semble primordial car les différences climatiques enregistrées entre
le coeur et la marge de distribution pourraient trés bien étre inférieures a I'impact humain et a
I'altération environnementale et ainsi donc modifier I'aire de distribution. Dans le cas de la vallée du
Ciron, étant donné sa persistance et son isolement depuis des milliers d’années, il est difficile de dire
si la présence du cortege caractéristique associé au hétre est uniquement liée aux conditions
stationnelles particulieres que nous verrons dans le chapitre suivant, ou s’il est lié a la chorologie et

a I'histoire du site.

Si on se replace dans le contexte général de I'étude, on voit que 'échelle des communautés en limite
d’aire de répartition n’est pas a exclure. Lorsqu'on s’intéresse a la distribution d’'une essence
forestiere, on s’apercoit qu'en limite d’aire de répartition est associé un cortéege d’especes
exceptionnel sans étre forcément en limite écologique localement. Avec le changement climatique,
les zones refuges sont menacées alors qu’elles abritent des communautés qui sont exceptionnelles.
Montrer que la limite d’aire de distribution d’une espece cible dominante et structurante abrite des
assemblages exceptionnels est trés important pour les questions de biodiversité et de sauvegarde des
sites, mais encore plus dans le fondement méme des opérations de conservation. Finalement, s’il

fallait choisir, vaut-il mieux conserver une essence en particulier ou son cortége associé original ?
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Chapitre 3 : Facteurs locaux responsables de la persistance des populations a
hétre en marge chaude de [aire de distribution (cas de la vallée du Ciron)

3.1. Introduction

Comme dit précédemment, dans la vallée du Ciron, les hétres ne sont pas présents partout. On les
trouve principalement confinés dans les gorges calcaires et en bord de riviére (figure 43), associés a
une ripisylve relativement dense et continue. Suite a une étude menée en 2014 par le Syndicat
d’aménagement du bassin versant du Ciron, chaque individu a pu étre géoréférencé et identifié selon
trois catégories : adulte/semencier, sub-adulte et juvénile. Un travail sous ArcGIS a permis de générer

I'ensemble des cartes ci-dessous.
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Figure 43 : Localisation des hétres au sein du bassin versant de la vallée du Ciron
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Sous logiciel SIG, si on crée une zone tampon de 200 m, tous les 400 m et sur toute la longueur du
Ciron, il est possible en croisant avec les données de présence de créer une carte représentant la
densité en hétre le long du cours d’eau (figure 44). Cette carte nous permet alors d’identifier des
disparités dans la répartition et la densité en hétre au sein méme des gorges calcaires. Lorsque nous
regardons plus précisément dans les zones présentant une faible densité en hétre (figure 44) nous

pouvons remarquer qu'il s’agit en réalité de zones anthropisées ou la présence d’habitations et de

prairies peut expliquer, au moins en partie, ces différences de densités.
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Figure 44 : Carte de densité de hétre dans la vallée du Ciron réalisée sous ArcGIS
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ATéchelle régionale, dans un contexte de marge de répartition, nous avons pu voir précédemment le

fort isolement géographique de ce peuplement a hétre. Une des principales hypothéses mises en avant

pour expliquer la persistance du hétre dans la vallée serait la présence d’'un mésoclimat particulier,

favorisant localement sa persistance et donc sa régénération. Lorsqu’on étudie plus en détail la

régénération du hétre dans la vallée, on peut s’intéresser a la localisation des trois catégories de hétre

qui y sont présentes (figure 45). On remarque qu’en 2014, la plus grande proportion de hétre était

dans la catégorie des juvéniles (figure 45-A), probablement liée a la fainée de I'année précédente

(2013). Les adultes semenciers (figure 45-C) produisent alors des faines viables qui sont vernalisées au

sein de la vallée et qui germent jusqu’au stade juvénile. La figure 45-B nous permet de voir que malgré

une mortalité des juvéniles, des subadultes arrivent a se développer.
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Figure 45 : Localisation des trois catégories de hétre (A : juvéniles ; B : subadultes ; C : adultes/semenciers)

Ce point est trés important, car une des principales hypothéses de la raréfaction du hétre dans la

région est le manque de froid nécessaire a la vernalisation des graines et donc a la germination. Ici,

on voit que les conditions stationnelles de la vallée permettent actuellement le succes de régénération

de la hétraie (production de graines viables, germination et croissance). Aussi, comme vu dans le

précédent chapitre, le site héberge des communautés végétales originales et plus ou moins uniques a

I'échelle de la région et du pays. Dans un contexte régional défavorable a sa présence, I'intérét de ce

chapitre est d’essayer de comprendre comment la hétraie de la vallée du Ciron a réussi a persister a

travers le temps. Existe-t-il une situation climatique particuliere ? L'Homme est-il a I'origine de la

raréfaction du hétre ? 1l est évident qu'une compréhension fine du fonctionnement de la vallée

permettra de mieux participer a sa conservation.
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Lorsque I'on s’intéresse a la répartition des espéces, plusieurs échelles sont importantes a considérer.
Dans notre étude des marges de répartition et de persistance des espéces au sein de zones refuges,
c’est I'échelle locale incluant le microclimat et les caractéristiques du sol qui prime dans la
détermination des limites de répartition (Seynave et al. 2008). Si I'on reprend les définitions, le climat
peut se définir comme ’ensemble des états habituels et fluctuants de 'atmosphere en un lieu donné
(de Parcevaux et Huber 2007). Selon I'échelle spatiale d’étude, on distingue plusieurs échelles du
climat (de Parcevaux et Huber 2007, Da Lage et Métaillé 2000, Lacoste et Salanon 1999, Guyot 1999). A
I'échelle du globe, les climats généraux sont principalement dépendants de la latitude et de la
circulation générale de 'atmosphere. Ils se succedent plus ou moins de part et d’autre de I'équateur
pour former des climats zonaux dans lesquels vont se différencier des macroclimats. Ces
macroclimats, pour une échelle de 1000 km, sont conditionnées par les mouvements des masses d’air
et se distinguent selon la position géographique, I'orographie et la proximité des océans (Lacoste et
Salanon 1999, de Parcevaux et Huber 2007). A I'échelle de 100 km en plaine et 10 km en montagne, les
mésoclimats (ou climats locaux) correspondent a des configurations géomorphologiques ou situations
particulieres comme une étendue d’eau, une vallée ou un massif forestier qui sont susceptibles de
modifier le bilan énergétique et I'écoulement de l'air. Enfin, a I'intérieur de chaque mésoclimat, a
I'échelle de la parcelle (0,1 km), on distingue plusieurs microclimats, qui dépendent des caracteres
topographiques, édaphiques, et biotiques propres a chaque station. Pour aller plus loin, entre le
mésoclimat et le microclimat (de 1 a 10 km) on peut également parler de topoclimat pour désigner un
climat local pour lequel I'orographie constitue 1'un des critéres principaux d’identification (vallée ou
versant d’'une montagne par exemple). On peut enfin parler de phytoclimat a une échelle encore plus
fine lorsqu’on étudie I'intérieur d’un couvert végétal (de Parcevaux et Huber 2007 et Guyot 1999). 1l
est important de souligner que le terme microclimat est trés souvent utilisé & mauvais escient,
souvent appliqué par extension a une entité géographique réduite, alors que si on se référe a ces

définitions, il ne devrait étre utilisé que pour une échelle vraiment réduite de I'ordre de 12 100 m.

De ce fait, alors que beaucoup de chercheurs parlent de microclimat dans la vallée du Ciron, il est alors

préférable de parler du mésoclimat général de la vallée, qui est lui-méme constitué d’une multitude
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de microclimats. Le microclimat d'un site résulte d’'une combinaison de variables : rayonnement,
température, précipitations et vent en sont les principales et sont dépendants des conditions
générales (forcage météorologique) et stationnelles (sol, canopée, etc...). Il résulte ainsi de la
modification du climat local sous I'influence des conditions mésologiques de la station telles que la
topographie (altitude, relief, pente exposition), le sol (couleur, structure, humidité), mais également
de la présence des organismes, particuliérement de la structuration de la végétation, mais aussi de la

combinaison de ces facteurs (Lacoste et Salanon 1999).

Le but de ce troisieme chapitre de these est d’essayer de comprendre quels sont les facteurs locaux
(relief, exposition, contexte géomorphologique, structure de la végétation) (1) qui structurent les
différences microclimatiques et le mésoclimat de la vallée du Ciron, (2) permettent la persistance du

hétre dans la vallée, et (3) distinguent les différentes communautés végétales.
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3.2.Matériels et méthodes
3.21.  Dispositif expérimental

Afin de mettre en évidence la présence d'un mésoclimat particulier, un suivi microclimatique a
progressivement vu le jour depuis 2013 dans la vallée du Ciron. Entre 2013 et 2017 un ensemble de 39
sondes climatiques (HOBO® U23 Pro v2) ont été installées et sont réparties depuis Sauméjan (Lot-et-
Garonne) en amont, jusqu’a Preignac a I'aval (figure 47). Ces sondes se répartissent selon différents
facteurs écologiques: contexte géomorphologique (secteur « graves», « gorges» et « plateau
landais »), topographie (relief et exposition) et nature du couvert forestier (ouvert, pinede, mixte,
feuillus) (figure 46). Au sein de chaque secteur géomorphologique, nous retrouvons au moins une
répétition de chaque type de canopée forestiere (du milieu ouvert aux foréts denses de feuillus), mais
c’est uniquement dans la partie intermédiaire ou se situent les gorges calcaires que les facteurs
«relief » et « exposition » sont répétés. Les caractéristiques écologiques de chaque sonde sont

présentées dans le tableau VIIL.

| Structure de la canopée |

feuillus mixte pinéde ouvert

|Secteur géomorphologique|
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feuillus mixte pinéde ouvert
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Figure 46 : Schéma du dispositif expérimental microclimatique de la vallée du Ciron
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On peut voir ici qu’il y a 9 sondes dans la partie aval, 24 dans la partie gorges et 6 dans la partie amont.
Ce déséquilibre s’explique par le nombre de facteurs étudiés dans la partie gorges qui est plus
important, mais aussi par le fait que c’est dans cette zone que le hétre est le plus présent, un

échantillonnage plus important était donc nécessaire.
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Tableau VIII : Caractéristiques écologiques des sites des sondes climatiques

bas de versant
bas de versant
bas de versant
bas de versant
bas de versant
bas de versant
bas de versant
haut de versant
haut de versant
haut de versant
haut de versant
milieu de versant
milieu de versant
milieu de versant
milieu de versant
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau
plateau

adret
adret
ubac
ubac

adret
adret
ubac
ubac
adret
adret
ubac
ubac

feuillus
feuillus
feuillus
pinede
feuillus
feuillus
feuillus
feuillus
feuillus
feuillus
pinéde
feuillus
feuillus
feuillus
feuillus
feuillus
feuillus
mixte
ouvert
ouvert
ouvert
ouvert
pinéde
pinede
feuillus
mixte
ouvert
ouvert
ouvert
ouvert
ouvert
ouvert
pinede
feuillus
mixte
ouvert
ouvert
ouvert
pinede

Ho6
H12
H18
H34
H21
H23
H26
HO08
H14
H16
H32
HO07
H13
H17
H33
H27
H36
H35
H22
H24
H25
H31
H19
H20
H38
H39
HO1
HO2
HO3
HO4
HO5
H11
H37
H30
H29
HO09
H10
H15
H28
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" Afin d’étudier les effets « relief » et « exposition », un transect complet de 6
sondes a été installé comprenant 3 sondes de chaque c6té de la rive, en haut
de versant, a mi-pente et en bas de versant selon une exposition nord/sud
(figures 46 et 48). Deux autres demi-transects avec des expositions

intermédiaires NO/SE ont été installés pour répéter ces deux facteurs.

e

Figure 48 : Transect  Majoritairement installés sous couvert de feuillus pour isoler chaque facteur,
une seule sonde (H32) en situation de haut de versant d'un transect, est présente sous une canopée de

pin maritime.

Afin d’éviter tout biais dans I'analyse des données microclimatiques, nous avons décidé de procéder
a une intercalibration des 39 sondes HOBOS en février 2017 au laboratoire. Les essais ont été effectués
(a) dans un bureau a température constante (2 cas: 28 °C et 23 °C avec un air assez sec) et (b) en
chambre froide (3 cas: 16, 12 et 6 °C pour un air plus humide). Grice a la présence de 4 sondes
différentes pour la température et une pour ’humidité relative, nous avons pu constater qu'un grand
nombre de HOBOS ont un comportement treés similaire. Certains sont un peu plus bruités, mais ont la
méme tendance moyenne. Concernant la température, une droite de régression avec notre meilleure
référence donne y=1,0092 et un R? de 0,99. Les données d’humidité relative sont plus dispersées, mais
la droite de régression globale donne: y=1,0342x et R?=0,99 ou y=1,0058x+1,7686 (R?=0,99).
Globalement, pour une précision donnée dans la notice a + 0,21 °C et a + 3% d’HR les résultats sont
bons et nous avons alors décidé de ne pas appliquer de correction individuelle des sondes afin d’éviter
d’introduire des biais. Nous avons ainsi considéré qu'une exploitation des données brutes était
satisfaisante et que la comparaison des sites était justifiée et exploitable.
3.2.2.  Mesures de terrain

3.2.2.1. Mesures microclimatiques (N=39)

Les HOBOS enregistrent une mesure de température (°C) et d’humidité de I'air (%)
toutes les 30 minutes. Les données enregistrées par les sondes ont été relevées toutes

les 8 semaines et envoyées sur un ordinateur a I'aide d’une base optique (figure 49).

a Les sondes a une hauteur de 1,50 m sont protégées des rayons du soleil et de la pluie
Figure 49 : HOBO
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par un abri qui permet d’obtenir des mesures plus précises, grace a l'augmentation du flux d’air autour

des capteurs et de bénéficier d'un temps de réponse 2,5 fois plus rapide aux conditions changeantes.
3.2.2.2. Mesures édaphiques (N=27)

Afin d’étudier également la composante édaphique, I’humidité du sol a été mesurée. Du 15 au 17 mai

2017, une campagne de prélévement a été effectuée par le biais d'un carottage a une profondeur de

10 cm. Une fois ce dernier transféré dans une poche a zip hermétique, le poids frais a été pesé au

laboratoire puis mis a I'étuve 72 h a 100 °C avant de peser le poids sec et de calculer le pourcentage

poids frais — poids sec

d’humidité du sol par le rapport x 100.

poids sec

Le contenu en carbone/azote a été calculé a I'aide d’un analyseur élémentaire (flashEA 1112) et le pH
avec un pH-metre (Jenway Model 3505) aprés séchage, tamisage avec une maille de 1,25 mm, et
broyage des carottes de sol. Malheureusement, apres analyse des résultats, nous avons réalisé que les
sols n’avaient pas été décarbonatés. Certains réagissant a I'acide chlorhydrique, nous allons donc
envoyer les sols a décarbonater, car il n’était pas possible de différencier la proportion entre carbone
minéral et carbone organique et donc de conclure sur I'activité organique des sols. Les résultats ne

seront donc pas présentés ci-dessous.

Attention, I’échantillonnage pour les mesures édaphiques n’est pas complet. En effet, les sites
échantillonnés sont ceux pour lesquels une analyse floristique a été effectuée. Certains sites,
notamment les vignobles qui sont fortement anthropisés, n’ont pas été floristiquement décrits et
donc échantillonnés pour ces mesures édaphiques. L’échantillonnage a donc été réalisé sur 27 des 39
sondes.
3.2.2.3. Mesures de I'ouverture de la canopée (N=39)

L’ouverture de la canopée a été estimée via la prise de photographies hémisphériques du couvert. Une
image par site a été acquise a 'aide d’un appareil photo (NIKON D7200) équipé d’un objectif grand-
angle (circular fisheye sigma 4,5 mm 1:2,8) orienté vers le zénith a une hauteur de +/- 1 m du sol, a
niveau et orienté avec le nord géographique (figure 50). Les photographies ont été prises sous

conditions de ciel nuageux, couvert uniforme pour éviter la surexposition des feuilles et donc la
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surestimation du pourcentage d’ouverture. Deux campagnes de mesures ont été réalisées: la
premiére en juillet 2017 apres le débourrement des différentes canopées, puis en hiver (janvier 2018)

hors saison de végétation.

Niveau

Boussole

Figure 50 : Méthode de prise de photos hémisphériques
3.2.2.4. Relevés floristiques (N=27)
Afin de relier directement la végétation et le microclimat, des relevés phytosociologiques ont été
effectués autour des sondes. La premiere campagne de relevés floristiques a été réalisée en juin-juillet
2016 sur 17 des 27 sondes installées a cette époque, car nous avons décidé d’exclure les sondes
notamment dans le vignoble sauternais ol il y a une trop forte emprise de 'Homme sur les
communautés végétales. La fin de I’échantillonnage a été réalisée en juin 2018 sur les 12 sondes
installées en février 2017. Un total de 27 relevés floristiques (sur 39 sondes) a donc été enregistré.
Chaque relevé floristique est renseigné sur un bordereau d’inventaire phytosociologique du
Conservatoire botanique sud-atlantique. Un relevé phytosociologique est un inventaire floristique
permettant de mettre en évidence des groupements végétaux. On décrit et cherche a comprendre les
liens fonctionnels entre les communautés d’especes et le milieu naturel. Afin de réaliser un bon relevé
floristique, il faut échantillonner sur une aire minimale a respecter (400 m? en milieu forestier), une
communauté et des conditions écologiques stationnelles stables et homogenes. Apres avoir défini le
recouvrement des strates arborescentes (h > 7 m), arbustives (30 cm < h <7 m), herbacées (h < 30 cm)

et muscinales, un inventaire complet, le plus exhaustif possible, est réalisé.
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Ensuite, 'application des coefficients d’abondance-dominance de Braun-Blanquet permet d’estimer

le recouvrement de chaque espéce dans le relevé (tableau IX).

Tableau IX : Coefficient d’abondance-dominance de Braun-Blanquet

Coefficient Signification
1 individu
< 5% ou entre 1 et 10 individus
< 5% ou plus de 10 individus
5%-25%
25 %-50 %
50%-75%

-

BlwiN]- ]+

Les relevés ont ensuite été saisis sur la base de données de I'Observatoire de la flore sud-atlantique.
Suivant le dispositif expérimental microclimatique, les relevés floristiques ont été réalisés sous
différents types de canopées forestiéres et non forestieres : milieu ouvert de type prairie, pinede pure
de Pinus pinaster, foréts mélangées de feuillus et foréts mixtes (feuillus et pinedes).

3.23.  Variables microclimatiques et édaphiques

Les différentes variables mesurées et utilisées sont présentées dans le tableau (tableau X) ci-dessous :

Tableau X : Synthese des variables mesurées et des variables utilisées dans I'analyse des données

Variables mesurées Variables utilisées
Température (T en °C) Températures journalieres minimale (Tm), maximale (Tpax)
et moyenne (Tomean)
Humidité relative (HR en %) Déficit de pression de vapeur (VPD en kPa)

(0,610 70*exp [17,38*T/(239+T)])* (1 — RH/100)
VPD journalier minimal (VPDun), maximal (VPDma.) et

moyen (VPDyean)
Humidité du sol (%) % humidité
Ouverture de la canopée % d’ouverture en été (POE)

% d’ouverture en hiver (POH)
Contenu en Carbone et azote du | Rapport C/N

sol
pH du sol pH

En plus des facteurs étudiés, nous avons utilisé ArcGIS afin de mesurer la « distance a la riviere » en

sélectionnant le point d’eau le plus proche de chaque sonde climatique.

Les photographies hémisphériques ont été analysées avec le logiciel CAN_EYE version V6.91 afin de
calculer le pourcentage d’ouverture de la canopée. Lutilisation du logiciel permet d’obtenir le
pourcentage d’ouverture de la canopée en convertissant le ciel et le matériel végétal en pixels de
couleurs différentes (figure 51). La fraction de pixels appartenant au ciel est calculée en soustrayant
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le nombre de pixels de la canopée au total de pixels de la photo. Des calculs de I'indice de surface
foliaire (LAI) sont possibles avec ce logiciel, mais un minimum de huit photos espacées de plusieurs
dizaines de metres est nécessaire pour obtenir ces données a I'aide du logiciel. Lors de notre
échantillonnage nous avons uniquement réalisé une photo par site afin d’avoir une idée du

microclimat. De ce fait, nous n’utiliserons pas de données de LAI ici.

Figure 51 : Photo hémisphérique et traitement de I'image par le logiciel CAN EYE

3.24.  Préparation des données et analyses statistiques
3.2.4.1. Etude du microclimat

Face a la quantité de données récoltées depuis 2013, nous avons décidé d’exploiter les données sur
une période d’'un an contenant les 39 sondes entre mars 2017 et mars 2018. Puis au sein de cette
période, nous avons a la fois regardé les données sur I'année, pour chacune des quatre saisons puis
par fenétre climatique contrastée de sept jours, correspondant a des saisons climatiques et des
périodes importantes dans la biologie du hétre (trés chaud: 22-28/08/2017 et trés froid: 22-
28/02/2018). Dans l'idéal, nous souhaitions des fenétres climatiques courtes pour lesquelles les
paramétres y étaient relativement stables, mais pour certains cas, la tiche s’est avérée difficile, c’est
pourquoi nous avons également sélectionné des périodes de trois jours pour des événements
extrémes : gels tardifs (27-29/04/2017), canicule (19-21/06/2017) et grand froid (26-28/02/2018). Afin
d’identifier ces périodes, nous avons regroupé les sondes climatiques en milieu ouvert et en plateau
afin d’éviter toute influence de canopée ou de topographie. Ensuite, nous avons repéré
graphiquement et a 'aide du tableau de données les périodes les plus adéquates. Les comparaisons
ont été réalisées de sorte a identifier I'effet de chaque facteur séparément. Pour cela, pour le facteur
« contexte géomorphologique » nous avons comparé les sondes en milieu ouvert en situation de
plateau.
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Pour les facteurs « relief » et « exposition », nous avons sélectionné dans le secteur « gorges », les
sondes sous les canopées de feuillus. Enfin pour le facteur « canopée », nous avons uniquement
sélectionné les sondes situées en plateau dans le secteur « gorges », notamment pour des questions
de répétitions de situations. Il est important de noter que n’ayant que trés peu de sondes installées
sous couvert mixte, nous avons été obligés de regrouper les deux sondes mixtes des secteurs
« gorges » et « plateau landais » et nous avons choisi de ne pas les regrouper avec celle du secteur
« graves » pour des raisons climatiques évidentes que nous décrivons dans la suite du chapitre.
D’abord, par une approche exploratoire, nous avons décrit les données climatiques au sein de la vallée
du Ciron par des comparaisons simples. Puis sur les périodes trés contrastées de trois jours, nous
avons réalisé des analyses de variances et établi des modeles linéaires afin d’identifier 'effet de
chaque facteur écologique (canopée, relief, exposition, secteur géomorphologique) et stationnel (POE,
POH, altitude, distance a la riviére et humidité du sol) sur les différentes variables (pH, humidité,
températures, VPD et amplitude thermique). De plus, afin de comparer différentes situations
microclimatiques de la vallée du Ciron dans le contexte régional, nous avons sélectionné quatre
stations météo dans la région (figure 52). Grice au portail Agroclim de I'INRA nous avons téléchargé
les données des températures minimales, maximales, moyennes et de 'amplitude thermique sur la
méme période (01/03/2017 - 01/03/2018) des stations météo France de Dax (40) et Estillac (Agen 47)

ainsi que les stations météo INRA de Toulenne (33) et Villenave-d’Ornon (33).

Villenave- Dordogne

d’Ornon

3/ suucies €1
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o L& et-Garonne

Landes

Figure 52 : Localisation des sondes de
gfa?x oo référence dans le sud-ouest de le
| France.

ByrénéesAtiantques Pyrénéés-Atlanbques Fetisely{nden
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3.2.4.2. Etude de la végétation

Avant de commencer toute analyse statistique, il faut préparer le jeu de données. Pour cela, nous
avons éliminé la strate arborescente et fusionné les strates arbustive et arborée en gardant le plus
grand coefficient d’abondance-dominance puis nous avons transformé I'ensemble du tableau en
présence/absence. Deux des relevés réalisés n’ont pas été compilés dans le tableau pour I'analyse
statistique. Ces deux relevés de milieu ouvert sur le plateau landais sont trés fortement anthropisés.
Le premier correspond a un bord de chemin dans une propriété privée et le deuxieme est un milieu
humide en bordure de Ciron. Dans le but d’étudier I'effet de la canopée sur les communautés végétales
du sous-bois, comme dans le chapitre 1, il est intéressant de faire une analyse de groupements (CAH)
et une analyse factorielle (AFC). L’analyse de groupements permet de regrouper les différents sites
sur la base de leur composition floristique. En complément, I’AFC permet d’ordonner les sites en
fonction de leur proximité floristique sur un plan factoriel qui traduit des gradients floristiques et
écologiques puisque la flore répond aux conditions écologiques locales ; il est donc un bon indicateur
du microclimat. En complément de ces deux analyses, nous avons mis en évidence les especes les plus
indicatrices des groupes obtenus par la méthode de I'indval et nous recherchés sur Telabotanica et la

flore forestiere leurs caractéristiques écologiques.
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3.3. Résultats

3.3.1.

L’ensemble des résultats microclimatiques sont inscrits dans les tableaux XI et XII.

Meésoclimat de la vallée du Ciron

3.3.1.1. Données microclimatiques annuelles et saisonniéres

Tableau XI: différences microclimatiques annuelles (ANNUEL) et saisonniéres (P: printemps; E: été; A:
automne, H : hiver) entre les différentes modalités de chaque facteur écologique. Les différences sont colorées
en fonction de leur importance. Couleur foncée pour les différences > 2 °C ou 0,2 kPa, couleur moyenne >1 °C et
0,1 kPa, faible > 0,5 °C ou 0,05 kPa.

Tmin (°C) Tmax (°C) Tmean (°C)
ANNUEL] P | E A H|annuetl P | E | A H |ANNUEL] P [ E [ A H
SECTEUR GEOMORPHOLOGIQUE (milieux ouverts)
Plateau landais vs graves -1,62 -1,56| -1,44| -1,23 0,11 0,45 0,4 -0,1| -0,21 -0,77| -0,87| -0,5| -0,95| -0,75
Plateau landaisvs gorges|  -0,62| -0,89| -0,3| -0,58 -0,32| -0,46| -0,46| -0,41| -0,69| -0,5| -0,33| -0,48| -0,25| -0,48| -0,34
Gorges vs graves -1,09] -1,36| -1,14 089 07| 064 08 062 03] -031 -037| -0,24 -046| -04
RELIEF (secteur gorges - canopée de feuillus)
Plateau vs Bas de versant -0,2| -0,23| -0,17 -0,09| -0,09 0,5 0,35 0,44 0,6/ 0,27| 0,08
Haut vs Bas de versant 0 0| -0,079| 0,08 0 0,45| 0,47| 0,54, 0,5/ 0,3 0,16/ 0,14/ 0,16/ 0,2| 0,08
EXPOSITION (secteur gorges - canopée de feuillus)
Adret vs Ubac -0,06] -0,049] -0,075] -0,046] -0,05] 0,625] 0,77] 0,57] 0,61] 0,51] 0,22] 0,08] 0,088] 0,11] 0,14
CANOPEE (secteur gorges)
Ouvert vs Feuillus 03| -0,13] -057] -04 0,2 03| 02| 027 032] 0,14
Ouvert vs Mixte -0,64| -0,49| -0,89| -0,72 0,72 02| 0,27 0,16| 0,19] 0,16
Ouvert vs Pinede -0,34| -0,16| -0,5| -0,52 053 027 027 029 026/ 02
Pinéde vs Feuillus 0,05| 0,05 -0,05 0,11 -0,38| -0,04| -0,06] -0,3| 0,06| -0,06
Pinéde vs Mixte 03| -037| -0,41| -0,23 0,19| -0,067| 0,022| -0,14| -0,08| -0,03
Mixte vs Feuillus 029 036 037 033 03 -0,58| 0,044] -0,075| 0,11] 0,13] -0,09
VPDmin (kPa) VPDmax (kPa) VPDmean (kPa)
ANNUELl P | E [ A  H [aNNuEll P [ E [ A H|aNNUEL] P | E [ A H
SECTEUR GEOMORPHOLOGIQUE (milieux ouverts)
Plateau landaisvs graves|  -0,01] -0,02| -0,01] -0,01] 0,00 0,09 0,12] 0,29] 0,05| 0,000 0,02 0,01 0,05 -0,02 -0,02
Plateau landaisvs gorges|  -0,01| -0,02| -0,01| -0,01| -0,01/ 0,00 0,00/ 0,00 0,00| 0,00 0,00 0,00 0,03 0,00 0,00
Gorges vs graves 0,00 -001 -0,01] 0,00/ 0,00 010/ 0,5 0,17/ 0,04/ 0,01 0,08 0,01 0,02 -0,01] -0,01
RELIEF (secteur gorges - canopée de feuillus)
Plateau vs Basde versant| 0,01 0,01] 0,01] 0,00 o,ooﬁ 0,16 007] 009 014] 017 0,04 0,02
Haut vs Bas de versant 0,02| 0,02 003 000 001 010/ 0,1 0,15/ 0,09 006 0,05 0,05 0,07 0,04 0,2
EXPOSITION (secteur gorges - stations feuillus)
Adret vs Ubac 0,000 0,00 0,00 0,00 000 0,07 0,09 0,08 004 005 000 000 000 000 001
CANOPEE (secteur gorges)
Ouvert vs Feuillus 001 002 001 o001] 001 0,10 0,00 0,02 0,05 0,04 0,20] 0,06] 0,02
Ouvert vs Mixte 0,01| 002 001 001 001 041 0,05 0,16/ 0,15 0,03 0,04/ 0,04 0,05 0,05 0,02
Ouvert vs Pinede 0,01| 0,02 002 001 0,01 011 0,02 0,19 0,16| 0,06) 0,05 0,05 0,10 0,06/ 0,03
Pinéde vs Feuillus 0,00 0,00/ -0,01] 0,00/ 0,00 0,00 -0,02| 0,01 0,04 -0,04f 0,00 0,00 -0,01 0,01|-0,01
Pinéde vs Mixte 0,00 0,00/ -0,01 0,00/ 0,00 0,00 0,03 -0,04-0,02-0,02 0,02 0,00 -0,05-0,01] 0,00
Mixte vs Feuillus -0,01] -0,01] 0,00 000 000 0,00 -005 005 005 -001] 001 0,00 0,04 0,02 0,00

Auvu de la quantité de figures générées (N>120) lors de cette étude, seulement certaines d’entre elles

ont été sélectionnées pour illustrer les résultats. Ceux-ci sont décrits sous la forme de différences

entre modalités. Si 'on prend pour exemple le premier cas : « plateau landais vs graves », on voit une

différence annuelle des Tmin de -1,62 °C qui signifie que les minimums sont plus hauts dans le secteur

« graves » que dans le secteur « plateau landais ». Une valeur positive pour les Tmax signifie que les

Tmax sont plus hauts dans le « plateau landais » que dans les « graves » (plateau landais - graves).

87




Comme nous pouvons le voir dans le tableau IV, c’est entre les différents secteurs ou contextes
géomorphologiques que nous avons les plus grandes différences climatiques, particuliérement pour
les températures minimales du printemps allant jusqu’a -2,34 °C plus froids en moyenne en amont sur
le plateau landais qu’en aval. Des différences encore plus importantes pouvant dépasser les -4 °C sont
visibles ponctuellement (figure 53). C’est aussi pour ces deux comparaisons que nous obtenons la plus
grande différence d’amplitude thermique (tableau XII). Au printemps, il y a en moyenne 2,53 °C de
différence d’amplitude thermique pouvant atteindre plus de 6 °C. Pour ce méme facteur écologique,
onobserve également des différences importantes entre les secteurs « gorges » et « graves » de 'ordre
de -1 °C annuellement et pour chaque saison, avec une différence maximale au printemps (-1,36 °C).
Enfin avec des différences moins importantes de I'ordre de -0,62 °C, un écart est également observé

entre le « plateau landais » et les « gorges » pour une différence maximale de -0,89 °C au printemps.

Tableau XII : différences d’amplitude thermique annuelle (ANNUEL) et saisonniére (P : printemps; E: été; A :
automne, H : hiver) entre les différentes modalités de chaque facteur écologique. Les différences sont colorées
en fonction de leur importance. Couleur foncée pour les différences > 2 °C ou 0,2 kPa, couleur moyenne >1 °C et
0,1 kPa, faible > 0,5 °C ou 0,05 kPa.

DT (°C)

ANNUELl P [ E | A H
CONTEXTE GEO (stations ouvertes)

Plateau landais vs graves

Plateau landais vs gorges 0,025/ 0,56/ -0,1| -0,14| -0,22
Gorges Vs graves

RELIEF (secteur gorges - stations feuillus)
Plateau vs Bas de versant
Haut vs Bas de versant 0,47| 0,49/ 0,63| 0,44
EXPOSITION (secteur gorges - stations feuillus)

Adret vs Ubac | o066] 082] 0,74] 0,68] 057
CANOPEE (secteur gorges)
Ouvert vs Feuillus
Ouvert vs Mixte
Ouvert vs Pinede
Pinede vs Feuillus
Pinede vs Mixte
Mixte vs Feuillus

0,59
0,3
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Pour I'amplitude thermique, trés peu de différences sont observées entre le « plateau landais » et les
« gorges » alors que des différences plus importantes (jusqu'a + 2,04 °C en été) ont été enregistrées

entre les « gorges » et les « graves ».
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Figure 53 : Comparaison des secteurs « graves » et « plateau landais » au printemps 2017

Au niveau des températures maximales, c’est au niveau du relief (tableau XI) que nous observons les
plus grandes différences, de I'ordre de +1,28 °C a I'année et +1,85 °C en moyenne en été (pouvant aller
jusqu'a +3 °C (figure 53)) entre le plateau et le bas de versant ainsi qu'une différence d’amplitude
thermique de +2 °C (tableau XII). Au niveau des transects, sur une distance trés limitée (quelques

métres) on peut noter des différences de I'ordre de 0,5 °C entre le haut de versant et le bas de versant.
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Figure 54 : Comparaisons des modalités plateau et bas de versant du facteur relief en été

C’est également entre le plateau et le bas de versant que nous observons les plus grands écarts moyens
pour le VPD maximal, particulierement en été avec une différence de +0,45 kPa, pouvant dépasser 1

kPa (tableau XI, figure 54).

Pour le facteur «exposition», trés peu de différences sont observées pour les températures
minimales. 1l fait en moyenne a I'année 0,22 °C de plus exposé en adret qu’en ubac, avec des
températures maximales plus importantes de +0,63 °C, un maximum en été de +0,77 °C et un DT de
+0,82 °C. Pour le déficit de pression de vapeur, pas de différence entre le VPD minimal et moyen et un

VPD maximum un peu plus haut en adret qu’en ubac, cependant inférieur a 0,1 kPa (tableau XI).

Enfin, pour les différences liées a la structure de la canopée, on observe au niveau des températures
les plus grosses différences pour les températures maximales (tableau XI). En premier lieu entre les
milieux ouverts et les milieux mixtes (tableau XI, figure 55), puis entre les milieux ouverts et les

pinédes, puis entre les milieux ouverts et les feuillus. Dans les trois cas, c’est en automne que les
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différences sont les plus importantes. Avec une différence plus faible, mais supérieure a 0,5 °C, on voit
ici que les milieux mixtes ont des Tmax plus faibles que les feuillus. Aucune différence supérieure a
0,5 °C n’est observée pour les Tmean, mais on trouve des températures minimales plus élevées sous

couvert forestier qu’en prairie.
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Figure 55 : Comparaison des sondes sous canopées ouvertes et mixtes a l’automne

C’est au niveau des DT que les différences sont les plus importantes (tableau V) ainsi qu’au niveau des
VPD max (tableau XI, figure 55) entre les différentes modalités de canopée. La plus grande amplitude
thermique est observée entre les milieux ouverts et les milieux mixtes (>1 °C sur I'année, et les quatres
saisons). Le maximum est observé en été et en automne (> 2 °C). Entre les pinédes et les milieux mixtes,

on observe des différences comprises entre +0,5 °C et +1 °C.

Pour résumer : Les différences microclimatiques annuelles et saisonnieres les plus importantes sont
observées pour les Tmin et I'amplitude thermique pour le facteur « secteur géomorphologique »,
particulierement au printemps. Les températures minimales augmentent depuis I'amont vers I'aval
alors que 'amplitude thermique diminue. Ensuite, concernant le relief, les situations de plateaux sont
plus chaudes (Tmax) et plus séches (VPDmax) qu’en bas de versants, notamment au printemps et en
été. Enfin, l'effet « canopée » est relativement important entre les milieux ouverts qui sont plus
chauds (Tmax) et plus secs (VPDmax) que les autres milieux forestiers en été et en automne.
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3.3.1.2. Données microclimatiques des fenétres climatiques

1) Lors d’une période de forte chaleur : au niveau du relief, on ne voit pas de différence entre une
situation de plateau et de bas de versant pour les températures minimales ou le VPD minimal. Par
contre, des écarts moyens de +3 °C sont observés pour les maximums de température, de 1 kPa pour
le VPDmax (tableaux XI, figure 56-A) et de +3 °C (Xpatea=17,2 °C et Xpa=14,3 °C) de différence

d’amplitude thermique (tableaux XII, figure 56-B).
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Figure 56 : Comparaison des modalités plateau et bas de versant du facteur relief pour la période de fortes

chaleurs. A) : températures et VPD ; B) : amplitude thermique absolue et différence




2) Lors d’une période de grand froid, les températures minimales sont en moyenne de -2,7 °C plus

basses en amont du Ciron et des écarts de plus de -4 °C peuvent avoir lieu (figure 57)
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Figure 57 : Comparaisons des secteurs « plateau landais » et « graves » pour la période des grands froids

22/02 23/02 24/02 25/02 26/02 27/02 28/02

On ne voit pas de réelles différences pour les températures maximales alors qu’en moyenne il fait -

1,2°C de plus en aval, avec une différence d’amplitude thermique de +2,8 °C. Comme pour les

températures maximales, il n’y a pas d’effet sur le VDP minimal, maximal et moyen. Concernant le

relief, nous observons de plus faibles différences, de -0,2 °C, 0,5 °C et -0,09 °C pour les Tmin, Tmax et

Tmoyen respectivement, et des différences trés proches de 0 pour les VPD. Pour le facteur canopée,

pour des raisons de phénologie, la seule comparaison satisfaisante a réaliser est celle entre les

canopées ouvertes et les pinedes. Si aucune différence n’est observée pour le déficit de pression de

vapeur, il existe des différences de I'ordre de -0,67 °C, 0,58 °C et 0,08 °C (figure 58) pour les

températures minimales, maximales et moyennes.
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Figure 58 : comparaison des modalités de canopée « ouvert » et « pinéde »
pendant la période des grands froids
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3) Lors de gels tardifs, il est intéressant de regarder ce qu'il se passe au niveau des températures

minimales. Les valeurs données ici sont les valeurs réelles observées.

Contexte géomorphologique

o
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Figure 59 : Valeurs absolues des températures minimales des modalités des facteurs secteur
géomorphologique, relief, canopée lors des gels tardifs.

Les gelées tardives sont atténuées en aval du Ciron ot la moyenne est de -1,30 °C, contre -3,65 °C en
amont. Une valeur intermédiaire de -3,18 °C dans les gorges qui se rapproche de la moyenne
enregistrée sur le plateau landais. Les différentes positions dans le canyon n’impliquent pas de
différence de températures minimales (< 0,2 °C). Enfin, concernant les canopées, c’est en milieu ouvert

que les minimums les plus bas (-3,18 °C) sont retrouvés contre -2,24 °C sous canopée mixte (figure 59).
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Si I'on regarde le tableau XIII qui représente les valeurs réelles classant les sondes selon leurs valeurs
croissantes, on peut voir des écarts trés importants de plus de 7 °C entre deux sondes sur les périodes

tres contrastées de trois jours.

Tableau XIII : Valeurs réelles des sondes climatiques pour les périodes contrastées

Période |Classement |Variable| J1 | J2 J3 |Moyenne | HOBOS
1 45| -40| -34| -3,97 | H24

2 38| -43| -3,7| -3,93 H10

Gels tardifs 3 42| -38| -36| -3,87 H11

27/28/29 Tmin
avril 2017 37 1,1| -0,8| -0,1| -067 | Ho4
38 04| -08| 06| -020 HO3

39 -1,0| -1,0| 29| 0,30 HO5

39,9 37,7| 38,6| 38,73 | H22

39,1 37,3| 38,7| 3837 H24

38,3| 37,5| 37,7| 37,83 H28

Tmax

37 345| 32,6| 33,4| 33,50 H18

_ 38 340| 32,6| 33,2 33,27 H14
f;‘/nz‘g‘/‘;i 39 32,8| 31,9| 32,5| 32,40 | H34
juin 2017 526| 4,42| 517| 4,95 H22
509| 4,42| 529| 4,93 H24

3 462| 437| 4,86 4,62 H32

. VPDmax | ...

37 2,86| 2,64| 3,09 2,86 H14

38 2,89| 2,6| 3,06| 2,85 H34

39 27| 2,62| 3,05 2,79 H26

1 9,2] -10,9] -11,4| -10,50 | H24

-8,5| -11]-11,3| -1027 | H22

Treés froid 3 9,1| -10,8] -10,5| -10,13 | H15

26/27/28 Tmin | ... | ..
février 2018 37 38| -61| -52| 503 | Hos
38 33| -64| -53| -5,00 HO3

39 32| -64| -50| -4,87 | Ho4

Pour la période des gels tardifs du 27 au 29 avril 2017, les moyennes vont de 0,20 °C a -3,97 °C soit une
différence de 4,27 °C et un écart maximal absolu de 6,6 °C. Si I'on regarde le tableau XIII, on peut voir
que les sondes avec les températures minimales les plus froides sont des sondes en milieux ouverts
du secteur « gorges » (H24 et H10) et « graves » (H11). Les trois derniéres sondes sont des sondes en

prairie a 'aval du Ciron (H04, HO3 et HO5). Pour une période de tres forte sécheresse observée entre
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le 19 et le 21 juin 2017, les Tmax s’étalent de 32,4 °C a 37,7 °C soit un écart de 5,3 °C, un écart maximum
absolu de 7,1 °C, un écart de 2,16 kPa pour le VPDmax et un écart maximal absolu de 2,56 kPa. Les
sondes qui ont enregistré les plus hautes valeurs de températures sont des sondes de milieux ouverts
du secteur « gorges » (H22 et H24) puis une pinéde du « plateau landais » (H28). Les Tmax les moins
hauts sont dans le secteur « gorges », sous canopées de feuillus en bas (H18 et H34) et haut (H14) de
versant sur des sondes des transects. Pour les VPDmax, les maximums sont également atteints pour
les sondes H22 et H24 et sur une pinéde en haut de transect (H32) et les plus bas pour la sonde H26
positionnée en haut de versant et pour les sondes H34 et H26, positionnées en bas de versant. Pour la
période de grand froid observée entre le 26 et le 28 février, on note un écart moyen de 5,63 °C avec
une différence maximale absolue de 6,4 °C. Les sondes qui ont enregistré les températures les plus
froides sont situées en milieu ouvert au niveau des « gorges » » (H24 et H22) et du « plateau landais »
(H15). Les températures les moins froides ont été relevées sur les sondes du secteur « graves »,

notamment dans la partie vignoble sauternais.

D’un point de vue statistique et non plus simplement descriptif, on peut voir que différents facteurs

écologiques et stationnels sont significatifs pour expliquer les différences observées (tableaux XIV).

Tableau XIV: Résultats des analyses de variances et modeles linéaires pour les périodes contrastées
(périodes : GT = gels tardifs, CNL = canicule, GF = grands froids ; POE = pourcentage d’'ouverture été utilisé pour la période
canicule et POH = pourcentage d’ouverture hiver utilisé pour les périodes gels tardifs et grands froids ; dciron = distance au
Ciron)

Températures minimales Températures maximales Amplitude thermique
Variables Tmin Tmin Tmin Tmax Tmax Tmax DT DT DT
Période GT CNL GF GT CNL GF GT CNL GF
Facteurs écologiques
Canopée % * *
Topographie fukd ¥
Géomorphologie fekk fkk k% * % k% . k%
Canopée x géomorphologie
Variables stationnelles
altitude
dciron * % *hx * * . * % *k *
POE U POH * * *% k% * % *% E kX
VPD minimal VPD maximal Sol
Variables VPDminA VPDminB VPDminC VPDmaxA VPDmaxB VPDmaxC pH HR
Période GT CNL GF GT CNL GF
Facteurs écologiques
Canopée . *
Topographie * *
Géomorphologie fuiudid hudiodied i
Canopée x géomorphologie
Variables stationnelles
altitude
dciron . el .
POE U POH . * . FkE *
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3.3.1.2.1.  Facteurs écologiques

En période de gels tardifs, le secteur géomorphologique a un effet sur les températures minimales et

I'amplitude thermique (tableau XIV). Les températures minimales sont significativement plus hautes

et 'amplitude thermique plus basse au niveau du secteur « graves » que dans les secteurs des

« gorges » et « plateau landais » (figure 60).
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graves gorges plateaul plateaul gorges graves

Figure 60 : Températures minimales et amplitude thermique pour le facteur « secteur géomorphologique »

pour la période des gels tardifs

De plus, la topographie et le secteur géomorphologique ont un effet similaire sur les températures

maximales (tableau XIV, figure 61) et le VPD maximal (tableau XIV, figure 62). En effet, les

températures maximales et le VPD maximal sont plus hauts en plateau qu’en bas de versant et plus

hauts dans les « gorges » que dans le secteur « graves ». Les autres situations étant intermédiaires.

Aucun facteur n’a d’effet significatif sur le VPD minimal pour cette période (tableau XIV).
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Figure 61 : Températures maximales pour les facteurs « relief » et « secteur géomorphologique » pour la

période des gels tardifs
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Figure 62 : Déficit de pression de vapeur maximal pour les facteurs « secteur géomorphologique » et « relief »
pour la période des gels tardifs

En période estivale et lors de fortes chaleurs, chaque facteur écologique a un effet significatif sur les

températures maximales mais aucun n’a d’effet sur les températures minimales (tableau XIV).

Sous canopées de feuillus, c’est en situation de plateau que les températures maximales sont les plus
hautes, et diminuent progressivement du haut de versant au bas de versant. Les situations de plateau
et de haut de versant ne sont pas significativement différentes entre elles, tout comme le milieu et le
bas de versant. Les températures maximales enregistrées en milieu de versant sont intermédiaires ni

différentes du haut ni du bas de versant (figure 63).
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Figure 63 : Températures maximales pour les facteurs « relief » et « contexte géomorphologique» pour la
période des fortes chaleurs
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Pour le secteur géomorphologique, c’est au niveau du « plateau landais » que les plus fortes
températures ont été enregistrées par rapport au secteur des « gorges calcaires ». Les températures
maximales intermédiaires du secteur « graves » ne sont significativement pas différentes des deux
autres secteurs (figure 63). Enfin, la structure de la canopée a un effet sur les températures maximales
et 'amplitude thermique en période de canicule. En effet, avec des différences similaires, les
températures maximales et 'amplitude thermique sont les plus importantes en milieux ouverts et
sous canopées de pins, intermédiaires sous les mixtures et significativement plus basse sous couvert

de feuillus (Figure 64).
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Figure 64 : Températures maximales et amplitude thermique pour le facteur « canopée » et « relief » pour la
période des fortes chaleurs

Concernant les VPD, aucun facteur n’a d’effet significatif sur le VPD minimal alors que les trois

facteurs ont un effet significatif sur le VPD maximal (tableau XIV).
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Figure 65 : Déficit de pression de vapeur maximal pour les facteurs « secteur géomorphologique » et « relief »
pour la période des fortes chaleurs
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Le VPD maximal est le plus élevé sur le « plateau landais » et significativement plus bas dans le secteur

« gorges », alors qu'il est intermédiaire et non différent dans le secteur « graves ». Au niveau du relief,

le VPD maximal est significativement moins élevé en bas de versant qu’en haut de versant. Il est en

revanche, plus élevé en situation de plateau qu’en milieu et bas de versant (figure 65).

Enfin, pour le facteur canopée, c’est sous couvert de feuillus que le VPD maximal est le plus bas par

rapport aux canopées de pinedes et de milieux ouverts. Le VPD maximal enregistré sous canopées

mixtes n’est significativement pas différent des autres modalités (figure 66).
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Figure 66 : Déficit de pression de vapeur maximal pour le facteur « canopée » pour la période des fortes
chaleurs

En période de grand froid :

Lors de températures tres basses pour la région, on observe un effet du type de canopée sur les

T T
ouvert feuillus

.I
mixte

pinéde

températures maximales. Les températures
maximales sont significativement plus fortes en
milieux ouverts que sous canopées de pins. Les
milieux mixtes et feuillus non entiérement
développés a cette période présentent des valeurs
intermédiaires, qui ne différent d’aucune autre

modalité (figure 67).

Figure 67 : Températures maximales pour le facteur « canopée » pour la période de grand froid
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Le contexte géomorphologique a un effet sur les températures minimales et I'amplitude thermique.
Le secteur « graves » a des températures minimales significativement moins basses que les secteurs
« gorges » et « plateau landais ». De plus, 'amplitude thermique est significativement plus basse dans

le secteur « graves » que dans les deux autres secteurs (figure 68).
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Figure 68 : Températures minimales et amplitude thermique pour le facteur « secteur géomorphologique »
pour la période des grands froids
Aucun facteur écologique n’a d’effet significatif sur le VPD maximal. Néanmoins, pour le VPD minimal
on note un effet du contexte géomorphologique au seuil de 5 %, et de la canopée au seuil de 10 %
(tableau XIV). Le VPD minimal est plus haut dans le secteur des graves et en milieu ouvert par rapport

aux milieux feuillus (figure 69).
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Figure 69 : Déficit de pression de vapeur minimal pour les facteurs « secteur géomorphologique » et
« canopée » pour la période des grands froids
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Aucun effet des facteurs écologiques et stationnels sur le pH et 'humidité des sols n’est observé au
seuil de 5 % (tableau XIV). Les valeurs d’humidité sont variables entre 4,25 % et 23,78 %. Le pH des sites
varie entre 3,77 et 7,85 (tableau XV). Dix des 27 sols échantillonnés réagissent a 'HCL et contiennent

donc du CaCO:s. Ces dix sites sont exclusivement dans le secteur « gorges » et seul un des sites n’est

3.3.1.2.2.

Variables stationnelles

pas en situation de pente. Ce dernier est néanmoins trés proche du Ciron et fortes pentes.

Tableau XV : Valeurs réelles des variables édaphiques et caractéristiques écologiques des 27 sites échantillonnés

(HM : humidité du sol)

pH [CaCO3| Secteur Relief Exposition | Canopée
5,63 - gorges bas de versant adret feuillus
4,42 - gorges milieu de versant adret feuillus
7,22 + gorges haut de versant adret feuillus
6,92 + gorges bas de versant adret feuillus
7,85 ++++ gorges milieu de versant adret feuillus
5,21 + gorges haut de versant adret feuillus
5,16 - gorges haut de versant ubac feuillus
7,44 ++++ gorges milieu de versant ubac feuillus
6,20 + gorges bas de versant ubac feuillus
6,27 + gorges bas de versant feuillus
6,85 ++++ gorges milieu de versant ubac feuillus
4,93 - gorges plateau feuillus
5,93 + gorges plateau mixte
6,43 - gorges plateau ouvert
5,66 - gorges plateau ouvert
5,16 - gorges plateau pinéde
4,19 - gorges plateau pinéde
5,73 - gorges haut de versant ubac pinéde
5,78 + gorges bas de versant ubac pinede
4,47 - graves plateau feuillus
4,73 - graves plateau mixte
5,95 - graves plateau ouvert
H37 D 6,55(4,65 - graves plateau pinéde
H30 E 6,37(4,67 - plateau landais plateau feuillus
H29 Mlz 4,86 - plateau landais plateau mixte
HO09 U 5,48|3,77 - plateau landais plateau ouvert
H10 D 7,50| 4,96 - plateau landais plateau ouvert
H15 ﬂ 4,44|5,08 - plateau landais plateau ouvert
H28 E 23,16(3,83 - plateau landais plateau pinéde
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Tableau XVI : Pourcentage d’ouverture en été (POE) et en hiver (POH) et distance a la riviére des 39 sondes

microclimatiques
Hobos| Canopée | POE | POH |dciron
HO1 ouvert 95,62 91| 136,6
HO2 ouvert 100 100| 246,4
HO3 ouvert 100| 100| 678,2
HO4 ouvert 100 100| 1272,9
HO5 ouvert 100 100| 2500
HO9 ouvert 57,1| 74,15| 233,6
H10 ouvert 100| 100 1158,3
H11 ouvert 98,96| 99,55 102
H15 ouvert 99,9 100/ 600,2
H22 ouvert 94,56| 97,56 116
H24 ouvert 100| 100 122
H25 ouvert 95,43| 96,9 552
H31 ouvert 99,92 100 82,7
H19 pinéde 37,98NA 29,3
H20 pinede 37,56| 37,56 1315
H28 pinéde 40,55 NA 512
H32 pinede 45,15| 43,53 26
H37 pinéde 22,88( 28,22 74,3
H29 mixte 26,48| 47,06 674
H35 mixte 23,5( 37,42| 100,1
H39 mixte 17,69| 33,47 73,6
HO6 feuillus 11,39| 21,55 15,3
HO7 feuillus 16,55| 42,81 25,3
HO8 feuillus 15,99| 42,41 61
H12 feuillus 8,35| 44,33 1
H13 feuillus 16,66| 38,96 3
H14 feuillus 15,65| 52,18 13,7
H16 feuillus 24,88| 63,11 50,2
H17 feuillus 7,7] 39,61 19,1
H18 feuillus 15,15| 41,7 4
H21 feuillus 18,53| 40,28 15,5
H23 feuillus 4,75| 31,29 6
H26 feuillus 12,85| 55,32 2
H27 feuillus 40,4| 59,14 32
H30 feuillus 17,71 27,1 758
H33 feuillus 12,71| 43,08 4,5
H34 feuillus 16,9| 42,47 15
H36 feuillus 21,53| 43,18 64
H38 feuillus 13,59| 51,2 25,9

Figure 70 : Moyenne des pourcentages d’ouverture en
été (A) et en hiver (B). Des lettres différentes indiquent
des moyennes significativement différentes au seuil

de 5%

Sur I'ensemble du jeu de données, les degrés d’ouverture
vont de 4,75% a 100% (tableau XVI). Pour chaque
modalité, on trouve une moyenne d’ouverture en été de
95,5 % pour la modalité « ouvert », 36,8 % pour la modalité
«pinéde » puis 22,6% et 16,2% pour les modalités
« mixtes » et «feuillus». La modalité ouverte a un
pourcentage significativement différent des autres
modalités. La modalité pinéde est également différente de
la modalité feuillue, mais non différente de la modalité
mixte. En hiver, seule la modalité ouverte (POHouer: =
96,9 %) est différente des autres et aucune autre différence
n'est observée (POHpimsde =36,4%; POHmixe =39,3%;

POHeuiiius = 43,3 %, figure 70).
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Concernant les variables stationnelles (altitude, pourcentage d’ouverture et distance au Ciron),
beaucoup d’effets significatifs ressortent des analyses (tableau XIV). L'altitude n’a aucun effet sur
I'ensemble des variables étudiées. Le pourcentage d’ouverture a un effet sur la quasi-totalité des
variables climatiques hors températures minimales et amplitude thermique en période de grands
froids. Le pourcentage d’ouverture a également un effet sur le VPD minimum lors de grands froids, et
sur le VPD maximal pour les périodes de canicule et de grands froids. La distance au Ciron a un effet
sur les températures minimales et I'amplitude thermique des trois périodes, mais n’a d’effet sur les
températures maximales que pour la période des gels tardifs. La distance au Ciron n’a pas d’effet sur
le VPD maximal, mais affecte le VPD minimal pour les périodes de canicule et de grands froids. Malgré
des relations significatives, seules les relations linéaires avec un coefficient de régression supérieur a

0,3 sont considérées ici comme pertinentes a détailler.
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Figure 71 : Relations linéaires des variables climatiques en fonction des variables stationnelles en été

Les plus forts coefficients de régression sont obtenus pour les relations entre la température
maximale et le pourcentage d’ouverture et le VPD minimal et la distance au Ciron lors de fortes
chaleurs (R?=0,41). Plus le pourcentage d’ouverture augmente, plus les températures maximales sont

importantes. Plus la distance au Ciron est grande, plus le VPD minimal est haut (figure 71). De plus,

104



plus 'ouverture de la canopée est grande, plus 'amplitude thermique et le VDP maximal sont grands

(figure 71) pour cette méme période (R?= 0,31 et R? = 0,36)

Pour les autres périodes, seules les relations entre le VPD minimal et la distance au Ciron et
I'ouverture de la canopée sont importantes lors de grands froids (R? = 0,31). Plus la distance au Ciron

et 'ouverture du milieu est grande, plus le VPD minimal est grand (figure 72).
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Figure 72 :Relations entre les variables climatiques en fonction des variables stationnelles en hiver

Pour résumer : lorsqu’on étudie les différences microclimatiques sur des fenétres climatiques plus
courtes, les différences observées sont encore plus importantes. L'effet du secteur géomorphologique
est surtout visible en hiver sur les températures minimales et l'effet du relief en été sur les
températures maximales et déficit de pression de vapeur maximal. Sur I'ensemble des sondes
climatiques, on peut observer des différences de températures minimales allant jusqu’a 3 °C lors de
gels tardifs ou de 6 °C en plein hiver, ainsi que de 6 °C ou de 2 kPa pour les températures maximales

et VPD maximal en période estivale.

Les variables stationnelles comme le pourcentage d’ouverture de la canopée et la distance a la riviere
semblent aussi jouer un role important dans le microclimat, en particulier en été sur les températures
minimales et maximales. Plus la canopée est ouverte, plus les températures maximales et 'amplitude
thermique augmentent, de méme que le VPD maximal. Aussi, plus la distance au Ciron augmente plus

le VPD minimal augmente.
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3.3.1.3. Données microclimatiques du sud-ouest: comparaisons avec les
sondes de référence

Si I'on essaie maintenant de comparer les valeurs microclimatiques que I'on retrouve dans la vallée
du Ciron (HO05, H31, H09) avec les valeurs de nos sondes références (Agen, Dax, Toulenne, Villenave-

d’Ornon), on peut voir des différences annuelles assez importantes.
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Figure 73 : Températures maximales des sondes de référence et stations HOBOS entre mars 2017 et mars 2018

Au niveau des températures maximales (figure 73), on trouve une moyenne annuelle de 13,48 °C a
Toulenne contre 19,34 °C a Sauméjan en amont du Ciron (« plateau landais »). Les autres valeurs sont
14,22 °C a Dax, 13,79 °C a Agen, 14,21 °C a Villenave, 19,30 °C a Bernos-Beaulac (« gorges ») et 18,82 °C
a Sauternes (« graves »). Pour les températures minimales (figure 74), on peut avoir des écarts de
presque 4 °C entre Sauméjan (5,98 °C) et Dax (9,80 °C). Les autres moyennes annuelles sont 8,21 °C a

Toulenne, 8,97 °C a Agen, 9,78 °C a Villenave, 6,64 °C a Bernos-Beaulac et 8,4 °C a Sauternes.
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Figure 74 : Températures minimales des sondes de référence et stations HOBOS entre mars 2017 et mars 2018
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Tableau XVII : Valeurs réelles et moyenne des sondes de références et stations HOBOS (H31, H09, HO5) pour les
périodes contrastées de trois jours.

Période Sondes |(Variable| J1 J2 J3 |Moyenne
DAX 1,4 0,2 28 1,5
AGEN -0,2 0,5 0,2 0,2
Gels tardifs [TOULENNE -1,6( -1,1] -0,7 -1,1
27/28/29 |VILLENAVE| Tmin 0,3] 1,3] 26 1,4
avril 2017 | GORGES -3,4| -3,5| -31
PLATEAU -3,6| -3,7| -3,4
GRAVES -1,0 -1,0] 29 0,3
DAX 37,3| 35,2 36,2 36,2
AGEN 34,6| 35,4| 36,7
Canicule [TOULENNE 35,2| 36,9 37,00 36,4
19/20/21 |VILLENAVE| Tmax | 37,1| 37,6 37,7 37,5
juin 2017 | GORGES 37,6 36,3| 37,1 37,0
PLATEAU 37,3| 36,6/ 36,7 36,9
GRAVES 359| 35,7 36,6 36,1
DAX -1,8| -50| -3,3] -34
AGEN -3,8( -7,01 -7,7 -6,2
Tres froid |TOULENNE -3,1) 58] -5,0 -4,6
26/27/28 |VILLENAVE| Tmin -2,3| 56| -5,0 -4,3
février 2017 GORGES -6,8| -8,8] -9,4
PLATEAU -7,01 -7,5| -9,4| -8,0
GRAVES -3,8| -6,1] -5,2 -5,0

Si on reprend nos périodes de trois jours extrémes, on peut voir dans le tableau XVII que certaines
villes n’ont pas connu de gels tardifs du 27 au 29 avril comme les villes de Dax et de Villenave-d’Ornon
ou bien des températures négatives tres faibles comme a Agen. Toulenne, station la plus proche de
nos stations HOBOS, a connu des températures négatives, mais de deux degrés de plus en moyenne
que les stations des secteurs « gorges » et « plateau landais ». A noter que le secteur « graves » a une
moyenne positive sur ces trois jours avec des différences de 3 degrés par rapport au reste du Ciron.
Dans les cas de canicule, les plus fortes températures ont été recensées a Villenave-d’Ornon (37,47 °C)
et dans sur le secteur « gorges » (37 °C) et les moins fortes a Agen (35,57 °C) et a Sauternes sur le
secteur « graves » (36,07 °C). Pour les températures hivernales les plus basses, on retrouve une
moyenne de -8,33 °C dans les secteurs « gorges » et -7,97 °C sur le « plateau landais » contre seulement

-3,37 °C a Dax et -4,30 °C a Villenave.
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3.3.2.  Discrimination des communautés végétales du sous-bois de la vallée du Ciron et
relation avec le microclimat
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Figure 75 : Résultat de I'analyse de groupements sur les relevés floristiques autour des sondes climatiques (A)
et projection des groupes sur le plan factoriel (B)
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Apres plusieurs tests, nous avons décidé de garder quatre groupes, car ils sont relativement bien
distincts sur I'arbre (figure 75-A) et le plan factoriel (figure 75-B). Dans un premier temps, nous
pouvons observer que le groupe 2 est trés éloigné des autres groupes sur I'axe 1 et les trois autres sont
trés proches. Sur 'axe 2, ce sont les groupes 1, 3 et 4 qui se distinguent alors que le groupe 4 s’étale
sur une bonne partie de I'axe. Les groupes 1 et 3 ont une composition floristique trés homogene alors

que les ellipses des groupes 2 et 4 sont tres larges.

Tableau XVIII : Caractéristiques écologiques des quatre groupes issus de I'analyse de groupements

Code | , Secteur Relief | Exposition | Canopée | Groupe
géomorphologique
H18 Gorges Bas Adret Feuillus 1
H17 Gorges Milieu Adret Feuillus 1
HO08 Gorges Haut Ubac Feuillus 1
HO7 Gorges Milieu Ubac Feuillus 1
HO06 Gorges Bas Ubac Feuillus 1
H13 Gorges Milieu Adret Feuillus 1
H14 Gorges Haut Adret Feuillus 1
H21 Gorges Bas Feuillus 1
H34 Gorges Bas Ubac Feuillus 1
H33 Gorges Milieu Feuillus 1
H25 Gorges Plateau Ouvert 2
H31 Gorges Plateau Ouvert 2
H11 Graves Plateau Ouvert 2
H10 Plateau landais | Plateau Ouvert 2
H16 Gorges Haut Adret Feuillus 3
H12 Gorges Bas Adret Feuillus 3
H36 Gorges Plateau Feuillus 3
H35 Gorges Plateau Mixte 3
H38 Graves Plateau Feuillus 3
H39 Graves Plateau Mixte 3
H37 Graves Plateau Pinede 3
H30 Plateau landais | Plateau Feuillus 3
H29 Plateau landais | Plateau Mixte 3
H20 Gorges Plateau Pinede 4
H19 Gorges Plateau Pinede 4
H32 Gorges Haut Ubac Pinede 4
H28 Plateau landais | Plateau Pinede 4

Le tableau XVIII présente les caractéristiques écologiques des relevés composant les quatre groupes.
Le premier groupe est composé exclusivement de relevés sous feuillus du secteur des gorges, en
situation de versants, mais sans différenciation au niveau de I'exposition. Le deuxiéme groupe

contient 'ensemble des relevés réalisés en milieu ouvert. Le quatrieme groupe est composé des
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relevés de pinédes hormis celle du secteur « graves » que I'on retrouve dans le troisiéme groupe, qui
regroupe les relevés restants, avec une majorité de relevés sous feuillus. L’ensemble des relevés sous
canopée mixte est contenu dans ce groupe, pour tout secteur confondu, mais avec une trés grande

majorité de relevés de plateau.

Tableau XIX : Noms, caractéristiques écologiques et indval des trois especes les plus indicatrices

. ) Caractéristiques climatiques Caractéristiques edaphiques (pH, Humidité,
Espéce gp| idv .\ .
(lumiére/température) Texture)
Mercurialis perennis 1| 0,7 [Sciaphile, intermédiaire Neutrocline, mésoxérophile, texture fine
Cornus sanguinea 1| 0,63 |Intermédiaire Neutrophile, mésoxérophile, texture fine
Glechoma hederacea 1| 0,6 |Intermédiaire Neutrocline, mésoxérophile,texture fine
Hypocheeris radicata 2 | 0,8 |Héliophile, intermédiaire Acidocline, xérophile, sable grossier
Cyperus badius 2 | 0,75 |Hyperhéliophile, mésoméditéranéen Neutrocline, hygrophile, argile
Daucus carota 2 | 0,75 |Héliophile intermédiaire Neutrocline, mésoxérophie, sable fin
Frangula alnus 3 | 0,67 |Hémihéliophile intermédiaire Intermédiaire, mésohydrique, texture fine
Rosa sp 3 | 0,56 |Héliophile mésoméditérranéene Intermédiaire, mésoxérophile, limon
Ruscus aculeatus 3 | 0,53 |Hémisciaphile, euryméditerranéennes Intermédiaire, xérophile, limon
Erica cinerea 4 | 0,75 |Hémihéliophile, thermophile Acidophile, xérophile, sable fin
Quercus pyrenaica 4 | 0,75 |Héliophile, thermophile Acidophile, mésoxérophile, sable fin
Calluna vulgaris 4 | 0,75 |Hémihéliophile, intermédiaire Acidophile, mésoxérophile, sable fin

Sil'on s’intéresse aux trois especes les plus indicatrices de chaque groupe (tableau XIX), on peut voir
que le groupe 1 est composé d’especes adaptées aux milieux frais et ombragés comme Mercurialis
perennis sur sol neutre, calcicole a texture fine. Le groupe 3 contient des especes assez tolérantes a
I'ombre et a température intermédiaire comme Ruscus aculeatus, sur pH neutre et texture fine
limoneuse. Le groupe 4 est composé d’especes thermophiles, tolérantes a la lumiere sur sol a sable fin,
sec et & pH acide comme les Ericacées (Erica cinerea et Calluna vulgaris). Enfin, le groupe 2 contient des
especes de pleine lumiére, comme Cyperus badius, sur tout type de sols, avec des conditions édaphiques
relativement larges comme Hypocheeris radicata ou Daucus carota par exemple. Autour de nos sondes
climatiques, on distingue quatre types d’assemblages floristiques qui correspondent a : un groupe
« neutrocalcicoles de gorges » (n°1) composé des foréts feuillus neutroclines de versants ; un groupe
de «foréts acidiclines peu perturbées» (n°3), un groupe de « pinédes acidiphiles

xérohéliophiles » (n°4) et un groupe de « prairies » (n°2).

D’un point de vue statistique, les groupes sont différents en termes de températures maximales (p <

0,001), VPD maximal (p < 0,001) et ouverture de la canopée (p < 0,001).
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Les températures maximales du groupe 1 sont significativement plus basses que les trois autres
groupes. Les groupes 4 et 2 ne sont pas différents entre eux et le groupe 3 est différent des autres
groupes (figure 76). De plus, le groupe 1 a un VPD maximal significativement plus bas que les trois

autres groupes qui ne sont pas différents entre eux (figure 76).
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Figure 76 : Températures maximales et VPD maximal des sondes composants les groupes de CAH
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Figure 77 : Pourcentage d’ouverture des canopées recouvrant les sondes composants les groupes de CAH

Afin de regarder plus précisément comment se structurent les communautés en fonction du type de
canopée, nous avons remplacé les barycentres des groupes de relevés en fonction du type de
canopée (figure 78). Nous pouvons voir tres clairement une distinction du sous-bois en fonction du
type de canopée, notamment entre les milieux forestiers (feuillus, mixtes et pinédes) et les milieux
ouverts. Au sein méme des milieux forestiers, les milieux a canopée mixte semblent avoir une

composition floristique intermédiaire, mais trés homogene. Le groupe le plus variable est constitué
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des relevés réalisés en pinede. En ajoutant sur le plan factoriel les différentes variables climatiques
comme variables supplémentaires, on peut voir que c’est surtout 'ouverture de la canopée sur 'axe 1
qui explique les différences de composition entre les différentes modalités de canopées. Sur I'axe 2,
c’est davantage le VPD maximal qui va distinguer la composition du sous-bois des groupements
forestiers (figure 78). Enfin, il est intéressant de noter qu’un test statistique nous a permis de noter
que les peuplements feuillus sont significativement moins distants du Ciron que les milieux ouverts,

les peuplements mixtes et feuillus étant a une distance intermédiaire.

ax

Feuillus

Figure 78 : Projection des barycentres des relevés en fonction de type de canopées et superposition des
variables climatiques sur le plan factoriel

Pour résumer: différents types de corteges floristiques sont retrouvés autour des sondes
climatiques. Ils sont principalement corrélés a la position topographique et donc a des conditions plus
fraiches et plus humides en bas de versant, ainsi qu'aux différents types de milieux échantillonnés
(ouvert, pinéde, mixte et feuillus) correspondant a un gradient d’ouverture relativement bien
structurant. On distingue un groupe « neutrocalcicoles de gorges », un groupe de « foréts
acidiclines peu perturbées », un groupe de « pinédes acidiphiles xérohéliophiles » et un groupe

de « prairies » (n°2).
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3.4. Discussion

3.41.  Lemésoclimat de la vallée du Ciron
L’analyse descriptive puis statistique du suivi microclimatique de la vallée du Ciron met en évidence
I'importance du secteur géomorphologique, en particulier sur les températures minimales et
I'amplitude thermique, quelle que soit la période climatique. Le relief influence également les
températures maximales et le VPD maximal ainsi que, de fagon moins importante, la structure de la

canopée. L'exposition n’affecte que tres peu les variables climatiques étudiées ici.

Concernant le secteur géomorphologique, il semble y avoir un gradient thermique assez fort entre
I'aval et 'amont du Ciron, non dépendant du rayonnement solaire, car ce gradient est ressenti au
niveau des températures minimales, alors que trés peu de différences sont observées pour les
températures maximales et moyennes (<1°C).Les températures minimales du secteur « graves » sont
nettement plus élevées que dans les secteurs « gorges » ou « plateau landais ». Le secteur « graves »
est également le plus tamponné avec une amplitude thermique moins importante. Plusieurs
hypothéses pourraient expliquer ce gradient thermique. Le secteur « graves » pourrait étre fortement
influencé par la présence de la Garonne ou par la fragmentation du paysage. En effet, 'eau du Ciron
est alimentée par les nappes phréatiques a une température constante de I'ordre de 13 °C toute
I'année (Ducousso et Syndicat d’aménagement du bassin versant du Ciron, communications
personnelles). Celle de la Garonne évolue au cours de I'année entre 7 °C et 25 °C selon la saison
(lagaronne.com). Ces différences de températures, quand le Ciron vient se jeter dans la Garonne,
peuvent étre a l'origine de la création de nappes de brouillards ou de brume qui limitent les
abaissements de température nocturne (Guyot 1999). En outre, la simple présence de cette masse
d’eau peut entrainer une inertie thermique susceptible de limiter les températures minimales (Guyot
1999) dans ce secteur. Ce méme phénomene d’inertie peut avoir lieu avec le Ciron, ce qui pourrait
expliquer, dans une moindre mesure, les différences observées entre les secteurs « gorges » et
« plateau landais ». De plus, une étude de la fragmentation et une caractérisation de la fraction de
zone boisée autour des sondes climatiques situées en milieux ouverts permet de mettre en avant des

différences entre les secteurs (étude en collaboration avec Nicolas Cornette, stagiaire de Master 2). Le
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secteur « graves » a une fraction boisée trés inférieure (20 %) aux secteurs « plateau landais » (70 %)
et « gorges » (90 %) sur un rayon de 500 m autour des sondes. Sur ce méme rayon (500 m), la fraction
boisée ne semble pas affecter les températures maximales alors qu’'on note bien un effet sur les
températures minimales (figure 79) au printemps (avril 2017). En effet, plus la fraction boisée est
faible, en particulier dans le secteur « graves », et plus les températures minimales sont hautes, ce qui

confirme l'effet potentiel de la fragmentation du milieu sur 'effet tampon de ce secteur.

Effect of wood fraction on the microclimate (500m around the open sensors)
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Figure 79 : Effet de la fraction boisée sur un rayon de 500 m sur les températures minimales

La faible présence du hétre dans le secteur « graves » pourrait s’expliquer par la gestion forestiere et
viticole, défavorisant son développement dans ce secteur. Néanmoins, on pourrait également penser
que le pouvoir tampon de ce secteur notamment par des températures minimales hivernales
relativement hautes, pourrait étre un frein a la vernalisation des graines et donc au succes de
régénération du hétre. En revanche, si la vernalisation n’est pas affectée, la plus faible présence de
gels tardifs du secteur « graves » pourrait étre favorable a la croissance des jeunes plantules et aux

développements des subadultes et semenciers.
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De plus, le relief semble avoir un fort impact sur les températures et VPD maximaux. En effet, le bas
de versant est plus frais, plus humide et plus tamponné, situation fortement favorable au
développement du hétre. En bas de versant, les plantes transpirent donc beaucoup moins qu’en haut
de versant et situation de plateau. La présence du cours d’eau, et de la couronne de végétation
associée, tamponne fortement les situations extrémes retrouvées sur le plateau, méme sous canopées
de feuillus. Ce pouvoir tampon est d’autant plus important au printemps et en été. Dans un
environnement xérique comme on trouve dans le sud-ouest, notamment sur le massif landais, la
présence d'une masse d’eau importante peut créer un effet « oasis » créant localement un méso-
environnement. En effet, lorsque les environnements sont limités par la sécheresse, '’hydrologie
locale peut créer un microrefuge permettant localement la persistance des espéces (McLaughin et al.
2017). Un site sera considéré comme un refuge hydrologique si la disponibilité en eau du site est plus
élevée que dans les environnements locaux et régionaux environnants. Il est trés intéressant de
souligner que ces sites peuvent ainsi soutenir localement des assemblages d’especes uniques dans un
climat régional relativement sec (McLaughin et al. 2017). Outre la présence méme du cours d’eau, son
fort encaissement dans les gorges calcaires crée un relief important. Le relief peut provoquer un
phénomene d’inversion des températures ot les masses d’air froid viennent s’accumuler en fond de
vallon. Il peut également impacter I'apport d’énergie totale en s’opposant a I'arrivée des rayons
solaires. En plus de la présence de la riviére, la pente du site influence 'humidité de bas de pente, car
les précipitations ruissellent et s’accumulent, entretenant une humidité relative élevée (Lacoste et
Salanon 1991). Les études sur les fossiles animaux et végétaux mettent en avant le role des habitats
abrités des vallées incisées des massifs calcaires, qui auraient pu fournir des microclimats favorisant
la survie des biotes thermophiles lors du dernier maximum glaciaire. Ce genre de situation
topographique constitue donc aussi bien des refuges pour des situations extrémes froides et chaudes.
Ces refuges encaissés sont ainsi probablement a l'origine de la recolonisation des especes
thermophiles (Stewart et Lister 2001). McLaughin et al. (2017) mettent également en avant le rdle de
la topographie sur la température, 'humidité et la lumiere, entrainant des différences de taux

d’évaporation et la transpiration des arbres. De méme, Ashcroft et Gollan (2013) montrent que

115



I'amplitude thermique décroit en conditions humides, et que la topographie a des effets sur les
extrémes de températures (minimums et maximums) et ’humidité. En marge de répartition, ces
micro-environnements refuges liés a la présence d'un cours d’eau et a des variations topographiques
peuvent ainsi permettre la persistance des especes (Slaton 2015). Aussi, alors que nous n’avons pas
mis en avant d’effet de la distance au Ciron sur les températures maximales et VDP maximal en
période de fortes chaleurs sur I'ensemble du jeu de données, il nous a paru intéressant de réduire
I'échelle et de regarder I'effet de la distance au Ciron de 0 a 150 m sur les températures maximales,
toutes canopées confondues. En effet, le fort effet de la pente sur les variables climatiques maximales
nous pousse a considérer qu'il peut s’agir d'un proxi de la distance a la riviere. Pour vérifier notre
hypothése et consolider l'effet de la présence du Ciron, nous avons réalisé deux régressions

supplémentaires (figure 80).
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Figure 80 : Régressions linéaires entre le VPD maximal, les températures maximales et la distance au Ciron en
période de canicule

Avec un coefficient de régression de 0,52 et 0,51, on peut voir un fort gradient de température et de
VPD sur 150 m. Plus on s’éloigne du Ciron, plus les températures et le VPD maximal sont élevés. En
150 m, on diminue de 7 °C les températures maximales et de 3 kPa le VPD maximal (figure 80), ce qui
est considérable. En effet, pour d’autres gradients importants comme en montagne, on a un rapport

beaucoup moins important, car il existe une diminution de I'ordre de 1 °C pour cette méme distance

de 150 m (Jump et al. 2009).
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Enfin, on remarque dans notre étude le rdle de la structure de la canopée, notamment par son
ouverture sur les températures et VPD. En effet, le développement de la végétation entraine une
modification microclimatique dont I'importance s’accroit avec la densité et la complexité structurale
du peuplement (Lacoste et Salanon 1999). On voit ici que les températures et les VPD sous milieux
ouverts sont trés différents des autres couverts forestiers, surtout en été et en automne. Pour notre
période climatique estivale extréme, on observe un fort gradient du milieu ouvert jusqu’aux foréts de
feuillus. 11 est intéressant de noter que les milieux ouverts et les pinédes se distinguent
significativement en période hivernale mais pas en période estivale. En formant un écran, la
couverture végétale entraine la diminution de 'amplitude thermique, car elle régule les flux d’énergie
diurnes et nocturnes. A une échelle temporelle plus grande, notamment saisonniére, on remarque
que C'est entre les peuplements mixtes et les milieux ouverts que les différences sont les plus
importantes. Ce résultat est probablement lié a la nature du peuplement et plus particulierement au
caractere pluristratifié des peuplements mixtes. Dans notre échantillonnage, méme si le degré
d’ouverture entre les peuplements mixtes et les feuillus ne sont pas différents, la structure de ces
peuplements différe. Effectivement, les canopées mixtes présentent en plus de la strate supérieure de
feuillus, une strate arborescente plus haute de pin maritime. Cette structure pluristratifiée confine
davantage le site, limite les échanges avec I'atmosphere extérieure et joue ainsi sur le microclimat.
Aussi, a ouverture équivalente, le phytoclimat sous une canopée donnée dépendra de la densité, du
degré de recouvrement de chaque strate et de la nature des espéces dominantes (Lacoste et Salanon
1999). En hiver, la perte des feuilles des espéces caduques augmente le degré d’ouverture et donc
diminue les différences observées entre les modalités de canopées. Ceci explique que pour la période
de grands froids, les différences de températures maximales sont uniquement observées entre les
milieux ouverts et les pinédes. Les analyses statistiques montrent ainsi que plus une canopée est
fermée, plus le VPD maximal est bas et donc moins la plante est stressée hydriquement. Il semblerait
ici que c’est davantage 'ouverture et la structure de la canopée qui jouent sur le phytoclimat, plus
que la nature de I'essence dominante. Le hétre étant une essence tolérante a 'ombre, les situations de

canopées tres fermées limitant les conditions extrémes sont favorables a sa présence.
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Dans cette premiére partie, on met en avant le fort impact de la mosaique de situations écologiques
sur les conditions microclimatiques retrouvées au sein de la vallée du Ciron. Alors que le secteur
géomorphologique joue trés fortement sur les températures minimales (pouvant aller jusqu’a + 7 °C),
c’est la topographie et son action sur les conditions climatiques locales qui pourraient expliquer la
persistance du hétre. Dans les gorges calcaires, la forte topographie couplée a la présence d’'une
canopée dense, fermée et continue diminue d’autant plus le VPD maximal et offre ainsi des conditions

propices a la présence et a la persistance du hétre dans la vallée.

Néanmoins, des hypothéses anthropiques peuvent étre avancées pour expliquer la persistance des
peuplements a feuillus dans les pentes a proximité de Ciron, notamment dans le secteur « gorges »
dans lesquelles le relief est particulierement abrupt. Ces conditions de pente, en créant des contextes
d’exploitation des peuplements difficiles, forment des refuges topographiques dans lesquelles les
foréts matures sont a méme de se développer.
3.4.2.  LeCiron al'échelle de I'Aquitaine

A une échelle régionale, c’est dans la vallée du Ciron que les températures minimales les plus froides
sont enregistrées par rapport aux sondes de références INRA et Météo-France de Agen, Dax, Toulenne
et Villenave-d’Ornon. Favorable a la vernalisation des falnes, ce parametre peut permettre d’expliquer
la présence du hétre dans la région. Néanmoins, c’est également dans la vallée que les températures
maximales les plus hautes sont enregistrées. Si on se base uniquement sur les températures
maximales, on pourrait en déduire que ce n’est donc pas le facteur principalement limitant la
présence du hétre dans la région. Pour des études a venir, il serait donc intéressant de pouvoir
comparer les différences d’humidité relative ou de VPD des différentes sondes. Cette comparaison
peut également permettre d’appuyer I'hypothese selon laquelle ce sont les situations
microclimatiques de foréts de feuillus de pente qui sont des refuges particuliers pour I'essence, dans
un contexte régional défavorable. Ici, il n’est pas possible de conclure sur I'originalité du mésoclimat
de la vallée du Ciron, cependant il apparait tres clairement que les situations écologiques tres
contrastées entrainent des microclimats tres particuliers au sein méme de ce mésoclimat. Aussi, étant

donné le fort impact de la topographie sur le microclimat des gorges, il n’est pas absurde de mettre
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en avant un topoclimat particulier pouvant étre responsable de la présence et de la persistance du

hétre depuis des millénaires en bordure du Ciron.

3.43.  Relation végétation/microclimat : les communautés végétales de la vallée du Ciron
La derniére partie de ce chapitre consistait en I'étude des communautés végétales et plus
particuliéerement aux relations entre les végétations et le microclimat. Les compositions floristiques
des groupes de prairies et de pinedes xérohéliophiles sont les plus variables. On distingue en premier
lieu le groupement non forestier (n°2) des trois autres groupes. Puis en second temps, les pinédes des
deux autres groupements forestiers. Dans le groupe des « foréts acidiclines peu perturbées », un
relevé (H37) réalisé sous pinede posséde une composition floristique assez proche des relevés des
groupes des « foréts acidiclines peu perturbées » et des foréts feuillus « neutrocalcicoles de gorges ».
La sonde 37 est relativement proche du Ciron (d = 74,3 m) dans le secteur aval. Dans ce site il y a
régulierement des petites mares et fossés remplis d’eau, qui nous font penser a une situation un peu
particuliere de foréts alluviales, qui peut également expliquer sa ressemblance avec les groupes n°1
et n°3. De plus, cette sonde climatique correspond a une parcelle entretenue par le Conseil général, sa
gestion est donc faible et elle est trés peu perturbée. De ce fait, en plus d’étre un gradient d’ouverture
tres net, on peut penser que I'axe 1 traduit également un gradient de perturbation. Au sein de la vallée
du Ciron, on met ici en avant un fort effet de 'ouverture de la canopée et de la perturbation des
milieux sur la composition floristique des communautés végétales qui est confirmé par les analyses
statistiques. La distinction entre les groupements n°1 et n°3 est liée a des différences topographiques
qui peuvent se traduire en différence de fonctionnement microclimatique et édaphique ou bien de
refuge topographique en raison d’'un d’isolement contre la perturbation. Le test statistique sur la
réaction a 'HCL entre les quatre groupes nous permet de voir qu'’ils se distinguent selon la présence
de carbonate de calcium dans le sol. Les groupes 1 et 3 contiennent des sols réagissant a 'HCL mais
seul le premier groupe se différencie pour cette variable édaphique. Finalement, les gorges calcaires
pourraient donc étre un refuge topo-édaphique pour la hétraie, a la fois refuge contre des pratiques

anthropiques, mais également en offrant des conditions édaphiques particulieres.
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De plus, les analyses climatiques mettent en avant une distinction des groupes sur les températures
maximales entre les milieux ouverts et les pinédes et les foréts feuillues et mélangées, puis entre les
foréts neutrocalcicoles de gorges et le reste pour le VPDmax. Malgré ces différences, il n’existe qu'une
trés faible variation microclimatique entre les milieux forestiers. En effet, on met ici bien en avant un
effet du microclimat sur la végétation du sous-bois. Néanmoins, il ne semble pas étre le facteur le plus
structurant car son amplitude de variation est treés limitée par rapport a la forte différenciation
floristique observée sur la saison de végétation. Alors qu’une forte distinction des groupes se fait selon
le pourcentage d’ouverture de la canopée, cette différence ne semble pas se traduire en termes de
microclimat entre les quatre groupes. Les communautés floristiques se distinguent donc selon le
rayonnement qui traduit une perturbation du milieu et donc distingue les groupements de prairies et

de pinédes sur plateau des autres communautés.

De méme, on peut voir ici que selon la structure de la canopée (ouvert, pinede, mixte ou feuillue) on
a des assemblages floristiques assez bien différenciés. La composition du sous-bois de canopées mixtes
est tres homogene et intermédiaire entre les pinedes et les feuillus. Le sous-bois des feuillus est moins
homogene et peut étre lié au type de sol sur lesquels se développe le sous-bois car on le retrouve sur
une gamme de pH de sol plus large. Ces assemblages sont avant tout déterminés par le degré
d’ouverture du couvert végétal et plus faiblement ensuite par le VPD maximal sur la saison de
végétation. La composition floristique relativement homogene du sous-bois sous les canopées mixtes
et feuillus peut étre liée a des conditions de niche écologique particuliéres car ces types de
peuplements sont avant tout retrouvés a proximité du cours d’eau ot les différences microclimatiques
sont tenues. Effectivement, a I'inverse, les communautés floristiques sous canopées de pins ou en
milieu ouvert sont relativement peu homogenes car les conditions stationnelles sur lesquelles on les

retrouve sont tres variables et fortement soumises a I'impact humain.

120



Partie 11 :

Régénération du hétre en marge de
répartition

v Chapitre 1: Germination et croissance des plantules de hétre (Fagus sylvatica) sous
contraintes climatiques et allélopathiques

= Article sous presse dans les Comptes Rendus Biologies (Annexe 1)

v Chapitre 2 : Influence du micro-environnement sur la germination et la croissance du
hétre en marge de répartition
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Chapitre 1 : Germination et croissance des plantules de hétre (Faqus sylvatica)
sous contraintes climatiques et allélopathiques

1.1. Introduction

La compréhension de I'impact des changements climatiques sur la régénération des essences
forestiéres est un enjeu majeur pour appréhender la dynamique des écosystémes forestiers peu
anthropisés. A I'échelle biogéographique, I'effet des changements climatiques se traduit a large
échelle notamment par une « thermophilisation » de la végétation en montagne qui favorise les
plantes des milieux les plus bas en altitude (Gottfried et al. 2012). Des variables plus locales telles que
la sécheresse édaphique et les interactions biotiques restent insuffisamment prises en compte malgré
leur importance bien identifiée pour prédire la distribution fine des espéces végétales (Cheaib et al.
2012). A T'échelle biogéographique, la sécheresse édaphique et les interactions biotiques peuvent
méme expliquer une grande part de la persistance des plantes pérennes en marge arriére d’aire de
distribution (Hampe et Petit 2005). Un défi important dans la compréhension du rdle des changements
climatiques réside donc dans une meilleure intégration des facteurs locaux (a I'échelle des
communautés végétales) par rapport a des processus globaux tels que les gradients thermiques aux
échelles latitudinales ou altitudinales. La confrontation de I'effet de ces différents facteurs et de leurs
interactions est particulierement pertinente pour les essences forestiéres qui structurent ’habitat
pour de nombreuses especes associées.

Les interactions entre végétaux par modification de I’habitat ou de la disponibilité en eau sont
susceptibles, par exemple, d’augmenter les effets des vagues extrémes de chaleur ou de les tamponner
(Saccone et al. 2009). Bien que moins étudiées, les interactions par libération de substances
biochimiques dans l'’environnement (allélopathie) peuvent également jouer un réle important,
notamment dans les écosystémes forestiers (Gallet et Pellissier 2002) o des quantités importantes de
composés phénoliques issus du feuillage et de la décomposition de la litiere peuvent étre libérées
(Gallet et Pellissier 2002 ; Dufour-Tremblay et al. 2012). Ainsi, des composés libérés par des especes
arborées ou du sous-bois peuvent modifier la germination et I'installation des especes ligneuses et
orienter la régénération forestiere de maniére différente des réponses attendues au réchauffement

climatique (Dufour-Tremblay et al. 2012).
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Parmi les essences forestiéres européennes, le hétre (Fagus sylvatica) occupe 11 % du volume du parc
forestier frangais, derriére les chénes (Institut national de I'information géographique et forestiére
2017).EnFrance, il est présent dans les zones montagneuses jusqu’a 1700 m d’altitude, ot il caractérise
notamment [’étage montagnard (Ozenda 1985). En basse altitude (< 350m), il se trouve
essentiellement dans le nord et I'est de la France, montrant ainsi deux marges d’aires de répartition :
le sud-est méditerranéen d’une part, et une frange sud-ouest correspondant au bassin aquitain et au
piémont méridional du Massif Central (E Silva et al. 2012).

Fagus sylvatica est particuliérement sensible a la température (Piedallu et al. 2009 ; E Silva et al. 2012)
et aux ressources en eau (E Silva et al. 2012). Essence mésophile, son optimum climatique se situe alors
aumilieu d'un gradient sécheresse-humidité et sa sensibilité a la sécheresse est le facteur limitant son
aire de répartition au sud-ouest et sud-est de 'Europe (Lendzion et Leuschner 2008). Par conséquent,
il serait une des essences forestiéres les plus touchées par le réchauffement climatique (Piedallu et al.
2009) et par la réduction des précipitations attendues, bien que les différents types de modeles soient
relativement peu concordants dans leur prédiction (Cheaib et al. 2012).

En ce qui concerne la température, une température annuelle de 4,5-6 °C est idéale au bon
développement de I'espéce avec une moyenne du mois le plus chaud de 'ordre de 13-20 °C (Packham
et al. 2012). Selon Rameau et al. (1989), cette essence nécessite des précipitions annuelles supérieures
a 750 mm et est favorisée par une humidité atmosphérique élevée. D’autres auteurs donnent des
valeurs similaires et définissent des précipitations de I'ordre de 600-1000 mm comme minimales pour
cette espece (Packham et al. 2012). En termes de croissance, une réduction de ’humidité relative de
40 % a entrainé une réduction de la croissance de la biomasse de 60 % des jeunes plantules en chambre
climatique (Lendzion et Leuschner 2008). Aussi, lors de leur expérimentation in situ, Lendzion et
Leuschner (2008) ont mesuré une diminution de 30 % de la croissance en biomasse des jeunes plants
4gés de deux mois pour une réduction de 'humidité de I'air de 15 %. Topoliantz et al. (2000) ont
confirmé I'importance de la sécheresse comme facteur important dans la mortalité des plantules lors
de la régénération du hétre. En revanche, méme si trés peu d’études montrent un effet direct des

températures sur la germination et la croissance des plantules de hétre, 'augmentation des
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températures prédites devraient amplifier la sécheresse notamment lorsqu’elles ne seront pas
accompagnées par une augmentation des précipitations (Jump et Penuelas 2005).
A Téchelle des communautés végétales, les foréts planitiaires & hétre de la frange sud-ouest se
rattachent notamment aux hétraies-chénaies atlantiques acidiphiles a houx ainsi qu’aux hétraies-
chénaies atlantiques a mélique uniflore et aspérule odorante (Rameau et al. 1989). Plus localement,
des peuplements a hétres isolés jouxtent I'immense forét a pin maritime (Pinus pinaster) du plateau
landais (Timbal et Ducousso 2010). Au niveau floristique, ces foréts sont notamment caractérisées et
dominées par le hétre, le chéne pédonculé (Quercus robur), et en sous-bois par le fragon petit houx
(Ruscus aculeatus) et le lierre grimpant (Hedera helix). Les températures hivernales relativement
douces, le déficit hydrique et les températures élevées estivales qui prévalent dans le sud-ouest
atlantique ne semblent pas optimales pour le hétre et sont susceptibles d’engendrer sa régression.
L'objectif de cette étude est de tester en conditions contrdlées I'effet de deux facteurs climatiques
(température, précipitations) et des interactions allélopathiques des espeéces forestiéres ligneuses
principales (Fagus sylvatica, Pinus pinaster, Quercus robur, Hedera helix et Ruscus aculeatus) sur la
régénération précoce du hétre, aux stades de germination et de croissance post-germinative a 40
jours. Plus particulierement, I'étude consiste a évaluer (a) dans quelle mesure les contraintes
physiques liées au stress hydrique et aux températures extrémes altérent la germination et la
croissance des plantules de hétre, et (b) si le potentiel allélopathique de certaines plantes dominantes
dans les écosystémes peut modifier la réponse du hétre a ces contraintes climatiques.

1.2. Matériels et méthodes

1.2.1. Systéeme d’étude

1.2.1.1. Matériel biologique

Les faines de hétre (Fagus sylvatica L.) proviennent d’un lot de graines récoltées en octobre 2014 par
I'Office national des foréts (ONF) dans la forét de Faye (Jura), c’est-a-dire en coeur d’aire de répartition
biogéographique du hétre. La levée de dormance a été accomplie par la sécherie de la Joux (Jura) et
les faines ont été stockées a -5 °C. La viabilité du lot a été estimée a 74 % par un test au tétrazolium.
Avant le début de la manipulation, le substrat de culture a été saturé en eau par capillarité pour

permettre I'imbibition des falnes nécessaire au démarrage de la germination. La réhydratation a été
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effectuée a température ambiante pendant trois jours, et a conduit a un début précoce de germination
avant I'application des différentes modalités expérimentales sur 39 % des faines.

Le potentiel allélopathique de quatre espéces structurantes des foréts de marge arriére de distribution
du hétre a été testé sur la germination des faines de hétre, de méme que la toxicité du hétre sur sa
propre germination. Des feuilles de cinq espéces : hétre (Fagus sylvatica [Fs]), pin maritime (Pinus
pinaster [Pp]), chéne pédonculé (Quercus robur [Qr]), lierre grimpant (Hedera helix [Hh]) et fragon petit-
houx (Ruscus aculeatus [Ra]) ont été récoltées en mars 2015 dans un peuplement a hétre de la vallée du
Ciron et sa pinede maritime adjacente (site de « Cazeneuve Sud », département de la Gironde;
44,381 006°/-0,309 229 1°; altitude = 60 m). L’abondance relative (coefficient d’abondance-dominance
de Braun-Blanquet) de ces espéces dans le site « donneur » est la suivante : Fs = 4; Pp = 4, Qr = 1; Hh
=2 ;Ra=r+. Ces especes ont été testées du fait de leurs types biologiques contrastés, de leur fréquence
d’association et de leur abondance potentielle dans les foréts a hétre de marge arriere de distribution
(observations personnelles et analyse de groupement réalisée sur 43 relevés phytosociologiques du

sud-ouest de la France ; tableau XX).

Tableau XX : Principales caractéristiques des espéces testées pour leurs interactions allélopathiques avec les
faines de hétre (Fagus sylvatica) : nomenclature et types biologiques des espéces (Tela Botanica 2018). Fréquence
d’association avec le hétre calculée sur la base de 230 relevés phytosociologiques nationaux ; caractéristiques
biogéographiques modifiée selon la Flore forestiére de francaise de Rameau et al. (1989) et Tela Botanica (2018)

Hedera helix Fagus sylvatica | Pinus pinaster | Quercusrobur | Ruscus aculeatus
Hh § Fs ‘ Pp t Qr Ra *
§ .9
Famille Araliaceae Fagaceae Pinaceae Fagaceae Asparagaceae
Type biologique  |Liane Arbre Arbre Arbre Sous-arbrisseau
Type de canopée | Sempervirent Caducifolié Sempervirent | Caducifolié Sempervirent
Fréquence 0,98 1,00 0,00 0,35 0,83
d’association avec
Fagus sylvatica
Caractéristiques | Collinéen, Collinéen Méditerranéo | Collinéen Méditerranéo-
biogéographiques |subméditerranéen |subatlantique |-atlantique |subatlantique |atlantique
et subatlantique | et montagnard
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Les extraits foliaires des espéces caducifoliées (Fs, Qr) ont été réalisés a partir de feuilles faiblement
dégradées issues de la litiere nouvelle (horizon OLn; Jabiol et al. 2007) prélevées a au moins trois
microsites différents distant d’au moins 20 m. Pour les espéces sempervirentes (Hh, Ps, Ra), les
extraits ont été préparés a partir de feuilles échantillonnées sur au moins trois individus différents
distants d’au moins 20 m puis séchées 7 jours a 60 °C.

Les extraits ont été préparés par macération (figure 81) de 50 g de matiére biologique séche dans
500 mL d’eau distillée, et renouvelés tous les 15 jours maximums a partir de la méme source de

matériel végétal.

Figure 81 : Macération des extraits foliaires
La solution obtenue apreés macération pendant 48 h a 'obscurité et a température ambiante a été
filtrée par un entonnoir (figure 82) muni d’un filtre de maille 1 mm, puis stockée a 4 °C entre chaque

utilisation.
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Figure 82 : Filtration des extraits foliaires

1.2.1.2. Traitements expérimentaux

Les contraintes climatiques testées ont été thermiques (augmentation de température en enceinte

climatique) et hydriques (sécheresse par déficit d’arrosage).
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Deux situations climatiques ont été recréées dans des enceintes thermostatées (Snijders LABS,
Microclimat-Series) pour lesquelles températures, hygrométrie, photopériode et intensité lumineuse
ont été contrdlées. Les paramétres thermiques ont été définis sur la base des données de Météo France
des mois de mars et avril 2000-2010 a Besancon (cceur de I'aire de distribution du hétre) et Bordeaux
(marge d’aire de distribution du hétre), de maniére a simuler d’une part une situation d’optimum
climatique avec augmentation progressive de la température de 10,4 a 18 °C diurne (contexte
thermique tempérée), et d’autre part une situation plus chaude de 12,4 °C a 21 °C combinée a une
montée importante et temporaire de température a 27 °C pendant trois jours (contexte thermique

chaud), (figure 83).

Contexte thermique Contexte thermique
« tempéré » « chaud »
T('C) T('q)
Temps (jours) Temps (jours)

Figure 83 : représentation de la cinétique climatique des contextes thermiques

Les durées quotidiennes d’éclairement ont été fixées a 12 h en mars et 13 h en avril de fagon a
correspondre aux photopériodes moyennes des deux mois d’expérimentation.

Le degré d’hygrométrie des enceintes climatiques était de 60 %.

L'influence de la pluviométrie a été testée au sein de chaque condition climatique en utilisant deux
modalités d’arrosage appliquées deux fois par semaine : une modalité « double », correspondant a un
niveau relativement important d’arrosage, et une modalité « simple » qui vise a simuler une situation
de stress hydrique. Les quantités d’eau initialement fixées a 20 et 10 mL ont ensuite été ajustées au
cours de la manipulation en fonction de I’humidité du sol observée afin de conserver la différence
hydrique souhaitée. Cette proportion d’arrosage du simple au double est cohérente avec la variation
de pluviométrie annuelle observées dans les hétraies du dispositif de suivi national forestier
Renecofor, entre la zone biogéographique la plus séche (nord de la France, 662 mm/an) et la plus

humide (sud-ouest de la France, 1242 mm/an; Lebourgeois et al. 2005).
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Les effets allélopathiques comportent six modalités expérimentales, correspondant aux cing extraits
foliaires préparés (Fs, Hh, Pp, Qr, Ra) ainsi qu'une modalité témoin (TE) contenant de I'eau distillée.
1 mL d’extrait a été appliqué sur chaque faine deux fois apres le traitement d’arrosage.

1.2.2. Dispositif expérimental
Les faines (n = 1728) ont été numérotées, pesées puis disposées par quatre dans des pots de 769,5 cm?
(n =432 unités expérimentales). Les 432 pots ont été remplis d’'un méme mélange de 50 % de sable de
riviere et de 50 % de sol non autoclavé pour conserver mycorhizes et microorganismes du sol, prélevé
dans le site de Cazeneuve Sud.
Une modalité pour chaque traitement (climat, arrosage, extrait) a été attribuée aléatoirement a
chacun des pots (18 répétitions pour chaque modalité). Pour chaque situation climatique, nous avons
conditionné trois plateaux de douze pots par extrait, dont six pots pour chaque modalité d’arrosage.
L’observation de chaque faine ainsi que I'arrosage suivi de 'application de I'extrait ont été réalisés
deux fois par semaine. Quarante jours apres 'observation de la percée du germe (+ deux jours en cas
de week-end), falnes et plantules ont été prélevées, séchées (trois jours a 60 °C) puis pesées. La
manipulation s’est déroulée du 30 mars [jour julien 89] au 30 juin [jour julien 181], soit une durée
totale de 92 jours.

1.2.3. Variables et traitements statistiques

1.2.3.1. Variables

germination
S —»D

Avant la disposition des pots dans les enceintes climatiques, 143 faines ont germé pendant la

W.

{ Recruitment
Crm ‘&s Y

| success

réhydratation. Ces faines ont été retirées du calcul du taux de germination (1), mais ont été utilisées
pour le calcul du taux relatif de croissance (2) car le stade de germination observé n’induisait pas

encore de croissance de la plantule mais seulement la percée du tégument de la faine.
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Le taux de germination par pot a été calculé :

&
bre d inati
= nombre de germination > 100

" nombre de graines germées aprés J0

Le calcul du taux de croissance relatif (RGR) a 40 jours est réalisé pour chaque faine ayant germé :

Q7 ror-PempmoTmem
Toutes les falnes ayant germé ont été utilisées pour le calcul du taux de survie. Les graines ont été
considérées comme survivantes lorsqu’elles avaient un RGR positif. Les tests statistiques sur la
croissance ont été effectués uniquement sur les graines survivantes.

1.2.3.2. Analyse des données
L’'intégralité des analyses statistiques a été effectuée a I'aide du logiciel R version 3.2.2.
Les valeurs de taux de germination étant exprimées par des pourcentages, les conditions de normalité
et d’homoscédasticité ne pouvaient étre respectées, une régression linéaire généralisée (fonction glm)
de loi de Poisson a donc été utilisée pour tester I'effet de chaque facteur (température, arrosage et
extrait) et leurs interactions.
Afin de vérifier si la masse initiale contrdle la capacité germinative, une analyse de variance (ANOVA)
a un facteur a été réalisée sur la masse initiale entre les graines ayant germé et les graines n’ayant pas
germé. On observe un effet de la masse initiale sur la germination (moyennes des graines germées et
non germées respectives totales : 224,0 mg et 212,9 mg, P < 0,001). Une ANOVA a été réalisée pour
vérifier 'absence de différence de masse initiale entre les différentes modalités expérimentales (p =
0,136).
Le taux de survie des individus a été analysé a I'aide de régressions linéaires généralisées de loi
binomiale (0 pour les individus morts et 1 pour les individus survivants). Puis, afin de hiérarchiser
I'importance relative de chacun des facteurs responsables de la masse finale du matériel végétal
(faines germées mais sans croissance, ou plantules), des régressions linéaires ont été réalisées pour

chaque facteur et leurs interactions en complément de I'application du meilleur modele par la
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fonction AIC. Les valeurs de RGR ont été analysées a I'aide de régressions linéaires généralisées de loi
gaussienne.
Des tests de comparaisons multiples ont été réalisés pour identifier les différences entre modalités
des facteurs lorsqu’un effet était significatif. Lorsque I'interaction a trois voies était significative, les
tests de comparaisons multiples ont été réalisés sur une nouvelle variable de type facteur (24
modalités) correspondant a chaque modalité de la triple interaction.

1.3. Résultats

1.3.1. Germination

L’observation des pourcentages cumulés de germination des graines de hétre en fonction des jours

indiquent des cinétiques de germination différentes selon le contexte thermique (figure 84).
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Figure 84 : Cinétique de germination cumulée de faines de hétre en fonction de la température (T) en
laboratoire. Ronds bleus : conditions tempérées (« Ty, » ; 1 = 864 faines). Triangles orange : conditions chaudes
(« Tena » ; 11 = 864 faines). Jours 0-3 : T = 20 °C pour les deux lots. Jours 3-19 : Ty, = 14,6 °C max ; Ty = 20,4 °C max.
Jours 19-32: T, =15,5 °C max ; Tepg = 27 °C max. Jours 32-53 : Trp = Tepg = 20 °C

Entre le premier et le troisieme jour, la germination est trés rapide, les deux pentes sont tres
prononcées et les courbes sont superposées. La diminution de température opérée dans la chambre
tempérée se traduit par un plus faible taux de germination de hétre alors que la chambre chaude
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permet un nombre de germinations assez régulier avec un pourcentage cumulé supérieur
(respectivement 21,1 % contre 26,8 % aJ12, [figure 84]). Entre le 19¢ et 32¢ jour, la germination est nulle
dans la chambre chaude qui a connu un pic de température, puis de nouvelles germinations sont
observées au retour des conditions de départ. Pour la chambre tempérée, la cinétique de germination
est homogene durant 'ensemble de I'expérimentation. Au total, 226 germinations soit 45,6 % dans la
chambre chaude contre 268 germinations soit 54,4 % dans la chambre tempérée ont été dénombrées
(figure 84). Des températures modérées sont donc significativement plus favorables a la germination
que des températures chaudes (p = 0,046 ; figure 85 et tableau XXI).

Tableau XXI: Résultats des analyses de variances a trois voies (« Température », « Arrosage », « Extrait

foliaire ») « *** », « **», « * », « . » : significativités aux seuils respectifs de p < 0,001, p <0,01, p < 0,05, et p < 0,10

Taux de germination Mortalité | Croissance
dl Chisq| pvalue| dl Chisq| pvalue d1| F‘ pvalue]
Anovas 3 voies
Température 1| 3,98 0,046* | 1| 58,03 <0,001**%1 0,01 0,216
Arrosage 1| 145 0,229 1| 036 0,547 1 12,31 0,005 =*
Extrait foliaire 51 30,95 <0,001**=|5]| 4,75 0,447 5 2,05 < 0,001 **=*
Température x Arrosage 1| 1,82 0,111 1| 4,78 0,028 |1 0.84 0,897
Température x Extrait 5| 3,61 0,608 5| 4.63 0,463 5 8,72 < 0,001 **=*
Arrosage x Extrait foliaire 5| 8,96 0,178 5| 5,67 0,339 5 1,38 0,304
Température x Arrosage x Extrait foliaire| 5 | 1,53 0,909 5| 3,65 0.6 5 1,13 0,005 *=*
A
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Figure 85 : Moyenne et écart-type du taux de germination des graines de hétre pour deux conditions thermiques
et soumises a des extraits foliaires de cing espéces : (Ra : Ruscus aculeatus, Hh : Hedera helix, Pp : Pinus pinaster,
Qr: Quercus robur, Fs: Fagus sylvatica et TE: Témoin). Des lettres différentes indiquent des moyennes
significativement différentes (p < 0,05) entre les modalités du facteur « extrait foliaire »
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L’application des extraits foliaires influence le taux de germination (p < 0,001 ; tableau 2) du hétre
mais seul un extrait le diminue significativement par rapport au témoin (TE). L’extrait d’Hedera helix
est le plus inhibiteur, avec une réduction de moitié du taux de germination. Un taux similaire a celui
du témoin est obtenu avec la préparation de Quercus robur (Qr), taux significativement plus élevé que
ceux obtenus avec le lierre (Hh) et le pin maritime (Pp; figure 85).
1.3.2. Mortalité

La mortalité des falnes augmente significativement avec la température (p < 0,001 ; tableaux XXI et
XXII). A arrosage similaire normal (arrosage double), le taux de survie des faines germées est deux
fois plus important en chambre tempérée (82 %) qu’en chambre chaude (42 %). En outre, on observe
une action négative conjointe de la chaleur et de la sécheresse (p = 0,028 ; tableaux XXI et XXII) : le
taux de survie des graines aprés germination est largement supérieur en chambre tempérée avec un
arrosage double (82 %) comparé a la chambre chaude en situation de stress hydrique (29 %). En
proportions totales, 38,3 % (arrosage double) et 36,2 % (arrosage simple) des faines survivent en
conditions tempérées contre 16,1 % (arrosage double) et 9,4 % (arrosage simple) en condition chaude

(tableau XX11).

Tableau XXII : Effet de I'interaction entre « Température » et « Arrosage » sur les effectifs (N) et les taux de
survie des graines ayant germé. Nsurvie : nombre de plantules ayant survécu dans la modalité expérimentale,
Ngermées : nombre de graines ayant germé dans la modalité expérimentale, NsurvieTOT : nombre de plantules
totales ayant survécu dans tout le dispositif

Température < Arrosage
Température Tempérée Chaude
Arrosage Double (1) [ Simple (x0.5) Double (1) [ Simple (x0,5)
Effectif | Taux de survie | Effectif | Taux de survie Effectif | Taux de survie | Effectif | Taux de survie
114/139 108/125 48/115 28/98
Survie (Nsurvie/Ngermées) 82,0% (Nsurvie/Ngermées) 86,0% (Nsurvie/Ngermées) 42,0% (Nsurvie/Ngermées) 29,0%
114/298 108/298 48/298 28/298
(Nsurvie/NsurvieTOT) 38.3% (Nsurvie/NsurvieTOT) 36,2% (Nsurvie/NsurvieTOT) 16,1% (Nsurvie/NsurvieTOT) 9,4%

1.3.3. Croissance

La régression linéaire sur I'ensemble des facteurs et leurs interactions avec choix du meilleur modele
(AIC) nous permet de confirmer que la disponibilité en eau accroit significativement la croissance et
explique la masse finale en plus de la masse initiale (p < 0,001, R? = 0,95).

En ce qui concerne les taux de croissance relatif des plantules, un effet interactif a trois voies
température x arrosage x extrait foliaire est significatif (p = 0,005, XXI). Sans addition d’extrait foliaire,

I'augmentation de la température n’a pas d’effet sur la croissance car aucune différence de croissance
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n’est observée entre les situations témoin (TE ; figure 86). En conditions chaudes, I'effet positif de
I'exposition a 'extrait de pin maritime (Pp) n’est cependant pas significatif, en comparaison des

témoins (TE), a cause de la trés forte variabilité de la réponse.
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Figure 86 : Moyenne et écart-type du taux relatif de croissance (RGR) des plantules de hétre pour deux
conditions thermiques et soumises aux extraits foliaires de cing espéces (Ra : Ruscus aculeatus, Hh : Hedera helix,
Pp : Pinus pinaster, Qr : Quercus robur, Fs : Fagus sylvatica et TE: Témoin) et « arrosage ». Des lettres différentes
indiquent des moyennes significativement différentes (p < 0,05) entre les modalités du facteur « extrait foliaire »

En chambre tempérée, le taux de croissance relatif des plantules de hétre est significativement
supérieur pour un arrosage double et un extrait de Hedera helix (Hh, RGRmoyen = 0,08) par rapport a
un arrosage simple et un extrait de Quercus robur (Qr, RGRmoyen = 0,04; figure 86).

En chambre chaude, le taux de croissance relatif des plantules de hétre pour un arrosage simple et un
extrait de Quercus robur (Qr) est toujours significativement inférieur a un arrosage double mais cette
fois-ci par rapport a I'extrait de Pinus pinaster (Pp; figure 86). On retrouve le méme résultat pour une
conjugaison d’un arrosage simple et d’un extrait de Ruscus aculeatus (Ra) par rapport a un arrosage
double et I'extrait de Pinus pinaster (Pp; figure 86). Les taux de croissance relatifs des plantules de hétre
arrosées par des extraits a Hedera helix (Hh), quel que soit le niveau d’arrosage, restent

particulierement faibles (figure 86).
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1.4. Discussion
1.4.1. Prééminence des facteurs d’ordre climatique sur la germination et la croissance du hétre

Les facteurs d’ordre climatique restent une composante majeure du succes de la régénération
(germination, survie et croissance) pour le hétre : limité par des températures peu élevées, le succes
de la régénération est également particuliérement sensible aux fortes températures pouvant induire
des épisodes de sécheresse intense.

Des températures relativement chaudes (de I'ordre de 20 °C) améliorent sensiblement la régénération
du hétre et notamment sa germination, par rapport a des températures inférieures de 2 a 3 °C
seulement. Ceci est cohérent avec les résultats obtenus par E Silva et al. (2012) qui montrent une
augmentation de la régénération du hétre le long de gradients de température croissants dans le sud-
ouest de la France. L'impact de températures caniculaires, de 'ordre de 30 °C et plus, reste peu
documenté. Dans notre étude, la température élevée (27 °C) a entrainé un asséchement rapide du
substrat, ce qui confirme le lien indissociable entre température extréme et sécheresse. Le blocage de
la germination pendant cette période extréme est cependant réversible et ne semble pas altérer la
capacité germinative, puisque de nouvelles germinations ont été observées dans la chambre chaude
apres le retour a des températures plus modérées. Les faines de hétre montrent donc une capacité de
résistance au moins a court terme aux fortes températures, méme si la capacité de germination se
dégrade sensiblement a partir de 30 °C (Gendreau et Corbineau 2009).

De nombreuses germinations ont été observées a température ambiante sur un substrat saturé en eau
lors de la réhydratation, suivies d’un ralentissement progressif lors de la mise en chambre a
température inférieure. Lorsque '’humidité du sol est convenable, c’est la condition chaude qui est la
plus favorable avec un temps moyen de germination plus court. Il semble que ce soit davantage la
disponibilité en eau que la température qui impacte négativement 'initiation de la germination pour
des graines déja vernalisées. Cependant, une exposition préliminaire des faines de hétre au froid (5 a
10 °C) pendant 45 a 90 jours en conditions humides reste nécessaire pour lever la dormance
embryonnaire physiologique (Gendreau et Corbineau 2009).

Il est possible que les augmentations de température prévues dans les années a venir n’affectent que

peu la germination si les précipitations du printemps demeurent suffisantes (Gepler et al. 2006).
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Néanmoins, la diminution prévue des précipitations en été aprés la germination des faines risque
d’avoir un fort impact sur les juvéniles, trés sensibles a une trop forte sécheresse (Becker et al. 1977).
Cette disparition pourrait étre principalement causée par une sécheresse importante ou des gelées
tardives ainsi que par des prédateurs de différents taxons, pouvant causer de lourds dégits aussi bien
sur les graines qu’a tous les stades de développement (Packham et al. 2012 ; Le Tacon et Malphettes
1974).

L'effet des facteurs climatiques (température et arrosage) est différent selon le stade de
développement du hétre. La température affecte le taux de germination et la survie des faines, et son
influence sur la croissance est modulée par I'arrosage et la nature de I'extrait foliaire. La disponibilité
en eau n’'influence pas directement le taux final de germination et la réduction observée de la
germination aux hautes températures pourrait donc s’expliquer par l'aridité édaphique et
atmosphérique induite ou accentuée par ces fortes températures. Ensuite, la plus forte mortalité des
juvéniles est observée pour les graines soumises a une température élevée et un déficit hydrique. Des
limitations en eau inhibent toute germination en situation trés chaude uniquement et augmentent
fortement la mortalité des plantules de hétre.

Les analyses sur la masse initiale permettent de mettre en évidence le role de celle-ci sur la réussite
de la germination. Les faines qui ont germé avaient une masse initiale significativement plus
importante que les faines n’ayant pas germé. Plus une faine est grosse, plus elle possede de réserves
nécessaires a son métabolisme lui permettant de résister aux stress. A la fin de la manipulation, la
croissance des plantules, sensible aux températures élevées et aux sécheresses prolongées (Becker et
al. 1977; Seynave et al. 2008) est trés souvent nulle ou négative dans la chambre chaude, toutes les
réserves ont été utilisées et les plantules n’ont pas réussi a se développer. En effet, la percée de la
radicule observée pour de nombreuses falnes n’a pas été suivie par le développement d’un plant, car
ces graines se sont pour la plupart desséchées. Au contraire, une meilleure croissance des plantules
est observée en chambre froide, probablement liée a une disponibilité en eau satisfaisante. La
disponibilité en eau est donc le facteur le plus déterminant dans la croissance des jeunes plantules de
hétre, et va également interagir avec la température et la présence de composés allélopathiques a ce

stade de développement.
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1.4.2. L’allélopathie, facteur local additif ?

Des facteurs locaux tels que les interactions chimiques avec les espéces dominantes des communautés
végétales peuvent moduler de maniére significative la germination et la croissance des plantules, mais
dans aucun des cas étudiés ici ne provoquent leur mortalité. Des espéces comme le lierre (Hedera helix)
ont un impact trés négatif sur la régénération du hétre, alors que d’autres comme le chéne pédonculé
(Quercus robur) tendent a la favoriser.

Le pH des solutions a été régulierement mesuré tout au long de I'expérimentation et le pH de la
solution obtenue avec le lierre présente une valeur intermédiaire entre le plus acide (pH=3.93 pour
les aiguilles de pin) et le moins acide (pH = 5.91 pour les feuilles de hétre). Il parait donc peu probable
que le pH participe aux effets inhibiteurs observés.

Le taux de germination inférieur des faines arrosées avec des extraits de feuilles de lierre et de pin
par rapport aux graines arrosées avec des extraits de feuilles de chéne ou avec le témoin met en avant
un effet négatif des composés allélopathiques sur la germination du hétre. L'effet allélopathique
dépend de I'espéce. Alors que les deux espéces a feuilles caduques (chéne et hétre) ne modifient pas
la germination par rapport aux témoins, les deux especes sempervirentes (lierre et pin) la diminuent.
Dans notre expérimentation, le chéne et le hétre, especes dominantes de la canopée forestiere de nos
peuplements, ne libérent pas de composés allélopathiques hydrosolubles. En particulier pour le
chéne, ce résultat est contradictoire avec d’autres études mettant en évidence sa capacité a exercer
un effet négatif sur la germination du fait de sa richesse en polyphénols et notamment en tanins
(Souto et al. 1994). Néanmoins, Souto (1994) ne montre pas non plus d’effet négatif du chéne
pédonculé sur la germination d’'une autre espéce, Lactuca sativa. Par contre, I'effet négatif du pin est
en accord avec Gallet et Pellissier (1997) qui identifient les coniféres comme libérateurs de certains
polyphénols inhibiteurs de la germination et de I’élongation racinaire, potentiellement par un
mécanisme d’augmentation de la perméabilité membranaire (Z.-H. Li et al. 2010).

1 est intéressant de noter que 'effet allélopathique ne se manifeste pas par la mortalité des jeunes
plants. 1l est possible que la disponibilité en eau soit tellement limitante pour la survie des juvéniles
que leffet phytotoxique demeure bien moindre en comparaison du stress climatique trop intense

pour ce stade de développement. Alors que nous ne mettons pas en évidence d’effet allélopathique
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marqué sur la survie des plantules, I'impact phytotoxique du voisinage n’est tout de méme pas a
négliger en milieu naturel, car la régénération naturelle du hétre peut étre inhibée par les especes du
sous-bois surtout en période de sécheresse (Fotelli et al. 2004 ; Fotelli et al. 2004). En effet, Fotelli
(2004) a montré que sous irrigation réguliére la ronce (Rubus fruticosus) ne provoquait pas de réduction
de la croissance des plantules alors que sous stress hydrique, leur croissance était inhibée. Ainsi, les
interactions par la végétation voisine intensifie les effets de la sécheresse sur les plantules de hétre.
Alors que la disponibilité en eau joue un réle important dans la croissance, I'interaction entre la
température, I'exposition a des composés phytotoxiques et 'arrosage souligne que le potentiel
allélopathique peut étre modulé par les facteurs climatiques, notamment en conditions stressantes.
En effet, certains auteurs mettent en évidence une plus grande libération de composés allélopathiques
en cas de stress, notamment de stress hydrique (Blanco 2007).

L'effet du chéne pédonculé dépend fortement du stade de régénération du hétre. L’extrait de chéne
favorise la germination du hétre par rapport au pin maritime et au lierre. Par contre, lorsque la
germination a eu lieu, 'extrait de chéne diminue significativement la croissance des plantules de
hétre en condition de contrainte climatique (arrosage simple, conditions chaudes) par rapport a
'extrait de pin maritime appliqué en conditions humides (arrosage double) qui stimule cette
croissance. Le contraste d’effet des deux essences forestiéres (chéne et pin) sur la croissance des
germinations de hétre est ainsi accentué par la dilution des composés allélopathiques. Dans notre
expérimentation, le lierre présente le plus fort effet allélopathique et ses feuilles contiennent entre
autres 12 composés phénoliques toxiques (Trute et Nahrstedt 1997) et le potentiel allélopathique de
sa litiére a déja été documenté (Bonanomi et al. 2006). Ici, cet effet varie en fonction du stade de
développement de la plante cible (graine, plantule), mais également en fonction du contexte
thermique.

La plasticité en réponse aux environnements locaux peut générer une variabilité dans les interactions
allélopathiques (Ladwig et al. 2012). Différents facteurs peuvent influencer la production et la toxicité
des composés allélopathiques comme la disponibilité en nutriments, I'’humidité du sol, la texture, la
radiation lumineuse et la température. Certaines especes peuvent également générer plus d’exsudats

racinaires sous stress hydrique et des concentrations en composés allélopathiques plus élevées ont
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été observées dans les feuilles d’arbustes méditerranéens en été. Compte tenu du fait que le stress est
une condition environnementale qui limite la disponibilité des ressources, une relation positive entre
I'intensité du stress et la production allélochimique semble logique (Blanco 2007). En outre, la
température du sol joue un rdle important dans la dégradation des composés allélopathiques issus de
la décomposition de la litiere (An et al. 2002). La forte croissance des plantules en présence d’extraits
d’aiguilles du pin maritime n’est pas significativement différente des autres traitements (hors Ra et
Qr), probablement en raison de la trés forte mortalité pour cette espéce. Les effectifs sont fortement
réduits et 'hétérogénéité des réponses est tres importante. On s’attendait plutdt a avoir une
croissance diminuée par la présence d’extrait de pin maritime comme I’ont montré Bolte et al. (2016).
IIs expliquent leur diminution de croissance par I'allélopathie ou 'acidification du sol. En outre, dans
leur expérimentation, la sécheresse a minoré I'importance des interactions négatives entre les
plantules, et une interaction positive a eu lieu entre le hétre et le chéne. Avec le changement
climatique, le hétre serait favorisé lorsqu’il est en mélange avec du chéne et désavantagé en mélange
avec du pin (Bolte et al. 2006).

Dans le sud-ouest de la France, la grande diversité des peuplements a hétre générée par le mélange
d’essences pourrait favoriser la dilution des composés allélopathiques du pin ou du chéne par exemple
et en diminuer leurs effets. Souto (1994) a montré que la diversité végétale et la richesse spécifique
trouvées sous des arbres a potentiel allélopathique avéré sont significativement plus faibles que dans
des parcelles adjacentes sans canopée forestiere. Néanmoins, I'allélopathie pourrait aussi avoir un
effet positif et expliquer en partie la persistance de certaines especes, particulierement en marge de
distribution ou des assemblages particuliers sont observés et ot un compromis entre une moins bonne
survie mais une meilleure croissance des juvéniles peut potentiellement contrebalancer I'effet négatif
du changement climatique (Benavides et al. 2015). Nous pouvons en outre considérer dans notre étude
que les effets potentiels allélopathiques ont été sous-estimés puisque seuls les composés
hydrosolubles libérés par le feuillage ont été pris en compte. Or, les exsudats racinaires représentent
I'un des plus importants apports directs de composés chimiques et donc probablement la plus grande
source d’intrants allélochimiques dans le sol. Par exemple, la quantité en composés allélopathiques

issus des racines peut étre considérée comme la plus élevée parmi toutes les parties de Juglans nigra
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(Bertin et al. 2003). Ces composés racinaires peuvent avoir une influence directe sur la germination
des graines et la croissance des semis (Bertin et al. 2003 ; Huang et al. 2000 ; Reigosa et Gonzéalez 2003).
Dans notre étude, Hedera helix a la plus forte influence allélochimique sur le hétre mais sa biomasse
aérienne et surtout racinaire étant relativement peu importante, son impact sur le hétre en condition
naturelle restera probablement limité, comparé aux influences du pin maritime et du chéne
pédonculé caractérisés par d’importantes biomasses aériennes et souterraines.
1.5. Conclusion

Dans un contexte de changements climatiques, des épisodes de canicules couplées a de fortes
sécheresses sont donc susceptibles d’altérer fortement la régénération du hétre en provoquant un
blocage des germinations et une mortalité importante. Cependant, les facteurs locaux a I'échelle des
communautés végétales sont a méme de moduler fortement la réponse de la régénération en hétre
aux facteurs d’ordre climatique notamment via les interactions chimiques avec les especes voisines

dominantes.
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Chapitre 2 : Influence du micro-environnement sur la germination et la

croissance du hétre en marge de répartition

2.1.Introduction
Dans ce dernier chapitre de la thése, nous mettons I'accent sur la persistance du hétre en marge de
répartition et notamment sur |'effet du micro-environnement généré par la canopée forestiére sur les
premiers stades de la régénération. Avec les changements globaux et notamment les changements
climatiques, de nombreux effets sur la végétation sont actuellement en cours et de nombreux autres
sont a prévoir. Lorsqu'une population est en marge sud ou chaude de répartition, elle est soumise a
des contraintes climatiques importantes qui menacent fortement sa persistance et qui sont
accentuées par le réchauffement climatique. Dans les mécanismes de persistance des especes,
plusieurs stades dans le cycle de vie de I'espece sont a considérer pour arriver au succes de la
régénération. Apres la production de graines viables par les arbres meéres, le succes de régénération a
lieu si les jeunes individus survivent au cours du temps et participent a leur tour a la génération
suivante. Pour les essences forestieres, la survie des jeunes plantules est une phase critique ot de
nombreux individus ne survivent pas au cours des premiers stades de développement. En effet, malgré
une forte germination et un fort établissement de plantules, on observe des taux de mortalité tres
élevés (Peet et Christensen 1987, cité dans Caquet et al. 2009) pour de nombreuses essences
forestieres. Dans de nombreux écosystéemes forestiers gérés, la régénération est un échec et peut étre
bloquée pendant plusieurs années, notamment a cause de la faible disponibilité en semences, de la
faible disponibilité en ressources (lumiére, eau et nutriments) et de la compétition plus ou moins
intense entre les individus (Clark et al. 1999 ; Klein et al. 2013, cité dans Dassot et Collet 2015). Dans
ces écosysteémes forestiers, il est avéré que la structure du couvert est un facteur clé pour la réussite

de la régénération naturelle (Dassot et Collet 2015).

L’énergie solaire est un élément essentiel dans beaucoup de processus écosystémiques (Jaréuska et al.
2010) car il est un facteur essentiel dans le réchauffement de I'air et du sol, et permet la photosynthése
des producteurs primaires. La canopée forestiere, en interceptant le rayonnement, contrdle les flux

biotiques et abiotiques dans les écosystémes forestiers et par conséquent I’émergence, la survie et la
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croissance des plantes du sous-bois (Jar¢uSka et al. 2010). La quantification de I'interception
lumineuse donne ainsi de précieuses informations sur la croissance des végétaux dans
I'environnement (Jaréuska 2009, Jar¢uska et al. 2010). En effet, le role tampon du couvert forestier du
sous-bois est assez bien documenté (Gaudio et al. 2017), avec une diminution des températures
maximales et de la vitesse du vent ainsi qu'une augmentation des températures minimales et de
I'’humidité de I'air (eg. Chen et al. 1999, Renaud et al. 2011, Gaudio et al. 2017). Il crée ainsi un
microclimat particulier pour la croissance des plantules (von Arx et al. 2012). Méme si le climat global
impacte fortement les processus abiotiques, ce sont les conditions microclimatiques locales comme la
lumiere, l'eau et les températures qui sont les plus déterminantes dans le succes de la régénération
naturelle et le développement de la végétation (Renaud et al. 2011). Elles peuvent ainsi s’avérer

déterminantes dans le maintien des espéces sensibles a la sécheresse et aux fortes températures.

De nombreuses études s’intéressent a la régénération des essences forestieres sous différentes
conditions lumineuses et notamment au réle des trouées sur la croissance des plantules (eg.
Collet 2001, 2002). Concernant notre essence modéle, des études montrent néanmoins que la
croissance des plantules augmente immédiatement apres la création d’une trouée. En effet, alors que
les plantules de hétre sont capables de survivre de nombreuses années sous des couverts tres denses
et peu lumineux avec une croissance réduite, celle-ci augmente au fur et a mesure de 'ouverture de
la canopée (Collet 2001). Outre la présence de trouées dans la canopée, la structure méme de cette
canopée peut étre importante pour procurer des conditions optimales a sa croissance. L'influence de
la canopée forestiere sur le microclimat du sous-bois est liée directement et indirectement a la
présence de canopée et de tronc. Les branches, les feuilles et les aiguilles refletent et absorbent une
part de I'énergie solaire durant la journée, mais ce degré d’absorption est largement déterminé par la
structure et la composition de la canopée (Geiger et al. 2009, Renaud et al. 2011). Dans le sud-ouest de
la France, nombreuses sont les foréts de coniferes, de feuillus et de foréts a feuillus et a pins mixtes
qui, de par leur structure, pourraient entrainer des degrés d’ouverture et des conditions
microclimatiques différentes. Outre la croissance et la survie, la fermeture de la canopée peut

également entrainer des différences de morphologie liées a des changements d’allocation de la
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biomasse avec la quantité de lumiére regue. D’autant plus que les plantules de hétre ont un potentiel
d’acclimatation assez large déterminé par une plasticité physiologique et morphologique qui peut
leur permettre de s’adapter rapidement a des conditions lumineuses variées (Collet et al. 2001) comme

on peut trouver dans la mosaique d’habitats de la vallée du Ciron.

Le but de ce chapitre est avant tout de tester la régénération du hétre en marge de répartition dans la
vallée du Ciron, et de voir si 'effet tampon de la canopée forestiére peut suffire a contrebalancer le
climat régional et permettre le maintien du hétre. Outre les aspects de croissance et de survie des
plantules, un des éléments clés dans la régénération du hétre est avant tout la production de faines
viables et leur germination. De par le climat doux en marge de répartition sud-ouest, une de nos
premiéres hypotheses expliquant la raréfaction du hétre est un possible blocage de la germination
par des températures hivernales trop douces ne permettant pas la levée de dormance des faines. Dans
un but de conservation de la hétraie de la vallée du Ciron, cette étude pourra également permettre de
distinguer des conditions favorables a la plantation de hétre (situations écologiques, age de
plantation...) afin de renforcer la population actuelle et de voir si son maintien est envisageable. Plus

précisément, les questions que nous nous posons ici sont les suivantes :

(1) Les graines issues de la vallée du Ciron sont-elles viables et montrent-elles un pouvoir
germinatif important ? La germination des falnes locales varie-t-elle selon le type de canopée
forestiere ?

(2) Existe-t-il des différences de croissance et de survie selon la provenance des graines ?

(3) Letype de canopée forestiére engendre-t-il des différences de survie, de croissance et de traits
foliaires du hétre ?

(4) Existe-t-il des phytoclimats distincts selon le type de canopée forestiere ?

(5) Le microhabitat généré par la canopée forestiere est-il responsable de différences en termes

de régénération du hétre ?
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2.2.Matériels et méthodes
2.2.1.  Dispositif expérimental
2.2.1.1. Confection des bacs

Toute I'expérimentation a été réalisée dans des mésocosmes. Les mésocosmes sont des milieux semi-
contrdlés que I'on dépose directement in situ, sur le site d’étude. Dans notre cas, les mésocosmes sont
des bacs en plastique d'une dimension de L 55 x P 35 x H 24.5 cm, rempli d’'un substrat standardisé.
L’'intérét d’utiliser de tels bacs est avant tout de pouvoir isoler les facteurs. En effet, I'utilisation d'un
sol standard nous permet de contréler des variations de mesures qui seraient liées a des différences
de conditions édaphiques. Au total 96 bacs ont été préparés selon un protocole bien précis au

printemps 2016 (figure 87).
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Figure 87 : Schéma de la composition du substrat des mésocosmes

Tout d’abord, chaque bac a été percé de trois trous de chaque c6té, d'un diametre de 5 mm a 4 cm au-
dessus du fond afin de créer une réserve d’eau, mais également de pouvoir drainer les bacs en cas de
forte pluie. Ensuite, plusieurs couches de matériaux ont été déposées. Dans le fond, on dépose une
couche de 3 cm de billes d’argile afin de garder un peu d’humidité (argile) et de créer un drain (billes).
On dépose ensuite une couche de 5 cm de sable de riviere afin de recréer 'horizon sableux que I'on
retrouve dans la région et d’utiliser un substrat standard facile a manipuler. Enfin, un mélange entre
20 % de matiére organique (« terre de bruyére ») et 80 % de sable du Ciron a été préparé, et 10 cm du
mélange ont été déposés en surface afin de reconstituer un horizon organo-minéral incluant les

mycorhizes de peuplements a hétre (figure 88).
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Figure 8 : ofction des méscosmes
2.2.1.2. Sélection des sites
Une fois les bacs confectionnés, nous les avons déposés dans la vallée du Ciron en octobre 2016 en
suivant un plan d’échantillonnage précis. Les 96 bacs ont été installés par paires pour un total de 46
sites, soit 12 répétitions par modalité de canopée (milieu ouvert, pinéde, foréts mixtes et feuillus). Le
choix des sites a été réalisé suite a une premiere présélection graces a des ortho-photos sur un logiciel
de cartographie (Maplnfo). Pour la sélection des sites, nous avons dans la mesure du possible essayé
de sélectionner trois sites de chaque modalité dans les secteurs « graves » et « plateau landais » puis
six sites de chaque modalité dans le secteur « gorges » car c’est au sein de ce secteur que le hétre est
présent dans la vallée. Afin de s’affranchir des variations topographiques, I'ensemble des sites a été
sélectionné en situation de plateau. Une campagne de terrain a ensuite été réalisée afin de valider les
sites et d’en identifier des nouveaux. Une fois I'ensemble des sites sélectionnés, une phase laborieuse
de contact des mairies et des propriétaires a été menée. Au final, les sites ont été sélectionnés sur les
communes de Preignac, Pujol-sur-Ciron, Budos, Préchac, Pompéjac, Lucmau, Bernos-Beaulac,
Escaudes et Lerm-et-Musset, sur des parcelles privées de propriétaires, mais aussi des parcelles

communales et du Conseil départemental (figure 89).
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Figure 89 : Disposition des mésocosmes (carrés verts) et des stations météo (points rouges)
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Une fois sur site, les bacs ont été enterrés sur une vingtaine de centimetres dans le but de les équilibrer
en température avec le sol. Enfin, les mésocosmes ont été protégés de I'herbivorie par une cage
grillagée d’une maille de 13x13 mm (figure 90). Au départ, les cages ont été concues de sorte a
délimiter les sites et empécher les grands herbivores de manger les plants sans empécher les oiseaux
de prédater les éventuels insectes. De ce fait, les cages étaient ouvertes sur le dessus. Au vu de la forte
prédation des faines, les cages ont finalement été entierement recouvertes par un grillage en mars

2017.

Figure 90 : Installation des mésocosmes dans la vallée du Ciron

2.2.1.3. Matériel végétal

Au sein de chaque bac, différents phytometres (hétre) ont été installés, de provenance et d’dge

différents. Dans ce qui suit, les différents phytometres sont distingués et identifiés par des numéros

différents, de 1 a 5, visibles en figure 91. x2 Mésocosmes par site

L=55cm
(2 x4 plants du nord de ‘ ’ ¢ [ 0 .
la France (1an) __>:. ’ by 9 [ o :.
© ® % o ©
| ‘ ‘ ' '
(5) x3 plantules ciron : ., §
(1mois) ‘; 0o 0 v
¢ o | 5 5 el
® o o, ¢ & @
O s, 8 0 0 g
! " 1 !
x10 graines ciron x8 graines ciron x8 graines jura

non vernalisées  vernalisées ex situ  vernalisées ex situ

(1) (3) (4)

Figure 91 : Schéma de la disposition des types phytométres au sein des mésocosmes
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A Tautomne 2016, 960 graines de provenance du Ciron (1) ont été déposées a raison de dix graines par
bac sans traitement de vernalisation préalable. En effet, suite a une fainée exceptionnelle en 2016, une
campagne de récolte de faines a été mise en place a I'aide de filets (figure 92). Les graines directement
issues de la récolte et sans vernalisation ont été semées aprés une étape de flottaison. Cette derniére
consiste simplement a déposer les faines dans de I'eau afin d’éliminer les faines vides qui restent en

surface (figure 92). Le reste des graines non utilisées a été envoyé apres flottaison pour lever de

dormance et conservation a Guéméné Penfao.

SR

Figure 92 : Récolte des faines dans la vallée du Ciron et étape de flottaison

En méme temps (octobre 2016), 384 individus a raison de quatre plants d’un an et demi de provenance
du nord-est de la France (2) ont été plantés dans chaque bac (figure 93). Ces plants ont été élevés en
pépiniere et, n'ayant pas la possibilité de prendre des plants de provenance Ciron, nous avons

sélectionné une provenance du cceur de I'aire de distribution du nord-est en plaine.

Figure 93 : Plantation des plants du nord-est de la France dans les mésocosmes en octobre 2016

Au printemps 2017, nous avons déposé huit falnes vernalisées (prétes a germer) de provenance Ciron
(3) et Jura (4) au sein de chaque bac. Enfin, nous avons également planté trois plantules 4gées d’un
mois dans chaque bac. Ces plantules sont de provenance « Ciron » et ont été élevées par nos soins en

laboratoire (figure 94).
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Figure 94 : Etape de semis et de croissance des plantules du Ciron au laboratoire

2.2.2. Mesures
2.2.2.1. Mesures biologiques

Différentes mesures ont été réalisées sur les graines, les plants et les plantules (tableau XXIII).

Tableau XXIII : Mesures réalisées sur les différents phytometres

Phytometre Mise en place |Germination|Prédation|Hauteur| Survie |Diamétre [Ramifications|Traits|Biomasse
Graines Ciron (1) Automne 2016 X X X X X
Plants (2) Automne 2016 X X X X X X
Graines Ciron vernalisées (3) | Printemps 2017 X X X
Graines Jura vernalisées (4) |Printemps 2017 X X X
Plantules Ciron (5) Printemps 2017 X X X

Premiérement, nous avons compté le nombre de graines et le nombre de germinations (1) par bac a
quatre reprises ; mi-février, fin mars, mi-avril ainsi que mi-mai 2017. Nous avons

considéré qu’il y avait germination de la graine a partir du moment ot I'on

observait la percée de la radicule (photo ci-contre).

Sur les plants du nord (2), nous avons mesuré la hauteur a I'aide d'un meétre de charpentier entre le
collet et le bourgeon terminal en octobre 2016, en mai, juin, et octobre 2017 ainsi qu’en mai et juin
2018. Sur ces mémes phytomeétres, nous avons aussi mesuré le diametre au collet a I'aide d’un pied a
coulisse électronique ainsi que le nombre de ramifications en octobre 2016 et octobre 2017 (un an

d’expérimentation).

Enfin sur les graines vernalisées du Ciron et du Jura semées (3, 4) et les plantules de Ciron d’un mois

(5) nous avons mesuré la hauteur en mai, juin, octobre 2017 ainsi qu’en mai et juin 2018.

Des mesures a deux ans, visant aussi a cléturer la fin de manipulation sont programmeées fin octobre
2018 sur I'ensemble des phytometres (hauteur et biomasse pour I'ensemble, plus diameétre et
ramifications sur les plants du nord de la France (2). Pour chaque campagne de mesure, nous avons

également estimé la survie de chaque individu.
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En juin 2018, une campagne de traits foliaires a été réalisée sur les plants du nord de la France (2).
Cette campagne a consisté a mesurer les pigments foliaires puis a récolter des feuilles pour mesurer
la biomasse fraiche, la biomasse séche ainsi que les teneurs en carbone et azote. La mesure des
pigments foliaires (chlorophylles et flavonoides) a été effectuée a l'aide d’un appareil dualex
(DUALEX SCIENTIFIC+TM) qui présente ’avantage majeur d’étre non destructif et portatif. Pour
chaque individu, les teneurs en chlorophylles et en flavonoides ont été mesurées sur les quatre
derniéres feuilles matures. 11 s’agit souvent des deuxiémes feuilles au bout des branches les plus
hautes de I'individu. Les feuilles trop abimées ou trop petites pour la taille de la pince de 'appareil
n’ont pas été sélectionnées. Apres mesure des pigments, les quatre feuilles de chaque individu ont été

déposées dans des glaciéres a I'intérieur de poches hermétiques contenant 1 a 2 cm d’eau, de fagon a

hydrater le pétiole et garder la feuille a turgescence (figure 95).

Figure 95 : Mesures de hauteur et de teneur en pigments foliaires et récolte d’échantillons

De retour au laboratoire, des mesures de biomasse fraiche et de biomasse séche apres un passage a
I'étude pendant 72 h a 65 °C ont été effectuées. La surface foliaire de ces mémes feuilles a été mesurée
a l'aide d’'un planimetre et du logiciel WinFOLIA. Les feuilles ont ensuite été broyées et analysées a

I'aide d’un analyseur élémentaire (flashEA 1112) afin d’obtenir leur contenu en carbone et en azote.
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2.2.2.2. Mesures environnementales
2.2.2.2.1.  Mesures climatiques

Dans cette expérimentation, 14 sites ont pu étre couplés a des stations HOBOS installées pour le suivi
microclimatique de la vallée du Ciron (chapitre 3, partie I). Pour rappel, ces stations mesurent
I'’humidité et la température de I'air toutes les 30 minutes. De ce fait, nous avons pour 14 des 48 sites
des mesures de régénération et du microclimat. On trouve trois sondes dans le secteur « graves » sous
chaque modalité de canopée sauf en milieu ouvert, sept dans le secteur « gorges » (deux sous pinédes,
deux en milieu ouvert, un sous canopée mixte et deux sous canopée de feuillus) ainsi que quatre dans

le secteur « plateau landais » (une sous chaque modalité de canopée).

2.2.2.2.2.  Photos hémisphériques

De la méme facon que dans le chapitre 3 de la premiere partie, nous avons effectué des photos
hémisphériques (figure 96) sur chaque site (N=48). Pour rappel, deux photos par site (une photo en
hiver et une photo en été) ont été prises a une hauteur d’environ 1 m a l'aide d’un appareil photo

(Nikon D7200) et d’un objectif fish-eye (Circular Fisheye sigma 4,5 mm 1:2,8). Ces photos permettent

grice au logiciel CAN_EYE de calculer le pourcentage d’ouverture du couvert végétal.

Figure 96 : Exemple de photos hémisphériques des différents types de canopées

2.2.2.2.3.  Humidité du sol
L’humidité du sol des bacs a été mesurée régulierement pendant I'expérimentation. Grace a une
sonde ML3 ThetaProbe (figure 97), on obtient le pourcentage volumique en eau du sol dans les 5 cm
supérieurs. Nous avons réalisé deux répétitions par bac en mai et juin 2017, ainsi que deux répétitions

= A1 7 . . o
( par bac et a I'extérieur des bacs en mai et juin 2018.

Figure 97 : mesure de l‘humidité du sol avec la sonde ML3
ThetaProbe
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2.3. Méthode d’analyse

2.3.1 Variables utilisées

En fonction des différentes mesures effectuées sur nos phytometres, nous avons étudié différentes
variables. Dans notre cas, nous considérons une paire de deux bacs comme I'unité expérimentale.
Toutes les répétitions de mesures sont donc moyennées afin d’avoir une moyenne globale par site

d’étude (N= 48).

Sur les graines, nous avons calculé le pourcentage de germination. Celui-ci correspond au nombre de
graines germées sur le nombre de graines retrouvées afin d’avoir le pourcentage de germination

réellement observé dans le bac.

Nombre de germinations

Pourcentage de germination (%) =
g 4 (%) Nombre de graines dans le bac

Pour ce méme lot de graines, nous avons estimé le pourcentage de prédation qui correspond au
rapport entre le nombre de graines le nombre retrouvées au temps t (t;) sur le nombre de graines

semées initialement (t,).

Nombre de graines t;

P t d édati %) =
ourcentage de prédation (%) Nombre de graines t,

Nous avons ensuite utilisé les mesures de hauteur, diamétre et nombre de ramifications comme
indicateurs de croissance. De ce fait, nous avons calculé des taux de croissance de relatifs (RGR) qui
correspondent au rapport entre la différence entre la mesure au temps t (t;) et la mesure a t, sur la

mesure a ToO.

(Mesure t; — Mesure t,)

Taux de croissance relatif = M n
esure to

Ces mesures de RGR ont été utilisées pour les plants du nord (2) et les plantules Ciron (5). Pour les
plantules issues de germination dans les bacs [(1) (3) et (4)], nous avons utilisé les mesures de hauteur

au temps t.

Avec les mesures de contenu en carbone et azote des feuilles, nous avons calculé le rapport entre le
carbone et I'azote (C/N). Les mesures de teneur en chlorophylles et flavonoides des feuilles ont été
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utilisées pour calculer le rapport (Ch/F) entre la teneur en chlorophylles et la teneur en flavonoides

(Nitrogen balance index NBI).

Enfin, de par les mesures de biomasses et de surface foliaire, nous avons calculé les indices de surface
foliaire spécifique (SLA), définie comme le rapport entre la surface foliaire et la masse séche des

Surface foliaire (cm?)

feuilles [SLA (cm?.g™1) = ] ainsi que la teneur en matiére séche des feuilles

Masse seche (g)

[LDMC] qui correspond au rapport entre la masse séche et la masse fraiche des feuilles [LDMC =

Masse séche (g)
Masse fraiche (g)

2.3.2.  Analyses statistiques

Les analyses statistiques sont réalisées avec le logiciel R studio, R version 3.2.3.

Etude de la régénération du hétre : les différentes variables de régénération (germination,

croissance et traits foliaires) ont été analysées avec des analyses de variances selon le type de canopée.

Effet du type de canopée sur le micro-environnement : une ANOVA a deux voies a été réalisée afin
de caractériser les différentes modalités de canopées en termes d’ouverture selon la saison (été,
hiver). De méme, une ANOVA a deux voies a été réalisée afin de caractériser I'effet des différents types
de canopées en termes de microclimat (Tmin, Tmax, Tmean, VPDmin, VPDmax, VPDmean, humidité
du sol). A la suite des résultats des ANOVA, un test de Tukey a été utilisé comme test de comparaisons

multiples au seuil de 5 %.

Couplage du microclimat avec la régénération : des modeles linéaires ont été établis entre les
données microclimatiques (variables climatiques et d’ouverture) afin de tester si les parameétres

bioclimatiques ont une influence sur la régénération du hétre.
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2.4. Résultats
24.1.  Larégénération du hétre dans la vallée du Ciron
2.4.1.1. Germinations et prédation des faines non vernalisées (1)

Aucune différence significative n’est observée sur le pourcentage de germination entre les différentes
modalités de canopée aux trois périodes de mesure au seuil de 5 %. La période est significative au seuil
de 5% (p < 0,001). Le pourcentage de germination augmente progressivement jusqu’a 80 % (figure 98-
A) entre la premiére campagne de mesure (P1 en février) et la derniére campagne de mesures (P3 en

mai). L'interaction entre le type de canopée et la période n’est pas significative.

b
Cc
ab
751
g 375'
3 b ST
£ 501 350. —|_
£ 5 |
Q ©
=251 =
¥ d a 251
0 0
P1 P2 P3 Ouvert Pinéde Mixte Feuillus
Période Canopée

Figure 4 : Moyennes de pourcentages de germination (A) au cours des trois périodes de mesures et
pourcentage de prédation des falnes (B) selon le type de canopée
Le pourcentage de prédation final est significativement différent entre les différentes modalités au
seuil de 10 %. 1l varie entre 49 % pour le milieu ouvert, 59 % sous canopées de feuillus, 76 % sous

canopées mixtes et 83 % sous pinede. Le pourcentage de prédation est significativement supérieur en

pinéde qu’en milieu ouvert (figure 98-B).

Au vu du fort pourcentage de prédation des graines pendant I'hiver 2016/2017, nous avons décidé de

ne pas analyser la croissance des plantules issues de la germination du fait de leur trop faible effectif.

Pour résumer : Le pourcentage de germination est d’environ 80 % quel que soit le type de canopée et
s’étale sur trois mois (entre février et mai). Il existe un taux de prédation élevé d’au moins 50 % quel

que soit le type de canopée et allant jusqu’a 80 % en pinede.
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2.4.1.2. Survie et croissance des plantules issues des graines du Ciron et du Jura (3,4)

Tableau XXIV : Résultats des analyses de variances entre les facteurs « canopée », « date » et « provenance » et
les variables « survie » et « croissance ». « *** » « ** 5« * », « . » : significativités aux seuils respectifs de p <
0,001, p <0,01, p < 0,05, et p < 0,10

Variables
Facteurs Survie | Croissance

Canopée %k %k %k % %k %k
Provenance NS Hokk
Date * %k k % %k k
Canopée x Provenance NS NS
Canopée x Date * NS
Provenance x Date NS NS
Canopée x Provenance x Date| NS NS

2.4.1.21. Survie
L'interaction entre les facteurs « canopée » et « date » de mesure est significative au seuil de 5%
(tableau XXIV) et montre qu’en mai 2017, il n’y a pas de différences entre les différentes modalités de
canopée (figure 99). Néanmoins, dés juin 2017 la survie des plantules en milieu ouvert est
significativement inférieure aux autres modalités (figure 99). La survie diminue progressivement au
cours de 'expérimentation jusqu’a une moyenne d’environ 30 % si on considére I'ensemble des sites
(figure 100-C). En juin 2018 la survie moyenne en milieu ouvert n’est plus que de 10 % environ alors

qu’elle est trois fois plus importante en moyenne sous les différentes canopées forestiere (figure 99).

La provenance des graines n’a pas d’effet sur la survie des plantules (tableau XXIV, figure 100-B).

60 ‘} ab3P

Survie (%)
=N
o

Jouvert
201 [ pinéde
B mixte
M feuillus
01

mai_1 juin_1octobre_1mai_2 juin_2
Date

Figure 99 : Moyennes de la survie des plantules en fonction du type de canopée (ouvert, pinede, mixte,
feuillus) et de la date de mesures
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2.4.1.2.2.  Croissance en hauteur

La hauteur des plantules en milieu ouvert est significativement inférieure a la hauteur des plantules
sous toutes les autres modalités de canopées forestiéres, qui ne sont pas différentes entres elles
(tableau XXI1V, figure 100-D). L’effet « provenance » est significatif au seuil de 5 % (p <0,001) et indique
que la hauteur des plantules issues de germinations de provenance « Ciron » est significativement
plus élevée que la hauteur des plantules issues de germinations de graines d’origine « Jura » (tableau
XX1V, figure 100-E). Enfin, la hauteur des plantules augmente significativement au cours de
I'expérimentation (effet « date » significatif au seuil de 5 % et p < 0,001) malgré une survie qui décroit
(tableau XX1V, figure 100-F). On n’observe cependant pas de différences entre juin et octobre 2017

d’une part, ainsi qu’entre mai et juin 2018 d’autre part (figure 100-F).
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Figure 100 : Moyennes et résultats des post-hoc des pourcentages de survie et de hauteur selon le type de
canopée (A, D), de la provenance (B, E), et de la date de campagne de mesures (C, F)

Pour résumer : (a) La survie diminue fortement au cours de I'expérimentation notamment en milieu
ouvert ; (b) la croissance en hauteur des plantules survivantes est plus élevée sous canopée forestiere
qu’en milieu ouvert ; (c) la hauteur des plantules de provenance « Ciron » est plus élevée que celle des

plantules de provenance « Jura ».
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2.4.1.3. Survie et croissance des plantules issues de germination ex situ (5)

Tableau XXV : Résultats des analyses de variances entre les facteurs « canopée » et « date » et les
variables « survie » et « croissance ». « *** » « ** » « * », « . » : significativités aux seuils respectifs de
p <0,001, p <0,01, p <0,05, p <0,10

Variables
Facteurs Survie | Croissance
Canopée *Ex *
Date %k k %k kk %k
Canopée x Date NS NS

2.4.1.3.1. Survie

Le pourcentage de survie des plantules en milieu ouvert (~30 %) est significativement inférieur (effet
« canopée » significatif au seuil de 5 % et p < 0,001) a ceux des autres modalités de canopée (~75 %)
(tableau XXV figure 101-A). Il diminue progressivement au cours de I'expérimentation (effet « date »
significatif au seuil de 5% et p < 0,001) de 100 a 50 % en juin 2018 (tableau XXV, figure 101-B). Le
pourcentage de survie n’est significativement pas différent entre juin 2017 et octobre 2017, de méme

qu’entre mai 2018 et juin 2018 (figure 101-B).

A) . - a a
75
fﬂ' b
g r
@25
0
Quvert Pinade Mixte Feuillus mai_1 juin_1 octobre_1 mai_2 juin_2
Canopée Date
9 5 )] a
0.6 T ab
J_ 0.75
0.4 & 0.50
o x
0.2 0.25
0.0 0.00
Quvert Pinéde Mixte Feuillus mai_1 juin_1 octobre_1mai_2 juin_2
Canopée i Date

Figure 101 : Moyennes et résultats des post-hoc des pourcentages de survie et de RGR selon le type de canopée
(A, C) et de la date de campagne de mesures (B, D)

2.4.1.3.2. Croissance en hauteur

La croissance relative des plantules survivantes augmente au cours du temps (effet « date » significatif
au seuil de 5 % et p < 0,001), elle est la plus haute en milieu ouvert et la plus basse sous canopée de

pins (effet « canopée » significatif au seuil de 5 % et p = 0,017) (tableau XXV, figures 101-C et 101-D).
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Pour résumer : (a) La survie diminue au cours de I'expérimentation, notamment en milieu ouvert ;

(b) la croissance en hauteur des plantules survivantes est plus élevée en milieu ouvert que sous

canopée de pins.

2.4.1.4. Survie, croissance (hauteur, diamétre et ramifications) et mesures de traits des
plants du nord de la France (2)

Tableau XXVI: Résultats des analyses de variances entre les facteurs « canopée » et « date » et les

variables « survie » et « croissance » et « traits foliaires ». «
aux seuils respectifs de p < 0,001, p <0,01, p < 0,05, p <0,10

kskk

Variables
Survie Croissance Traits foliaires
Facteurs Hauteur | Diamétre [ Ramifications [ SLA|LDMC [C/N [Ch/F
CanOpée * %k k % %k %k NS * * %k %k % %k %k * % * %k %k
Date *xk ¥k INA NA NA |NA NA |NA
Canopée x Date flat ** INA NA NA |NA NA |NA
2.4.1.4.1. Survie

», « ¥ », « *», «. »: significativités

La survie des plants est stable, de I'ordre de 100 % pour toutes les modalités forestiéres entre mai 2017

et juin 2018 (figure 102). En revanche, pour la modalité « ouvert » on observe une diminution

progressive de la survie des plants au cours de I'expérimentation. Dés mai 2018 la survie des plants de

la modalité « ouvert » est significativement plus basse que les autres modalités et les autres périodes

de mesure (figure 102). L’interaction entre les facteurs « canopée » et « date » est significative (p <

0,001 au seuil de 5%, tableau XXVI).
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Figure 102 : Moyennes et résultats des post-hoc des pourcentages de survie de I'interaction entre le type de
canopée et la période de mesure

2.4.1.4.2.

Croissance

On observe un effet interactif du type de canopée et de la période sur le taux de croissance relatif en

hauteur (p < 0,001, tableau XXVI). En effet, on observe un taux de croissance relatif qui augmente au

cours du temps (figure 103). En 2017, il n’existe aucune différence significative entre les quatre
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modalités de canopée, mais a partir de mai 2018, on observe un RGR significativement inférieur en
milieu ouvert par rapport aux modalités « pinéde » et « feuillus ». En juin 2018, la modalité « ouverte »
entraine une croissance significativement inférieure des plants par rapport aux trois autres modalités
(figure 103). La modalité « feuillue » est la seule modalité entrainant une augmentation significative
de la croissance dés mai 2018 par rapport aux autres périodes de mesures, cette augmentation est

également significative sous canopée mixte a partir de juin 2018 (figure 103).
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Figure 103 : Moyennes et résultats des post-hoc des RGR (hauteur) de I'interaction entre le type de canopée et
la période de mesure

On n'observe pas d'effet du type de canopée sur le diametre des plants au bout d'un an

d’expérimentation (tableau XXVI). Néanmoins, on observe un effet du type de canopée sur le nombre

de ramifications nouvellement formées en 2017, qui sont significativement plus nombreuses sous

canopées de pins qu’en milieux ouverts (figure 104).

a

N

=

RGRramifications

Ouvert Pinéde Mixte  Feuillus
Canopée

Figure 104 : Moyennes et résultats des post-hoc des RGR (ramifications) de I'interaction entre le type de
canopée et la période de mesure
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2.4.1.4.3.  Traits foliaires

Concernant les mesures de traits, on observe un effet du type de canopée sur le rapport carbone/azote
(p < 0,01), le rapport chlorophylles/flavonoides (p < 0,001), la SLA (p < 0,001) et la LDMC (p < 0,001)
(tableau XXVTI). Le rapport C/N est significativement plus haut en pinéde que sous feuillus (figure 105-
A). Le rapport Ch/F est le plus bas en milieu ouvert puis augmente de fagon non significative en pinede
puis significativement sous canopées mixtes et feuillues (figure 105-B). Le rapport Ch/N sous pinéde
est uniquement différent du rapport sous canopée de feuillus. De plus, la SLA mesurée sous canopées
mixtes et feuillues est significativement plus grande que sous pinédes et en milieux ouverts (figure
105-C). A 'opposé, la LDMC est plus élevée en milieux ouverts et en pinéde que sous canopées mixtes

et de feuillus (figure 105-D).
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Figure 105 : Moyennes et résultats des post-hoc du rapport C/N (A), Ch/F (B), de la SLA (C) et LDMC (D) selon le
type de canopée

Pour résumer : (a) La survie est relativement stable pour les plants sous canopées forestiéres, par
contre elle diminue en milieu ouvert au cours de I'expérimentation ; (b) la croissance en hauteur des
plants survivants est significativement plus importante sous couvert forestier qu’'en milieu ouvert,
uniquement sur la deuxieme année de mesures. On n’observe pas de différence de croissance entre
les milieux forestiers ; (c) le nombre de nouvelles ramifications formées ne différe qu’entre les milieux
ouverts et les pinédes ; (d) le rapport C/N diminue et le rapport Ch/F augmente depuis les milieux
ouverts vers les foréts de feuillus ; () on distingue des différences de SLA et de LDMC entre les milieux

ouverts et les pinédes vs. les canopées mixtes et feuillus.
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24.2.  Effet de la canopée sur le micro-environnement

2.4.2.1. Pourcentage d’ouverture de la canopée

On observe un pourcentage d’ouverture de la canopée différent en fonction du type de canopée et de
la saison de végétation, de méme qu’une interaction significative entre ces deux facteurs (p < 0,001).
En effet, toute I'année on observe un pourcentage d’ouverture de la canopée des milieux ouverts
significativement supérieur aux autres modalités (figure 106). En été, le pourcentage d’ouverture des
canopées de pins est significativement plus grand que les canopées des milieux mixtes et feuillus. En
hiver, les pourcentages d’ouverture des trois modalités forestiéres ne sont pas différents entre eux.
Enfin, le pourcentage d’ouverture des canopées mixtes en hiver n’est significativement pas différent

du pourcentage d’ouverture des pinédes en été (figure 106).
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Figure 106 : Moyennes et résultats des post-hoc du pourcentage d’ouverture pour 'interaction entre le type de

canopée et la saison

2.4.2.2. Caractérisation du phytoclimat sur la premiére année de 'expérimentation

Pour la caractérisation du phytoclimat (figure 107), on observe uniquement un effet du type de
canopée sur les températures minimales (p = 0,02) et maximales (p = 0,006) de la premiére saison de
croissance (2017). De méme, de facon logique, nous observons un effet de la date sur les variables
climatiques, mais pas d’interaction entre la date et le type de canopée. Sur ce sous-échantillonnage

de sites pour lesquels nous avons les données microclimatiques (N=14), on remarque que les
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températures minimales en milieux ouverts sont plus basses sous les canopées mixtes et feuillues. Les
températures minimales enregistrées sous pinedes ne sont pas significativement différentes des
autres modalités. Pour les températures maximales, c’est en milieu ouvert qu’elles sont

significativement plus hautes que sous canopées de feuillus, mais non différentes des autres modalités

figure 107). a a
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Figure 107 : Moyennes et résultats des post-hoc des températures minimales et maximales selon le type de
canopée

Pour les périodes de croissance, on observe une augmentation des températures au cours du temps
(figure 108). Les températures sont significativement plus basses en mai qu’en juin et octobre (figure
108-A, 108-B, 108-C). Les températures maximales (figure 108-B) et moyennes (figure 108-C) sont
significativement plus hautes en juin qu’en octobre. Pour les mesures de VPD, la 2¢ période a des

valeurs plus élevées que les deux autres périodes (figure 108-D, 108-E, 108-F).
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Figure 108 : Moyennes et résultats des post-hoc des températures minimales (A), maximales (B), moyennes (C),
du VPD minimal (D), maximal (E) et moyen (F) selon la période de mesure
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De plus, on observe un effet du type de canopée et de la date (figure 109-A) sur le pourcentage
d’humidité mesuré dans les bacs (p < 0,001). C’est en milieu ouvert que 'humidité du sol est
significativement la plus faible comparé aux trois autres modalités, quelle que soit la période de
mesure. Au cours de I'expérimentation, ’humidité des bacs varie ponctuellement, mais c’est en juin
2017 et 2018 que I’humidité est la plus faible (figure 109-B).

A B
’ b b b ’ a

30 40

g 230
220 b

:
= =
10 T

10

0 0

Ouvert Pinéde Mixte Feuillus mai_1 juin_1 mai_2 juin_2

Canopée Date

Figure 109 : Moyennes et résultats des post-hoc des températures de 'humidité du sol selon le type de canopée
(A) et la date de mesure (B)

Pour résumer: (a) la différence de pourcentage d’ouverture entre les trois types de canopées
forestieres dépend de la saison (été/hiver) ; (b) on observe trés peu de différences de phytoclimat
entre les différents types de milieux étudiés. Seules les températures maximales entre les milieux
ouverts et feuillus sont différentes, de méme que les températures minimales entre les canopées
feuillues et mixtes d’une part et les milieux ouverts d’autre part ; (c) c’est entre la premiére et la
deuxiéme campagne de mesures que les variables climatiques moyennes sont les plus extrémes ; (d)

I’humidité des bacs est plus faible en milieu ouvert et en juin que sous les canopées forestieres.
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2.4.3.  Effet du micro-environnement généré par la canopée forestiére sur la régénération du hétre a
un an d’expérimentation (octobre 2017)

Tableau XXVII : Résultats des modeles linéaires entre les variables du micro-environnement et la hauteur et la
survie des phytometres. « *** », « ** », « * », «. » : significativités aux seuils respectifs de p < 0,001, p < 0,01, p <

0,05, p <0,10
Pourcentage
d'ouverture Humidité du sol Phytoclimat
Phytomeétres Survie | Croissance | Survie |Croissance| Survie | Croissance
**% (hauteur) * (Tmin)
Plants (2) * (ramification) * (Tmax)
* NS (diamétre) * NS * (VPDmax)
. *(Tmin)| ** (Tmean)
Plantules Ciron (5) .. N N NS *(Tmax)| *** (VPDmin)
Plantules Ciron (3) *** NS * * NS NS
Plantules Ciron (4)| ** NS * NS NS NS

Plusieurs relations entre le microenvironnement et la régénération du hétre dans les bacs sont
observées (tableau XXVII). On observe un effet du pourcentage d’ouverture sur la croissance en
hauteur, le nombre de ramifications et la survie des plants du nord de la France (2). Le pourcentage
d’ouverture en été a également un effet sur la croissance et la survie des plantules du Ciron (5) ainsi
que sur la survie des plantules issues des graines du Ciron et du Jura (3 et 4). De plus, on observe un
effet de 'humidité du sol sur la survie de 'ensemble des phytometres. Concernant le phytoclimat,
aucun effet n’est observé pour les plantules du Ciron et du Jura (3,4). Néanmoins, il existe un effet des
températures minimales, maximales et du VPD maximal sur la croissance des plants (2). Enfin, on
observe un effet des températures moyennes et du VPD minimal sur la croissance ainsi qu’un effet

des températures minimales et maximales sur la survie des plantules en provenance du Ciron.

2.4.3.1. Effet du pourcentage d’ouverture sur la hauteur et la survie

En effet, plus le pourcentage d’ouverture de la canopée augmente, plus la croissance en hauteur (R?=
0,4, figure 110-A), le nombre de ramifications (R? = 0,12, figure 110-B) et la survie des plants (R?=0,12)
diminue. Cette relation négative est la plus significative pour la hauteur des plants et n’est que

faiblement significative pour les autres variables.
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Figure 110 : Régressions linéaires entre le RGR ((A) hauteur, (B) ramifications) et le pourcentage d’ouverture
de la canopée

De méme, pour I'ensemble des stades plantules, plus le pourcentage d’ouverture de la canopée
augmente plus la survie ([3] R? = 0,27, [4] R?= 0,14 et [5] R? = 0,47) diminue fortement (figures 111-A,
111-B, 111-C). Pour les plantules du Ciron survivantes (5), plus le pourcentage d’ouverture augmente
plus la croissance augmente, mais cette relation tirée par un outlayer n’est que faiblement

significative (R? = 0, 16, figure 111-D).
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Figure 111 : Régressions linéaires entre la survie des plantules issues des graines du Ciron (A), du Jura (B), des
plantules du Ciron (C), du RGR des plantules du Ciron (D) et le pourcentage d’ouverture
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2.4.3.2. Effet de ’humidité du sol des bacs sur la hauteur et la survie

L’humidité du sol n’a d’effet que sur la croissance des plantules du Ciron (3). Plus 'humidité du sol

augmente et plus la hauteur des plantules est grande (R? = 0,20, figure 112).
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Figure 112 : Régression linéaire entre la hauteur des plantules issues des graines du Ciron et de 'humidité du sol

De méme, plus I'’humidité du sol est importante plus la survie des plants du nord (R?=0,11, figure 113-

A) et des plantules du Ciron ([5] R?=0,12; [3] R? = 0,14, figures 113-B, 113-C) augmente. Cette relation

n’est pas significative pour la survie des plantules de provenance du Jura (figure 113-D).
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Figure 113 : Régressions linéaires entre la survie des plants (A), des plantules du Ciron (B) et des plantules
issues des graines du Ciron (C) et duJura (D) et de 'humidité du sol
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2.4.3.3. Effet du phytoclimat sur la hauteur et la survie

Pour les grands plants (2), plus les températures maximales et VPD maximal augmentent moins la

croissance est importante (R? =

0,34 et R? =

0,33, figures 114-B et 114-C). En revanche, plus les

températures minimales augmentent, plus la croissance augmente (R? = 0,3, figure 114-A).
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Figure 114 : Régressions linéaires entre le RGR (hauteur) et le températures minimales (A), maximales (B) et
VPD maximal (C)

De méme, pour les plantules Ciron (5), on peut voir que plus les températures minimales sont élevées

(figure 115-A), plus la survie est importante (R? = 0,31) alors que plus les températures maximales

(figure 115-B) augmentent, plus la survie diminue (R? = 0,34). Enfin, plus les températures moyennes

et le VPD minimal sont élevés (figures 115-C/D), plus la hauteur des plantules augmente (R? = 0,66 et

R2=0,91).
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Figure 115 : Régressions linéaires entre la survie et les températures minimales (A) et maximales (B) et entre le
RGR et les températures moyennes (C) et le VPD minimal (D)
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Pour résumer : (a) Le pourcentage d’ouverture de la canopée a un effet négatif sur la survie des
plantules assez marqué et a un effet plus faible sur la survie des plants ; (b) le pourcentage d’ouverture
impacte la croissance des plants mais n’'impacte que trés faiblement la croissance des plantules ; (c)
'humidité du sol augmente relativement peu la croissance mais diminue fortement la survie ; (d) des
températures minimales assez élevées ont été favorables pour la croissance des plants (2) et la survie
des plantules (5) alors que I'augmentation des températures maximales impacte négativement ces
mémes phytometres ; (e) une augmentation des températures moyennes et du VPD moyen a été

favorable a la croissance des plantules Ciron ayant germé au laboratoire (5).

2.5. Discussion

251, Larégénération du hétre dans la vallée du Ciron

En premier lieu, nos résultats permettent de réfuter ’hypothese selon laquelle le climat doux hivernal
du sud-ouest ne permettrait pas la vernalisation nécessaire a la levée de dormance des faines de hétre.
En effet, on peut voir que plus de 80 % des graines que nous avons retrouvées dans les bacs au
printemps ont germé, et ce, quel que soit le type de canopée forestiere. En effet, la période de
germination s’est étendue de février a mai de fagon homogene entre les milieux ouverts, pinédes,
mixtures et feuillus. D’apres la bibliographie (Suszka, 1966), la dormance des faines de hétre est levée
par refroidissement, grice a une stratification a froid sur un milieu humide (donnant une teneur en
humidité de la graine d’environ 55 %) a une température de 1 a 3 °C pendant 90 jours. Dans notre cas,
entre la semence et les premiéres germinations observées (~150 jours), la moyenne des températures
minimales était de 2,10 °C et la moyenne des températures moyennes journalieres était de 7 °C. Ces
températures, et au vu de ’humidité du sol des bacs en mai (de plus de 30 %), ont donc suffi a lever la

dormance des faines (figure 116).
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Figure 116 : Températures maximales (rouge), moyennes (vert), et minimales (bleu) entre le semis des graines
et les premiéres germinations observées. Le trait noir en pointillé représente la valeur de température = 4 °C
et en vert la moyenne des températures moyennes
Néanmoins, alors que nous n’avions pas prévu de le tester au départ, nous observons un fort effet de
la prédation des graines de plus de 50 %, allant jusqu'a 80 % dans les modalités de pinedes.
Effectivement, nous avons retrouvé des graines sous canopée de pinéde dans deux sites seulement.
Chez le hétre, plusieurs prédateurs de faines et de plants ont été recensés (Packam et al. 2012) comme
des mammiferes (frugivores et herbivores), mais aussi des oiseaux et des insectes. Parmi les
prédateurs de faines, c’est I'’écureuil (Sciurus vulgaris L.), trés friand et chapardeur, qui est la cause
principale de la défaillance de régénération (Packam et al. 2012). Inféodé aux foréts de coniféres,
mixtes et feuillus, il est donc fortement probable qu’il soit le principal responsable de la forte
prédation observée sur les sites expérimentaux, d’autant plus que plusieurs d’entre eux ont été
observés pendant les mesures expérimentales. Néanmoins, le premier résultat intéressant est qu'une
fois la barriere de la prédation passée, les différentes modalités de canopées ont permis la germination
des graines. Dans les écosysteémes forestiers et notamment pour les espéces a longue durée de vie et
soumis a des événements de masting, un épisode de forte production associée a des conditions

climatiques favorables a la croissance des plantules peut s’avérer suffisant au maintien de I'espeéce.

Le deuxiéme résultat intéressant de cette étude est le réle facilitateur de la canopée sur les premiers

stades de croissance et de survie des jeunes plants. En effet, on montre ici que quelle que soit la nature
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du couvert forestier, la présence d’une canopée est nécessaire a la survie du hétre au cours du temps,
notamment pour les plantules de I'année. Au printemps, au début de la saison de végétation, la
présence d'un couvert n’est pas primordiale pour la survie des plantules. Par contre, dés juin la
présence d’'une canopée favorise fortement la croissance et la survie, en particulier pour les plus
jeunes stades de développement. Néanmoins, il est intéressant de noter que pour tous les types de
canopée on observe une diminution de la survie des plantules au cours de la premiére année alors que
la survie des grands plants est relativement homogene, de I'ordre de 100 % pour les différentes
canopées forestieres. De plus, la croissance des individus est la plus importante au début de la saison
de végétation, principalement au printemps, et elle n’augmente que tres faiblement en été jusqu’a la
fin de la saison de végétation. Entre octobre 2017 et mai 2018, il existe une diminution significative de
la survie des plantules qui pourrait étre liée a la présence de gels tardifs, d’autant plus que le hétre est
une espece tres sensible a ces derniers (Kreyling et al. 2012) et que les plantules ne sont pas limitées
par le stress hydrique ou par les fortes températures a cette période-1a. Avec le changement
climatique, une phénologie précoce, particulierement en marge chaude de répartition, pourrait
entrainer des dégats plus fréquents liés au gel (Kreyling et al. 2012) et limiter d’autant plus la survie
des plantules. Néanmoins, les résultats et 'observation sur le terrain des plants plus 4gés (2) montrent
que ces dégats ne sont pas irréversibles, mais vont plutdt entrainer un ralentissement de la croissance.
De plus, alors que I'augmentation de croissance est principalement observée en début de saison, la
survie en est de méme, surtout sur la deuxiéme saison de végétation. En effet, on n’observe pas une
augmentation de la mortalité entre mai et juin 2018. Plusieurs hypotheses sont alors envisageables :
(1) les plantules qui ont réussi a s’installer et a croitre suffisamment en un an sont désormais moins
sensibles aux conditions microclimatiques ; (2) la compétition intraspécifique liée a la présence de
nombreux individus dans les bacs a entrainé 1'élimination de certains individus, limitant pour le
moment la compétition et donc la mortalité dans les bacs. Les hypotheses pourront étre validées a la

fin de 'expérimentation, lorsque les mesures de fin de saison de végétation auront eu lieu.

Sur les grands plants, alors que durant la premiere année de mesures on n’observe pas de différence

en termes de croissance en diamétre, il existe néanmoins une relation entre le nombre de
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ramifications produites et le type de canopée. Cette relation est notamment visible entre les plants
sous pinédes et les milieux ouverts. Méme si cette relation n’est pas significative entre la pinéde et les
deux autres milieux forestiers, c’est en pinéde que cette croissance est la plus importante, alors que
sur la hauteur, ce sont les milieux mixtes et feuillus qui ont une meilleure croissance. On peut donc
penser que cette forte croissance en hauteur dans les milieux les plus fermés est liée a un étiolement
par manque de lumiere alors que les plants sous pinéde non contraints en termes de lumiére vont
allouer leur croissance en nombres de ramifications plus qu’en hauteur. La aussi, cette hypothese
pourra étre confirmée avec les mesures de biomasse en fin d’expérimentation et complétée par les
mesures de diametre qui pourraient selon I’hypothese étre plus importantes sous canopée de pins.
Cette relation a déja été observée par Collet et al. (2001) ot la croissance en diamétre a augmenté chez
les plantules de hétre apres 'ouverture du couvert. Alors que I'on n’observe pas de différences
importantes en termes de croissance et de survie des grands plants selon le type de couvert végétal,
il existe une forte corrélation pour les traits foliaires. Effectivement, plus la canopée est ouverte, plus
le rapport C/N et LDMC augmente alors que le rapport Ch/F et la SLA diminuent. Premiérement, ce
résultat démontre une forte plasticité du hétre en réponse a I'ouverture du milieu. De méme, Collet
et al. (2001) ont montré que la morphologie des plantules était altérée par le degré d’ouverture
résultant d’'un changement d’allocation de biomasse avec la quantité de lumiere recue, et que les
plantules avaient un fort potentiel d’acclimatation déterminé par une plasticité physiologique et
morphologique. Alors que la canopée de pins ne semblait pas différente des autres en termes d’impact
sur la croissance et la survie des plants, elle semble se rapprocher fortement des milieux ouverts du
point de vue de son impact physiologique. En effet, plus la canopée est ouverte, plus les feuilles des
plants sont petites et moins leur contenu en eau est important. De plus, plus I'ouverture de la canopée
augmente, moins les feuilles contiennent du carbone et de la chlorophylle, mais plus elles contiennent
d’azote et de flavonoides. Ces résultats suggeérent une situation de stress chez les plants sous canopées
de pins et en milieu ouvert qui, afin de limiter les pertes en eau liées aux conditions hydriques
stressantes, diminuent également la surface de leurs feuilles. De plus, le rapport Ch/F indique une
situation de stress dans ces milieux-la du fait de la forte production de flavonoides liée a un

fonctionnement du métabolisme secondaire. En conditions optimales la plante va faire de la
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photosynthese et donc favoriser son métabolisme primaire en synthétisant des protéines contenant
de la chlorophylle, alors qu’elle va produire des flavonols lors d’une carence azotée liée a une plus
faible photosynthése en milieux stressants (plaquette Dualex). Les protéines étant riches en azote,
ceci explique également le rapport C/N plus faible sous canopées mixtes et feuillues, 1ié aussi a une
plus grande surface photosynthétique sous canopée fermée due au manque de lumiére. Concernant
la teneur en eau des feuilles, les résultats confirment une situation plus optimale sous mixtures et

feuillus, avec une moins grande évaporation de I'eau des feuilles.

25.2.  Effet dela canopée sur le micro-environnement

L'effet « type de canopée » se traduit avant tout pendant la saison de végétation par un gradient
d’ouverture des peuplements lié aux différents types biologiques des essences forestiéres
(sempervirent ou décidu). En effet, les canopées de pins sont significativement plus ouvertes que les
canopées mixtes et feuillues au printemps et en été alors que cette différence n’est plus observée en
hiver. On aurait néanmoins pu penser que l'effet allait s’inverser du fait de la perte des feuilles
partielle dans la mixte et totale chez les feuillus en hiver. On peut donc penser que les feuillus ont un
pouvoir structurant plus élevé que les pins, expliquant la similitude en termes d’ouverture entre les
mixtes et les feuillus. L’absence de différences significatives d’ouverture en hiver entre les différents
peuplements forestiers peut étre expliquée par une différence de densité de pied d’arbres pour une
surface donnée ou bien par une architecture différente liée a la hauteur des arbres, le nombre de
ramifications ou bien I’angle des branches a la verticale (Drever et Lertzman, 2003). Bien évidemment
la différence d’ouverture saisonniére pour les canopées mixtes et feuillues s’explique simplement par

la chute des feuilles en automne.

Qui plus est, un autre effet important de la canopée sur le micro-environnement est observé sur
I’humidité du sol entre les milieux ouverts et les milieux arborés. En effet, ’humidité du sol des bacs
en milieu ouvert est significativement plus faible que sous couvert forestier, ce qui est probablement
lié a un plus fort rayonnement solaire qui arrive au sol dans le milieu ouvert ainsi qu’une vitesse de
vent plus forte en moyenne, entrainant une plus forte évaporation de I’eau du sol. Concernant les

variables climatiques atmosphériques, notre étude ne met pas en évidence d’effet significatif des

171



types de canopée sur le déficit de pression de vapeur, mais un effet sur les températures minimales et
maximales entre le milieu ouvert et les feuillus principalement pendant la saison de végétation. Cette
faible significativité des variables climatiques peut étre liée a la fenétre climatique de sept mois qui
gomme probablement les différences, mais aussi potentiellement aux échanges de masses d’air qui
peuvent brasser les températures et '’humidité de I'air entre les différents milieux adjacents (Joly,
2014). L'absence d’effet fort lié a la fenétre climatique étudiée est aussi appuyée par I'absence de
différence observée entre les périodes de juin et octobre, ot les périodes tres extrémes sont gommées
par les périodes plus clémentes. L’absence de différence concernant les températures moyennes est
également observée par Gaudio et al. (2017), qui s’explique par le fait que les températures moyennes
diminuent la gamme de variation observée entre les températures minimales et maximales (Kérner

2016).

25.3.  Effet du micro-environnement généré par la canopée sur la régénération du hétre a un an
d’expérimentation (octobre 2017)

Lorsqu’on essaie de faire le lien entre le phytoclimat et la régénération du hétre, notre étude suggere
que l'ouverture du peuplement a un effet sur la survie et la croissance dépendant du stade de
développement des individus. En effet, on montre ici que I'ouverture a un effet plus important sur la
survie des plantules que sur celle des plants, alors que c’est sur la croissance des grands plants et non

des plantules qu’elle va avoir le plus d’impact.

D’autre part, on montre ici I'importance de
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I’humidité du sol sur la survie des plantules qui est
elle-méme assez bien corrélée avec |'ouverture du

milieu (R? = 0,24 et p < 0,001). Plus la canopée est
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Figure 117 : Régression linéaire entre I'’humidité du sol en juin et le pourcentage d’ouverture de la canopée
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Enfin, sur une période relativement chaude (juin 2017), on peut voir que les variables climatiques
atmosphériques ont un effet majoritaire sur la croissance plus que sur la survie. Seule la survie des
plantules Ciron (5) a été affectée positivement par 'augmentation des températures minimales et
négativement par les températures maximales. C’est donc les extremums de température plus que la
température elle-méme qui a un effet négatif sur la survie, car des températures nocturnes élevées
(Tmin) sont favorables a la survie. Le résultat sur la croissance de ces mémes plantules confirme cette
hypothese, car 'augmentation des températures moyennes est favorable a la croissance. Ce n’est donc
pas la chaleur en tant que telle qui est défavorable, mais probablement davantage son effet sur
I'évaporation de 'eau du sol et donc le stress hydrique. On voit aussi que 'augmentation du VDP
minimal est favorable a la croissance des plantules, qui peut étre lié au fait que lorsque le VPD est trop
bas les plantes ouvrent complétement leurs stomates, empéchant une transpiration optimale et donc
une assimilation de minéraux importants comme le calcium. Une augmentation du VPD minimal
entraine donc un métabolisme optimal favorable a la croissance des plantules. Sur les plantules plus
jeunes issues de la germination en bac, aucun effet des variables climatiques n’est observé aussi bien
sur la croissance que sur la survie, alors qu'un effet est observé sur la croissance des plus vieux
individus. En effet, comme pour les plantules, les températures minimales élevées permettent une
meilleure croissance alors que des températures maximales élevées la diminuent, tout comme le VPD
maximal. Ce résultat semble logique, car plus le VPD maximal est élevé, plus I'air est chaud et sec et

les plantes referment leurs stomates pour limiter la transpiration, ce qui ralentit alors leur croissance.

Auvude 'ensemble de ces résultats, certains points semblent tout de méme a discuter. Effectivement,
on note dans I'ensemble un effet de '’humidité du sol sur les parameétres de croissance qui n’est pas
différent selon le type de canopée forestiere. Néanmoins il est important de rappeler que nous avons
utilisé un sol standard pour I'ensemble de I'expérimentation et que des mesures d’humidité a
I'intérieur des bacs montrent que les bacs ont un pourcentage d’humidité (sur les cinq premiers
centimetres) plus de deux fois supérieur au sol situé a 'extérieur des bacs (figure 118). Cependant,

cette différence reste la méme selon le type de canopée.
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Figure 118 : Pourcentage d’humidité du sol a I'intérieur et a I'extérieur des bacs en mai et en juin 2018

Ce point est intéressant d'un point de vue pratique, car le protocole de conception des bacs avait été
élaboré de sorte a garder 'humidité vu la faible profondeur de substrat. De plus, comme I'étude
montre un effet de 'humidité du sol sur la survie, la plus faible humidité réelle sur les sites pourrait
ainsi modifier un peu les résultats et les pourcentages de survie et de croissance. Néanmoins, en
situation réelle, les racines peuvent explorer et puiser 'eau plus en profondeur. Mais attention, car
méme si les conditions sont plus favorables sous canopées de feuillus, la germination sous canopées
trop denses n’est pas conseillée, car 'humidité du sol peut étre plus faible du fait de la densité
racinaire. Pour finir, on peut voir sur les résultats que certains individus en milieux ouverts ont une
croissance tres importante voire supérieure a des individus sous couvert forestier. En réalité plusieurs
sites de milieux ouverts ont été envahis par la végétation herbacée (ronces et orties principalement)
et ont permis une croissance importante des plants et plantules de hétre. Cette observation met en
avant le r6le tres important et potentiellement facilitateur que peuvent jouer les strates herbacées
sur la survie et la croissance du hétre, méme en 'absence d’un couvert forestier. Méme si la canopée
forestiere n’est pas primordiale pour la germination du hétre, la présence d’un couvert, qu’il soit
arboré, arbustif ou herbacé, permet la survie et une meilleure croissance de I'espéce, si on fait
abstraction de toute compétition racinaire.

Du point de vue de la conservation et de la distribution de I'espéce, cette étude met en avant une
potentialité de régénération de I'espece plus importante que la présence actuelle. Les conditions de
la vallée du Ciron (hors situation particulierement favorable dans les gorges) sont propices au
développement du hétre (germination, croissance et survie). Les actions de renforcement de la
population peuvent ainsi étre développées sous différentes conditions des qu'un couvert forestier,

quel qu'il soit, est présent. La germination de feuillus sous coniféres est une méthode économique et
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efficace pour convertir les pinédes pures en mixtures si le sous-bois n’est pas trop dense (Ammer et
al. 2002). Les canopées mixtes et feuillues, mémes sans présence de hétre sur les sites, sont
particulierement favorables au développement des jeunes individus et la derniére campagne de

mesures permettra d’aller confirmer ce dernier point.
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SYNTHESE ET DISCUSSION GENERALE

Ce travail nous a permis d’approfondir les recherches existantes sur la dynamique de distribution
et de maintien du hétre et de son cortege floristique en limite d’aire de distribution. Grice a une

combinaison d’approches spatiales et biologiques, nous avons pu :

- (1) proposer une nomenclature générale sur les aires de distribution,

- (2) délimiter plus distinctement les limites géographiques réelles de distribution du hétre en
France,

- (3) approfondir les connaissances sur les différents corteges floristiques associés a I'espece et
voir selon quels facteurs ils se distinguent,

- (4) comprendre le fonctionnement des populations isolées de hétre en périphérie de 'aire de
distribution en termes de composition floristique et fonctionnement écologique,

- (5) comprendre le rdle des facteurs locaux pour le maintien de la population de la vallée du
Ciron,

- (6) comprendre le rdle du climat général et local sur la régénération du hétre en limite de
répartition,

- (7) approfondir les connaissances sur le réle du voisinage (canopée et litiere) sur la

persistance du hétre en marge de répartition.

En effet, dans le premier chapitre, nous avons mis en avant un manque de précision sur le terme
trés souvent utilisé de « marge » d’aire de répartition d’une espece. Nous proposons donc une
nomenclature pour distinguer différentes parties dans laire de distribution en fonction de I'isolement
et de la densité des populations. De ce fait, nous proposons pour rappel les termes de coeur de I'aire
de distribution, marge de I'aire de distribution (marge interne + marge externe), périphérie de I'aire
de distribution et extérieur de I'aire de distribution délimitée par une limite absolue, ot 'espéce n’est
plus retrouvée dans I'espace géographique. A partir de cette zonation, nous avons décidé de
construire et de proposer une méthode de cartographie d’aire de distribution basée sur les données
réelles de présence du hétre avec les données de I'inventaire forestier national. L'utilité de cette carte

est ainsi de pouvoir analyser plus finement les zones n’appartement pas au cceur de laire de
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distribution et de pouvoir connaitre et comprendre la distribution des fragments des populations de
hétre n’appartenant pas au cceur. Par cette méthode, nous avons pu confirmer les limites sud-est et
sud-ouest d’aire de distribution de hétre en France décrites dans la bibliographie. Dans ces zones
périphériques, il est intéressant de noter que le hétre n’est pas remplacé par une autre espece feuillue
mais principalement par du vignoble et des foréts de coniféres si 'on exclut le tissu urbain assez
abondant dans ces zones. Outre les conditions climatiques extrémes de la région méditerranéenne qui
créent une délimitation tres nette de la marge sud-est, cette observation met déja assez bien en avant
le potentiel rdle de l'activité humaine sur la fragmentation de l'aire de distribution et sur la
raréfaction du hétre dans la région. En effet, I'absence de hétre dans la marge sud-ouest n’est pas tres
nette et il est assez difficile de tracer clairement la limite du cceur de Iaire de distribution. Etant donné
la présence ponctuelle de populations isolées, il n’est pas absurde de se demander si l'activité
anthropique et notamment la sylviculture intensive du pin n’accentuent pas 'effet du climat et donc

la raréfaction du hétre.

AT’échelle biogéographique, nous pouvons voir que les hétraies d’altitude sont généralement plus
riches que les hétraies de plaine et que le hétre peut structurer des sous-bois tres divers en relation
avec les variables climatiques globales et édaphiques. En effet, I'altitude structure en premier lieu les
communautés du sous-bois par des conditions extrémes liées aux faibles températures. Ensuite, c’est
le déficit hydrique estival qui tend a expliquer les variations dans les corteges floristiques puis les
conditions édaphiques. Dans le chapitre 2, on met en avant une originalité floristique, des corteges de
limites d’aire de distribution, car ce sont les relevés des peuplements a hétre du sud-est et du sud-est
qui sont les plus originaux. Dans le sud-est, le hétre est présent dans les massifs montagneux préalpins
et l'originalité du cortege est expliquée par la combinaison de laltitude et de la sécheresse. L’absence
du hétre en plaine méditerranéenne est donc bien liée a une marginalité écologique. Néanmoins, dans
le sud-ouest, alors que le climat général pourrait expliquer une situation de marginalité écologique
liée aux conditions climatiques globales, il semble y avoir un découplage entre la flore présente et le
climat régional. Dans la vallée du Ciron, le cortege floristique est tres particulier, suggérant 1a encore

une forte marginalité floristique. Dans cette situation refuge assez particuliere pour la région, on
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observe une originalité floristique. Cette originalité est expliquée par la présence simultanée
d’espéces thermophiles caractéristiques de milieux chauds et secs et d’especes de milieux plus frais
et ombragés du nord de la France. Au vu du caractére relictuel de la population du Ciron, on peut se
demander si ce cortége végétal unique dans la région n’est pas en partie dii a la persistance du hétre
depuis des millénaires. Si 'on prend les cartes de recolonisation du hétre apres le dernier maximum
glaciaire (Magri et al. 2006), on peut voir des populations sources a partir desquelles le hétre a pu

recoloniser le territoire (figure 119).

Figure 119 : Emplacement provisoire des zones de refuge pour Fagus sylvatica au cours du dernier maximum
glaciaire et principales voies de colonisation au cours de la période postglaciaire selon Magri et al. (2006)

Venant majoritairement de massifs montagneux, il n’est donc pas impossible que les communautés
associées se soient déplacées en méme temps que I'espece cible et structurante qu’est le hétre. Malgré
I'évolution du climat, la persistance du hétre a pu permettre la persistance de ces corteges qui ont
ensuite été complétés ou modifiés par la présence de nouvelles especes plus adaptées au climat actuel.
Ce résultat peut étre appuyé par I'étude de la structure et de la diversité génétique de la population
de lavallée du Ciron, qui révele qu’elle se compose de deux clusters génétiques avec différents niveaux
de diversité qui peut s’expliquer par la présence d’une population locale ancienne qui a été

successivement colonisée par des génotypes d’immigrés (Ouayjan 2017). De plus, si 'on prend en
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compte la composition floristique des communautés en sous-bois du hétre dans la vallée du Ciron, on
se rend compte de par leurs exigences écologiques que le site n’est pas en situation de marginalité
écologique, ce qui en confirme I’étude de McLaughin et al. (2017), qui explique que les micro-refuges
tels que les refuges hydrologiques peuvent abriter des assemblages d’espéces singuliers dans un
climat régional relativement sec. C’est I'étude microclimatique de la vallée du Ciron qui vient appuyer

ce résultat.

En effet, on montre dans le chapitre 3 que la vallée du Ciron offre des conditions
particuliérement favorables a la présence du hétre. Premiérement, de fagon assez inattendue, c’est le
secteur géomorphologique qui entraine les plus fortes différences microclimatiques de la vallée, en
augmentant les températures minimales et en tamponnant les températures. Ftant donné que la
vernalisation a été accomplie dans I'ensemble de la vallée dans 'expérimentation en mésocosmes
(chapitre 5), on peut penser que la partie amont ou « secteur graves » est favorable a la présence du
hétre en limitant de fagon importante les gels tardifs. La faible présence du hétre dans cette zone
pourrait étre en partie expliquée par la forte surface de vignobles dans le secteur. De plus, la situation
de canyon retrouvée dans la partie « gorges » limite les fortes températures et le VPD. Ce secteur est
bien tamponné, il est plus frais et plus humide, conditions qu’affectionne particulierement I'espece.
La encore, la thése complémentaire d’Adib Ouayjan (2017) sur la population de la vallée du Ciron vient
appuyer ce résultat, car elle révele via I’étude sur les cernes annuels et la modélisation basée sur les
projections climatiques, que la croissance du hétre a été relativement peu affectée par des conditions
climatiques de plus en plus séches au cours du temps. Les analyses a des échelles fines, y compris les
isotopes, ont montré une grande hétérogénéité de performance entre les arbres en termes de
croissance et d’efficience d’utilisation de I'eau. Pour 'auteur, cela est en partie expliqué par la
topographie locale de la vallée refuge, et pourrait également étre influencé, dans une faible mesure,

par le génotype des arbres (Ouayjan 2017).

Néanmoins, hormis ces conditions particulierement favorables a la présence du hétre, on peut
voir que la germination et la croissance du hétre sont possibles en situation de plateau a partir du

moment ot il y a un couvert forestier. En effet, on a pu montrer dans le dernier chapitre I'importance
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de la canopée et de son réle facilitateur sur la survie et la croissance des plus jeunes stades de
développement du hétre. Ce résultat important met en avant le role essentiel des interactions
biotiques comme la facilitation par la canopée dans la persistance du hétre en marge arriére de
répartition, tout comme suggéré par Hampe et Petit (2005). Dans la région, le développement intensif
du pin maritime défavorise fortement la présence du hétre dans des sites ou le hétre pourrait
potentiellement persister. Les milieux mixtes et feuillus restent néanmoins les plus favorables a son
développement et a sa croissance au vu des résultats sur les caractéristiques du feuillage. Les
événements climatiques extrémes sont défavorables au maintien du hétre, néanmoins on a pu voir
dans le quatrieme chapitre que I'arrét de la germination n’était pas irréversible. Le voisinage local tel
que la compétition par interférence (allélopathie) peut lui aussi moduler I'effet du climat, ce qui met
en avant ici encore le rdle important que peuvent jouer les interactions biotiques dans le maintien
des espeéces. Dans notre étude, c’est le lierre qui a l'effet le plus négatif. Cependant, étant une espece
sempervirente, méme si son abondance peut étre importante sur certains sites, 'effet allélopathique

de sa litiere reste probablement assez limité.

Pour conclure, cette theése souléve le réle bénéfique du climat local dans la distribution et la
persistance du hétre et de ses communautés en marge de répartition. Il apparait tres clairement que
le climat local peut compenser le climat général et permettre le maintien des espeéces. Dans la
problématique des micro-refuges ou refuges climatiques, certains auteurs ont souligné I'importance
probable des facteurs stationnels tels que les interactions biotiques, I'histoire du peuplement, les
conditions édaphiques ou le microclimat (eg Hampe et Petit 2005, Ruiz-Labourette et al. 2011,
Arshcroft et Gollan 2013, McLaughin et al. 2017...). La présente these confirme le réle des facteurs
locaux tels que la topographie, la canopée forestiére ou la structure du paysage dans I'atténuation de
I'effet du climat régional ou global en marge de répartition. Ce résultat est tres intéressant car on a
pu voir précédemment les différences de prédictions des variations des aires des distribution face aux
changements globaux en fonction des variables utilisées dans la construction des différents modeles

(E Silva 2012, Cheaib et et al. 2012). Il apparait trés clairement ici la nécessité de prendre en compte
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les facteurs locaux dans la construction des modeles pour une meilleure prédiction des distributions

des aires de distribution, qu’elles soient potentielles, actuelles ou futures.

De plus, hors conditions microclimatiques tres particulieres que I'on retrouve dans le secteur
des gorges calcaires de la vallée du Ciron, on peut voir que la régénération du hétre (vernalisation +
germination + survie + croissance) est un succes. Ceci suggere une forte potentialité de présence de
I'espéce dans la marge sud-ouest. L’absence du hétre dans la région n’est donc pas forcément qu’une
question de climat, mais probablement aussi une question anthropique liée a la trés forte emprise
humaine (vignobles et sylviculture du pin maritime) dans la région, aussi mis en avant par E Silva et
al. (2012). La vallée du Ciron, de par ses conditions stationnelles tres particuliéres, est un refuge aussi
bien climatique qu’anthropique du fait de son inaccessibilité. L'isolement de la population couplée a
la forte emprise humaine dans la région peut expliquer sa régression dans la vallée, mais également
des autres populations isolées, du fait de filtres écologiques comme la présence de barriéres de
dispersion, entralnant une diminution de la viabilité, et donc une situation de marginalité

géographique comme indiqué par Abeli et al. (2014).

D’un point de vue purement climatique, ce dernier point est trés important pour les aspects de gestion
et de conservation du peuplement de la vallée du Ciron menée par le Syndicat mixte d’aménagement
du bassin versant du Ciron, et un espoir pour le maintien de cette merveilleuse et passionnante

population relictuelle.
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La egénération forestiére est un processus clé de persistance des foréts, particuliérement
en marge chaude d'aire de réparttion. Linfluence du contexte themigque (tempéré ou
chaud), de la disponibilité en eau du sol et des interactions chimigues par allélo pathie de
differentes espéces ont &te testees sur la germination de Fagus sylvatica en conditions
climatiques contrilées. Le taux de germination de faines de Fogws vernalisées est améliond
par des températures relativement chaudes (20°C), mais blogué de maniére réversible
sous contrainte thermigue (27 *C). Le taux de crissance relatif des plantules de Fagus est
plus impaortant enconditions tempérées que chaudes. Les extraits foliaires de Hedera he fix
montrent dimportants impacts allelopathiques sur la egeéneration de Fagus, surtout en
conditions termpénies. Nos résultats suggérent une limitation de ifgénératon de Fogus en
marge chaude de son aire de réparttion, et une modulation des succés de régénémtion
selon le type de voisinage végétal.
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ABSTRACT

Recruitment is a key process for forest sustainahbility, especially in warm margin of
distribution area The influence of climate (termperate or warm), of soil water availahbility,
amnd of allkelopathic interactions from different forest species have been tested on the
germination of Fagus sylvadca in controlled dimatic conditions. Germmination rates of non-
dormant Fagus seeds were improved by relatively wamm temperatures (20°C), but
reversibly stopped under heat constrmint (27 °C). The mlatve growth rate of Fogus
seedlings was better under temperate climatic conditions. Foliar extracts of Hedena helix
showed the highest alldopathic effect on Fagus recruitment, especially in temperate
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Abridged version

In a context of global ammospheric changes, the
knowledge of plant responses to climate-dependent
factors such as temperature or water availability gains a
new interest. Besides regional factors such as temperature
and rainfall, local variables such as topography or sodl
properies may alter emperature and water availability at
a finest scale and then drive species responses and
distribution. At that local scale, plant communily compo-
sition locally matters due to the biotic interactions
occurring between a focal species and the vegetation that
cover the most area in this community. Dominant
Vegelation can cause microd imatic im prove ment of water
resource variation, increasing or buffering heat waves
effects for subordinate s pecies, and can release allelopathic
compounds in the surrounding environment from above
and below the ground parts.

Although modelling invest gations have shown a strong
decrease of the distribution area for mesophilous tree
species such as Fagus sylvatica at the global scale, the
impacts of local-dependant factors on Fagus are still
questionable. The stage of plant recruitment is of primarny
im portance to warrant the persistence of trees over decades
in ecosystems. This dynamic of germination success and of
seedling growth may have strong consequences at the
warm margin of spedes distribu ion area, where chianges in
climate may induce various species responses, Our
object ves were to test the effects of climate-driven factors
on germination and seedlng growth of Fagus, and to assess
whether the dominant vegetaton around may alver
recruitment processes through chemical interaction. To
our knowledge, allelopathic effects in interaction with
climate change have poorly been investigabed, whereas it
has been shown that a plant in stressful environments may
be more susceptible to chemical compounds.

In a controlled experiment, we tested the influence of
tem peraiure constraint | tem perate or warm), of soil water
avail ability, and of allelopathic chemical interact ons from
different forest spedes on the germination and early
growth of Fagus sybarica

One hundred and twenty-eight Fagus vernalized seeds
Wiere sown in 432 pots (four seeds per pot) flled with a
substrate mnastituted from 50% natural sandy soil from
Ciron Valley (Gironde, Mouvelle-Aquitai ne, France) were
Fagus trees can be found, and 50% from commercial river
sand. Three experimental treatments with 18 replications
for each modality were applied o the pots. Two contexts of
temperature were simulated: one temperate (Tpr) expe-
riencing a daily maximal temperature of 15 to 20°C, and
omne warm (“chaud”, Chd) experiencing a daily maximal
temperature of 20 to 27°C during a simulation of an

extreme even L Two levels of wate ring wer e applied twice a
week, o simulate a drought effect (simple wate-
ring=20mL)or awet conditon (double watering = 40 mL).
Six modalities of foliar extract were done: five with foliar
extracts from different forest species (Fagus sylvatbica,
Hedera helix, Pous pinaster, Quercus robur, Rusous aculeatus)
and one control with water only. Extracts were prepared
from a 48-h maceration of lLeaves fromeach of the different
species and were applied twice a week on the pots.

During a period of 3-19 days after hydration of the
Fagus seeds, the germination rates were first improved by
relatively warm temperatures (Toa: Tmae=20°CL When
temperatures became hot (T, =27 °C) in that tempera-
ture context [Tyl serminatons were inhibited during
this period of 13 days. This inhibition was reversible since
germination rates increased again when temperature
refurns 0 a Tmax of 20°C amd was comparable o
germination rates in temperate mnditions of germination
(Tape L Overall, the cumulated germination rates were more
important in temperate mnditions (Tpg ) where the
temperature was more stable and moderate than in warm
conditions [Ty ) Inhibition of germination occurped in
warm conditons only. Germinatons rates of Fagus seeds
watered by Hedera helix foliar extracts were always lower
than those of the control or of the ones watered by Queraus
robur exiracts.

Fagus seedling survival deoeases under warm and dry
climatic mnstraints. For seedlings growth, a complex
three-way interaction occurred between the ecological
factors tested. In temperate conditions, seedlings were
slightly affected by foliar extracts: the foliar extrad of
Hedera hefix in double-watering conditions increased
significanty the growth of Fagus seedling growth, compa-
red to the foliar extrac of Quercus robur provided in dry
conditions (simple watering). Under heat constraint, the
positive effect of double-watering conditions on Fagus
seedling growth exposed o foliar extract of Hedera helix
disap peared; the foliar extract of Pinus pinaster in double-
watering conditions inoeased significandy the growth of
Fagus seedlings compared to the foliar extract of
Cuercus robur and Ruscus aculearus experiencing water
shortage (simple watering).

Our results suggest that both climatic and chemical
interactions ad on Fagus reowitment, but not at the same
age of development The identity of plant extract matters,
suggesting the importance of local plant community
types in the early stage recruitment dynamic of
Fagus, Temperature and allelopathy are important at the
germination stage (germination and growth of seedlings),
whereas temperature and water availability regulabed
Fagus sylvatica seedling survival and growth, Allelopathy
does not induce mortality, conversely to the conjundion of
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warm temperature and drought conditions. The foliar
extract of Hedera helix showed the highest allelopathic
effect on Fagus recruitment. Climate-driven fEactors inter-
play with chemical interactions when plants are stressed
by abiotic factors.

1. Introduction

La comprihension de I'impad des changements clima-
tiques sur la ritgéniration des essences forestéres est un
enjeu majeur pour appriéhender la dynamique des
drosystEmes forestiers peu anthropisés. A l'échelle bio-
geographique, leffet des changements climatiques se
traduit 3 large echelle, notamment  par une
« thermophilisation » de la visgétation en montagne qui
favorise les plantes des milieux les plus bas en alt wde
[1] Des variables plus locales telles que la sécheresse
edaphique et les interactions biotiques restent insuffi-
samment prises en compte, malgré leur importance bien
identifiée pour prédire la distribution fine des espioes
wveptales [2]. A léchelle biogéographique, la sécheresse
édaphique et les interacions biotiques peuvent méme
expliquer une grande part de la persistance des plantes
plérennes en marge arfiére d'aire de distribution [3]. Un
défi important dans la compréhension du rile des
changements climatiques réside donc dans une meilleure
intégration des facteurs locaux (3 I"&chelle des commu-
naubis vEgEtales ) par rapport 3 des processus globaux tels
que les gradients ther miques aux échelles latitudinales ouw
altitudinales. La confrontation de 1'effet de ces différents
facteurs et de leurs interactions est particuliérement
pertinente pour les essences forestiéres qui strucurent
I'habitat pour de nombreuses espicoes associées,

Les interactions entre wégitaux par modificadon de
I'habitat ou de la disponibilité en eau sont susceptibles,
par exemple, d'augmenter les effets des vagues extrémes de
chaleur ou de les amponner [4]. Bien que moins étwdibes, les
interactions par libération de substances biochimigques dans
lemvironnement (allElopathie ) peuvent Egalement jouer wn
rile important, noamment dans kes Gcosysiémes foresters
[5], ol des quantités importantes de amposis phénoligues
issus du fenillage et de la décomposition de la lidére peuvent
Etre libérdes [56]) Adnsi des cmmposés libérés par des
espices arborées ou du sous-bois peuvent modifier la
germinationet l'installabion des espioes liEnews es, ¢ oflenter
la régEniration forestitre de maniére différente des réponses
attendues au réchaufement climatique [G].

Parmi les essences forestiéres européennes, le hére
(Fagus sylvation ) oocupe 11 % du volume du parc forestier
francais, derriére les chénes [7]. En France, il est présent
dans les zones montagneuses jusqu'd 1700 m daltitude, ol
il caractitrise notamment I'étage montagnard [8). En basse
altitude (<= 350 m), il se mouve essentiellement dans le
Mord et FEst de la France, montrant ainsi deux marges
d'aires de répartition : le Suwd-Est misditerraniéen, d'une
part, et une frange sud-ouest correspondant au Bassin
afquitain et au piemont meridional du Massif central [9].

Fagus sybeaticn est particuli#rement sensible 3 la
température [10,11] et aux ressources eneau [11]. Essence
mésophile, son optimum climatque se sitwe alors au
miliew d'un gradient sécheresse-humidité et sa sensibilivié

4 lasécheresse estle facteur limitant son aire de répartition
dans le Sud-Ouest et le Sud-Est de 'Europe [12]. Par
conséquent, il serait 'une des essences forestiénes les plus
touchies par le réchauffement climatique [10] et par la
réduction des précipitations attendues, bien que les
différents types de modéles soient relativement pea
concordants dans leur prédiction [2].

En ce qui concerne la température, une tempiérature
annuelle de 4.5-6 °Cest idéale pour le bon développement
de l'espéce avec une moyenne du mois le plus chaud qui
peut &me de Fordre de 13 3 20C [13]. Selon Rameauet al.
[14], cette essence nicessite des précipidons annuelles
superieures 3 750 mm et est favorisée par une humidite
atmosphérigue elevée. Dautres auteurs donnent des
valeurs similaires et définissent des précipitations de
l'ordre de B00-1000 mm comme minimales pour cetbe
espéce [13). En termes de croissance, une riduction de
humidité relatve de 40 % a entraingé une rédudion de la
croissance de la biomasse de 60 % des jeunes plantules en
chambre climatique [ 12]. Aussi, lors de leur expéome nla-
tion in s, Lendizion of Leuschner [12] ont mesuné une
diminution de 30 % de lacroissance ¢n biomasse des jeunes
plants dgésde deux mois pour wne réduction de ham idivé
de lair de 15 %. Topoliantz et al. [15] ont confirmdé
I'importance de la sécheresse comme [acteéur important
dans la mortalité des plantules lors de la régénération du
hittre. En revanche, mime si tres peu d'etudes montrent un
effet direct des températures sur la germination et la
croissance des plantules de hére, l'augmentation des
températures pridites devraient amplifier la sécheresse
notamment lorsqu'elles ne seront pas accompagnises par
une augmentation des pricipitations [ 16].

A léchelle des communautis vipitales, les forits
planidaires & hitre de la frange sud-ouest se rattachent,
notamment aux hétraies—chinaies atdantques acidiphiles 2
howx, ainsi qu’aux hiétraies-ché naies atlantiques d mélique
uniflore et aspérule odorante [14]. Flus localement, des
peuplkments 3 hétres isolés jouxtent |immense forEt 3 pin
maritime [ Prus praster) du plateau landais [17]. Au niveau
Morisdque, ces foréls sont notamment caractérisées el
dominées par le etre, e chéne pédonailé [ Quertis rabir),
elen sous-bois par le fragon petit-hois ( Bis cus aculearis el
le lierre grimpant (Hedera hefix) Les températures hiver-
nales relativement douwces, le déficit hydrigue et les
tempiratires élevées estivales qui prévalent dans le Sud-
Ouest atlantique ne se mblent pas oplimales pour le hiétre el
sont susceptbles d'engendrer sa risgression.

L'objectil de cette émde est de tester en conditions
controlées Peffet de dews facteurs climatiques | bempé ra-
ture, préd pitations) et des interactions allélopathiques des
espéoes forestiéres ligneuses principales (Fagus sylvarioa,
Pinus  pinaster, Quercus  robur,  Hedera  helfix et
Ruscus oculeatus) sur la régénération précoce du hére,
aux stades de germination et de croissance post-germi-
native 3 40 jours. Flus particulifrement, létude consiste &
evaluer (a) dans quelle mesure les contraintes physiques
lides au stress hydrigue ef aux températures exiremes
altérent la germination et la croissance des plantules de
hitre et (b) si le potentiel allélopathique de certaines
plantes dominantes dans les Ecosystimes peut modifier la
réponse du histre 3 ces contraintes climatiques.
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2, Matériel et méthodes
2.1, Systéme d¥rude

2.1.1. Marériel biokgigue

Les faines de hétme (Fagus svivatica L) proviennent d'un lot
de graines remliées en octobre 20014 par ['OMce national des
forits {ONF) dans la forét de Faye (jura), c'est-3-dire en aeur
d'aire de répartidon biogkographique du hitre. La levise de
dormanoe a éé accomplie par la sécherie de la Joux (Jura) et
les faimes ont &té stockées 3 —5°C La viabilité du lot a été
estimée d 74 % par un et au tetmzolium. Avant le début de la
manpulaton, e substrat de culire a E08 saturé en eau par
capillarité powr permettre Fimbibiton des fines nioessaire
au démarrage de la germination La rehydratation a ée
effecuée 3 tempiraiure ambiante pendant trois jours, e a
conduitd un début précoce de germination avant l'application
des différentes modalités expérimentales sur 39 % de s [aines.

Le potentiel allélopathique de quatre espéoes sruciran-
tes des forés de marge ariére de distribution du hiétre a éé
pest sur b germination des fanes de bitre, de meme que La
poxcicte du bre sur sa propre germina don. Des feulles de
cing espioes @ hétre (Fagus sybvarica [Fs]) pin maritime
(Pimis pinaster [Pp]l chiéne pbdoncubd (Quercus mobir [Qr]),
lierre grimpant (Hedera hdix [Hh)) et Magon petit-hoix
([ Rusrus aculearus [Ra)jonté @ rcoltées en mars 2005 dans un
peuplement 3 hitre de la vallée du Ciron et sa pinéde
mantime adjacente (site de « Cazeneuve sud », dispartement
de la Gironde ; 443810067 (- 0,3092291° ; altitude = 60 m).
L'abondance relative (oeficient d'abondance-dominano: de
Braun-Blanquet) de ces espioes dans ke site « dommeur » est la
suivante : Fs=4 ; Pp=4,0r=1; Hh=2 ; Ra=+, Ces espioes
ont éné pestées du fait de leurs types biologiques contrasis,
de leur frdquence dassociation et de kew abondance
potentiele dans les foréts @ hetre de mage arriere de
distribution (observations personnelles ef analyse de grou-
pement realisée sur 43 relevis phytosociologiques du sud-
ouest de b France ; Tableau 1) Les extraits foliaires des
espéces caducifoliées (Fs, Qr) ont & riéalisés 3 parir de
feulles faiblement disgradies issues de la litgére nowwelle
(horizon OLn, [18]) prélevées sur au moins trois micosites
différents distant d'au moins 20 m. Pour les espéoes
sempervirentes (Hhy Ps, Ra) les exiraits ont &08 prepares 3
partir de fewilles dchantllonmées sur au moins wois individus
diffiérents distants d'au moins 20 m puis séchidses pendant
7 jours 3 60 C. Les extrits ontErdé ped parés parmacération de
50 g de matiére biologique séche dans 500 mL d'eau distllie,

Tabdleau 1

(et renouvelis wus les 15 jours au maximum 3 partr de la
miEme source de matiériel wégital ). La solution obtenue apris
mactration pendant 48 h 3 l'obscurid et 4 température
ambiante a évé filrée par un entonnoir mund &'un flire de
maille 1 mm, puis stockibe & 4 °C entre chaque utilisaton.

2.12. Traitements experimentaus

Les contraintes climatiques testées ont &oé thermigques
{augmentation de tempiérature en enceinte dimatique ) et
hydriques (sécheresse par dificit d'arrosage).

Deux sitwatons dimatiques ont && recréées dans des
encEintes thermostatiées (Snijders LABS, Micoclimat-Series )
pour lesquelles températures, hy gromitne, photoperiode e
intensité lumineuse ont é0e controliées. Les parametres
thermiques ont &bé disfinis sur la base des donnibes de Mitéo
France des mois de mars et avdl 2000-2010 3 Besancon
{ceeur de l'aire de distribution du hétre) et Bordeaus | marge
d'aire de distribution du hiftre), dé maniére a simler, d'une
part, une situation d'optmum dimatique aWec Jugme ntation
progressive de la température de 104 3 18°C diurne
(contexte thermigue temperie) e, O sutre part, une situation
plus chaude de 124°C 4 21°C combiniée i une montée
importante ef temporaire de empéraure 3 27 °C pendant
3 jours | contexte thermigue chaud ) Les diinées quotidienmes
d'édairement ont & fixées 3 12 henmars et 13 hen avril de
fagon i correspondre aux photopériodes moyvennes des deux
mois dexperimentation. Le degre d'hygrometrie des enoein-
tes climatiques était de G0 %

L'influence de la pluviométrie a éié testibe aw sein de
chague condition climatique en utilisant deux modalivés
d'arrosage appliquiées deux fois par semaine. Une modalité
« double s correspondant 3 un niveau relativement
important darrosage, et une modalité « simple s qui vise
4 simuler une situation de stress hydrigque. Les quantitis
d'ean initialement fxées 3 20 et 10 mL ont ensuite &e
ajusties au cours de la manipilation en fonction de
I"humidité du sol obsereée afin de conserver la différence
hydrigue souhaitée. Cette proportion d 'arrosage du simple
au double est cohiEFrente avec la variation de pluviométrie
annuelle observies dans les hitraies du disposit§ de suivi
national forestier « Reniscofor », entre la zone biogéogra-
phigue la plus séche (Nord de 1a France, 662 mm/an) et la
plus humide [ Swd-Owest de la Framnce, 1242 mm/an ; [19]L

Les effers allélopathiques comportent six modalités
expérimentales, correspondant aus dng extraits folisires
priéparis (Fs, Hh, Pp, Qr, Ra) ainsi qu'une modalivé
émoin (TE) contenant de l'eau distillée. Un millilitre

Prindpales caraaéristiques des espdoss terdes pour leurs interactions all Sopathiques avec ks Dines de hivre (Ragus ehatia ) | nomenclature e L types

biologigues des espéces (Tela Botanica 2018

Hedera hedix Hh

Fagus syhearica Fs

Pinies pinaster P Quercas robur O Risaus aculeatus Ba

Famille Araliacase Fagacess
Type biodogque Liamne Arbre
Type de canopés S prvi rent Catlurifol ig
Fréguence dasociation ved 38 (i

Fagus syl watica

Carsctéristiques biogéographiques  Collingden,

et subatlantique

Collinden subatlantique  Méditemanéo-
submaditerrandsn &l mdnlagnard

Pinasceas Fagaceas Adparagaceas
Arre Are Soud-arbrisean
Sampervirent Catluei Fal i Sempervirent
000 35 083

Collinden elselipe rrandag--
atlantigque Sulsat] antigue atlantique

Fréquence d asociation dvec le hitre calculde sur la base de 230 relevéds phy iockokogiques nalionaux | @ractéristiquess biogbograpliques modifide selon

la Flore restidre de frangaise de Rameau | 16] et Tela Botardica 201 8.
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d'extrait a é0é appliqui sur chaque faine deux fois aprés le
traitement d'arrosage.

22 Dispositif expérimental

Les f@ines (n= 1728) ont éré numérobfes, pesées puis
disposies par quatre dans des pots de 7695 om®
(=432 unités ex périmentales). Les 432 pols ont E0é rem plhis
d'un miéme mélange de 50 % de sable de riviéne et de 50 % de
sol non autoclavé pour mnserver mycorhizes e mimo-
organismes du sol, prélevé dans le site de Cazemeuve sud.

Une modalité pour chaque traitement (dimat, arrosage,
extrait) a éé amribuée aléatoirement d chacun des pots
(18 répétitions pour chaque modalité). Pour chagque
sitwation climatique, nous avons conditionné trois pla-
teaux de doure pots parexstrait, dont six pots pour chague
modalité d'arrosage.

L'observaton de chague faine ainsi que [arrosage swvi de
lapplication de lextrait ont ¢ realisés dews fois par
semaine. Quarante jours aprés lobservation de la perofe
du germme |+ dewx jours encas de week-end ), laines & plantules
ont Eé priskevies, sichiées (3jours 3 60 °C), puis pesées. La
manipubtion s'est diroulée du 30 mars [jour julien 89] au
30 juin [jour julien 181], soit une durée totale de 92 jours.

23 Varmbles et traitements s tadstigues

23.1. Variahles

Avant la disposition des pots dans les enceintes
climatiques, 143 faines ont germié pendant la réhydrata-
tion. Ces faines ont été retirées du caleul du taux de
germination (1), mais ont été utilisées pour le calcul du
taux relatifl de croissance (2), ar le siade de germination
obserwé ninduisal b pas encore de croissance de la plantule,
mais seulement la percée du tégument de la faime.

Le taux de germination par pot a éoé calculé :

. nombre de germination 100
" nombre de graines germies apris [0

(1)
Le calcul du taux de ooissance relatif (RGR) 3 40 jours

est realisé pour chagque fane ayant germe :

_ Biomasse finale (g)—Biomasse initiale(g)

RGR= Biomasse initiale(g] (2)

Toutes les faines ayant germi ont é0é utilisées pour le
caleul du taux de survie. Les graines ont &0é considérbes
comime survivantes lorsqu'elles avaient un RGR positif, Les
tesis statisdques sur la croissance ont éré effectuis
uniquement sur les graines survivanies.

232 Analyse des donndes

Lintégralivé des analyses statistiques a éé effeciuée &
laide du logiciel B wersion 322,

Les valeurs de taux de germination étant expri mées par
des pourcentages, les condidons de normalité et d’homos-
cedasticite e pouvaient Slre respeciees, une e ession
linéaire genéralisée (fonction glm) de la loi de Poisson a
donc éré utilisée pour tester leffer de chaque fadeur
(température, arrosage el extrait) et leurs interactions.

Afin de wérifier si la masse initiale contrile la capaciti
germinative, une analyse de variance (Anova) & un fadeur

a & rialisée sur la masse initale entre les graines ayant
germi el les graines n'ayant pas germis, Onobse ree woelfet
de la masse initiale sur la germinaton ( MOoyenmnes graines
germé el non germé respectives totales : 2240 mg et
2129 mg P< 0,001 ). Une Anova a E0E riéalisée pour virifier
l'absence de diférence de masse initiale entre les
differentes modalitis experimentales (p=0,136)

Le taux de survie des individis a &0 analysé a laide de
régressions lindaires géniral isées de lod binomiale {0 powr
les individus morts et 1 pour les individus survivants).

Puis, afin de hiérarchiser 'importance relative de
chaain des facteurs responsables de la masse fnale du
matérie] végiral (Tanes ayant germi mais sans croissance,
ou plantules), des régressions lingaires ont été risalisees
pour chaque fadeur et leurs interactions en complément
de l'application du meilleur modéle par la fonction AIC. Les
valeurs de RGR ont érié analysiées i 1'aide de régressions
linéaires généralisées de loi gaussienne.

Des tests de comparaisons miultiples ont &é réalisés
pour identifier les différences entre mod alités des facteur s
lorsgu'umn e et était sgnificatl. Lorsque Minteraction a troi s
violes Etait significative, les tests de comparaisons multi-
ples ont &té rialisés sur une nouvelle variable de type
facteur (24 modalités ) correspondant 3 chagque modalivé de
la triple interaction.

3. Résultats
3.1, Germmaton

L'observation des pourcentages cumulés de germina-
tion des graines de higtre en foncion des jours i ndigquent
descinétiques de germination difféErentes selon le contexte
thermique (Fig. 1). Entre le premier et le troisiéme jour, la

1003 13118 118-132 i-isd

T

40

20

10

Pourcentage cumulé de germination
30

10 20 30 40 50
Temps (jours)

Fig. 1. Cinét ique de germination cumulée de faines de hitne en Tonction
e La te mpsdr sture (T) én | abor staire. Ronds bleus @ conditions em pénbad
|:T-m__; si= 864 [ained ) Triangles orangs : conditions chaudes (T, | n=
864 Gines) Jours 0-3 @ T=20°C pour b deux lot Jours 3-19 :
T-,.xi 1 “C ma ; Toyy =204 °C manc Jours 19-32 :Tﬁci 155 0 max ;
Toa=27"Cmax. Jours 32-53 @ Trg= Toea =207
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germination est trés rapide, les deux pentes sont trés
promnoncées et les courbes sont superposies. La di minution
de températures opérée dans la chambre tempérde se
traduit par un plus faible taux de germination de hiétre
alors que la chambre chaude permet un nombre de
germinations assez régulier, aves un pourcentage curmuli
supirieur (respectivernent 21,1 % contre 268 % 3 12,
(Fig. 1)L Entre le 19® et 32* jour, la germination est nulle
dans la chambre chaude qui a connu un pic de
température, puis de nouvelles germinations sont obser-
vidbes au retour des conditons de dispart. Pour la chambre
tempérée, la cnébque de germination est homogeme
durant 'ensemble de l'expérimentation Au total, 226 ger-
minations, soit 456 % dans la chambre chaude contre
268 germinations soit 544 % dans la chambre tempénée,
ont éé dénombrées (Fig. 1) Des températiures modiérées
sont donc significativement plus favorables i la germina-
tion que des températures chaudes (p=0,046 ; Fig. 2 et
Tableau 2).

L'application des extraits foliaires influence le taws de
germination (p < 0,001 ; Tableau 2)du hitre, mais seul un
extrait le diminue significa tivement par rapport au b moin
(TE) L'extrait d' Hedera helix est le plus inhibiteur avec wne

iU
Ra

=
i3

.4

Taux de germination

o

0.6
Hh

Extrait faliaire

Az
[ -
Pp ar

rigduction de moitié du taux de germination. Un @aux
similaire d celul du tEmoin est obtenu avec la préparat on
de Quercis robur (Qr) taux significatvement plus élevi
que ceux obtenus avec be lierre {Hh) et le pin maritime(Pp ;

Fig. 2.
32 Mortalité

La mortalité des [Eines augmente significativement
avec la température (p< 0001 ; Tableaux 2 et 3L A
arrosage similaire normal (arrosage double), le taux de
surwie des Faimes ayant germ e est deusx fois plus important
en chambre tempéree (820 %) qu'en chambre chaude
(42,0%) En outre, on observe une action nigative mnjointe
de la chaleur et de la sécheresse (p=0,028 ; Tableaux 2 et
3) ¢ le taux de survie des graines aprés germination est
largement supérieur en chambre tempicée avec un
arrosage double (B2,0 %) comparé 3 la chambre chaude
en situation de stress hydrique (290 %) En proportions
totales, 38,3 % (arrosapge double )et 36,2 % (arrosage simple )
des faines survivent en condit ons tempérées mntre 16,1 %
[arrosage double) et 9.4 % (arrosage simple) en conditions
chaudes (Tableau 3).

Contexte thermigue

HERNDE™E

Fs TE

Fig. 2. Moyenme @ &car-type du tyux de germination des graines de h#tne powr deux conditions thermiques of soumis 3 des @xtraits. olixines de cing
espdoes | (Ra : Ruscus aculennes, Hh: Hedera helix, Pp : Pinus pinaster, Qr © Quencus robur, Fs @ Fagus syhabom et TE :témodin ). Des lettres d M8 rentes indigquent
des moyemes signilicativement différentes (p < 0)05) entre les maodalités du lacteur « extrait foliaire «

Tables 2

Régultats des analyies de vanancss i rais voies [« lempdrature s, ¢ armosage s « extrail klixie s

Taux de germinstion Martaling Crevisn me
dL Chisg p vahe dL Chisg o vakue dL Chisg p vahe
Amivas bod wides

Tempsér ature 1 308 0,ME" 1 58,03 = 0,001 1 0m 0216
Arrsage 1 1.45 0229 1 036 0547 1 12.31 0005
Extrait Fkrliaire 5 3095 = == 5 4,75 0447 5 2J5 = 1™
Tempéralure = ArTdage 1 1,82 [INEN! 1 4,78 0es" | 84 0857
Tempér ature « Extrait folizine 5 361 608 5 463 0463 5 R = 000"
HArrosage « Extrait foliaire 5 B.96 0178 5 5.67 0335 5 1.38 0304
Terrq:éulum a Arriage « Extrait foliaire 5 1.53 [k 5 365 1T ] 5 1,13 005"

A" e ™o e " e v Significativieds aus sewils respectils de poc WD, pc 00, poc Q0S5 e poc 00
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Tabdesu 3

Effist ol Timleraction entre o lemperatune » of ¢ arroiage » sur les efactiB (N) e les taux de survie des graines ayant gemé

T e ralure = Ao ge

Température  Tempéne Chaude
Darubde (= 1) Simple (= 0.5) Dandle (= 1) Simple (= 0,5)
Efectil Taux de EfTectil Taux de  Effectl Taux de Effectil Tauwx de
durvie qurvie Survie Ve
Swrvie 114/139 108125 2898
LS —— B2OR  (Nocw Nymmin) BRO % (NNt el A20% (N N i) B0 %
1147298 108 258 287298
iHmnl.Nmi T|:|1':I 33"3' x l:‘hlﬂ.l.'\" I.‘h.ﬂ.l_'ﬂi 1":|'I':| 3&1 % tﬂmn"”u.—vu 'I'|:|'I':| 16'1 % U‘m:r:- I'T..M.I.'K! T‘:!'I':| 9"' %

N - mvmibre e plantules syant surviou dans 1o maodalitd axpénmentale, Npeog @ nombre de graines ayant germé dans la modalivg axpin mentade,

N e o+ 0imibre de plantules totales ayant survéow dans tout le dispositi

33 Cronssanoe

La régression lindaire sur l'ensemble des facteurs et
leurs interactions avec choix du meilleur modéle (ANC)
nous permet de confirmer que la disponibilité en eau
accroll significativerment la croissance et expligue la masse
finale en plus de la masse initiale (p< 0,001, B*=0495).

En e qui conterne les taux de aoissanoe: relatifs des
plantules, un effet interadif 3 trois voies température -
« arrosage = extrait foliaire est significatif (p=0,005,
Tableau 2). Sans additon d'extrait foligire, laugmentation
de la température n'a pas deffer sur la croissance, car
aucune différence de croissance n'est observiee entre les
situations témoin (TE ; Fig. 3). En conditions chaudes, 1'effet
positif de ['exposition a l'extrait de pin maritime {Pp) n'est
cependant pas significatil, en comparaison des tEmoins
(TE)L d cause de la trés forte variabilité de la réponse.

En chambre tempérie, le taux de croissance relatif des
plantules de hiétre est significativement supérieur pour wn
arfosage double e un extrait de Hedera heix (Hh,
RGR moyen = LWO8) par rapport & un arrosage simple ¢t un
extrait de Quercus robur (O, RGR oypen <0004 ; Fig. 3).

TEMPERE

0.5

0.4

0.3

8

x

g2 @ 8 &8 a a a a a a a a
B b b b b b b b b b b
£ & & e & €& £ €& £ & ¢
U1ddd d d d d d d d d

Ra Hh

a Pp dQr Fs

T
Extrait foliaire

En chambre chaude, le taux de croissance reladl des
plantules de hétre pour un arrosage simple et unextrait de
Quiercus robir (Qr) est toujours significativeme at i nfEm eur
d un arrosage double, mais cette fois-ci par rapport a
I'extrait de Finus piaster (Pp; Fig 31 On retrouve le méme
résultat pour une conjugaison d'un arrosage simple et d'un
extrait de Ruscus aculeatus (Ra) par rapport 3 un arrosage
double et I'exirait de Finus pinaster (Pp ; Fig 3). Les aux de
croissances relatifs des plantules de htre arrosiées par des
extraits de Hedera helx (Hh) quel que soit le niveau
d'arrosage, restent particuliérement faibles (Fig. 31

4, Discussion

4.1. Prédminence des facteurs d'ordre dimatigue sur Ia
germination ef la croissance du héire

Les Facteurs d'ordre climatique restent wie compos ante
majeure du succeés de la régénéraion (e rmination, survie
el croissance) pour le hétre @ limite par des températures
peu élevises, le succks de la régénération est également

CHAUD
A a
B b
E £
d
Arricuuallqe
. ... . HBERE
b b b b B b
[ - 4 T [4 C (3 C (3
d d 4 d d d d d d
Hh Pp aQr Fs TE

Fg 3. Moyenme ot Seart-type dutaus rel stilde crodaanes (RGR) des plantules dehdtre pour deus comaditi ong thermmiques @t soumis sus xtraits foli gires de
cing espdoes (Ra : Rusos aculeanes, Hh o Federa helix, Pp @ Pinus pinaster, Oy @ Quencus robur, Fs : Fagus syhaticaet TE @ tdémodn) &t « armosage . Des letres
lilTére e indiquent ded moye nned significativement dilferentes (p < 005) entre e modalités du Baeur « extrait kligire »

Please cite this article in press as: M. Walbott, et al., Germination et croissance des plantules de hiétre {Fagus sylvatica)
sous contraintes climatiques et allélopathiques, C. B Biologies (2018), hrrps:| fdot.org/ 1010016 j.orvi. 200 8.09.003

194



0 Madd
CRASS3-3590; No. of Pages 10

8 ML Wialbatt et al, /€ R. Biokogies ook (2008) o200

particulifrement sensible aux fortes températures pou-
vant induire des épisodes de sécheresse intense.

Des températures relativement chaudes (de lordre de
20°C) améliorent sensiblement la régénération du hidtre, et
nolamment sa ger minalion, par rapport d des bemperatiunes
inferieures de 2 3 3 °C seulement. Ceci est cohérent avec les
riesultars obtenus par E Silva et al. [11], qui montrent wie
augmentation de la régénération du heétre le long de
gradients de températur es croiss antes dans le Suwd-Ouest de
la Framoe. Limpad de tempéra iees caniculaines, de l'ordre
de 30 °C et plus, reste peu documenté. Dans notre éude, la
tempirature élevée (27°C) a entrainé un asséchement
rapide du substrat, ce qui confirme le lien indissociable
entre temperature exiréme et stcheresse. Le blocige de la
germination pendant cetie période extréme est cependant
réversible et ne semble pas altérer la capacitié germinative,
puisque de nouvelles germinations ont été observées dans
la chambre chaude apriss le retour 3 des températures plus
modéries, Les faines de hitre montrent donc une capacitié
de résistance aux fortes températures, au moins a court
terme, meme si la capacite de germination se digrade
sensiblement 3 partir de 30 °C [20].

De nombreuses germinations ont &té observées 3
tem pirature ambiante sur un substrat saturé en eau lors
de la réhyd ratation, suivies d'un ralentissement progressil
lors de la mise en chambee 3 une empérature inférieure.
Lorsque I"humidité du sol est convenable, c'est la condition
chaude qui est la plus favorable, avec un emps moyen de
germination plus court. Il semble que ce soit davantage la
disponibilité en eau que la température qui impacte
négatvement linitiation de la germination pour des
graines déja vernalisées. Cependant, une expositon pri-
liminaire des faines de hétre au froid (5 3 10°C) pendant
45 3 90 jours en conditions humides reste niscessaire pour
lever la dormance embryonnaire physiologique [20].

Il est possible que k=5 augmentations de températine
privoes dans les annfes 3 venir naffedent que peu la
germination si les pricipitations du printemps demeurent
suffisantes [21] MiEanmoins, la diminubon prévoe des
pricipitations en é0é apeés la germination des faines risque
d'avoir un fort impact sur les juviéniles, trés sensibles & une
trop forte sécheresse [22] Cette disparition pourmait étre
principalement cawsée par une sécheresse importante ou des
gelites tardives ainsi que par des prisdateurs de différents
taxons, pouvant causer de lourds disgits aussi bien sur es
grines qu'a tous les stades de développement [13,23]

L'effetr des facteurs climatiques (Dempérature @0 armo-
sage) est diférent selon le stade de développement du
hittre, La température affecte le taux de germination et la
survie des faines, et son influence sur la croissanoe est
modulie par larrosage et la nature de lextrait foliaive. La
disponibilité en eau n'influence pas directement le taux
final de germination, et la réduction observiée de la
germination aux hautes températures poudrrait donc
s'expliquer par laridité édaphique et atmosphé rgue
induite erfou accentuée par ces [orles DEmperaiunes.
Ensuite, la plus forte mortalite des juveniles est observiee
poiir les graines soumises d une températine cleviée et un
déficit hydrique. Des limitations en eau inhibent toute
germination en situation trés chaude uniquement el
augmentent fortement la mortalité des planiules de hére.

Les analyses sur la masse initiale permettent de mettre
en évidence le rile de celleci sur la réussite de la
germination. Les faines qui ont germé avaient une masse
initiale significativement plus importante que les faines
n'ayant pas germé Plus wne faine o5t grosse, plus elle
posséde de réservies neoessaines é son métabolisme lui
permetant de résister aux siress. A la fin de la manipula-
tiom, la croissance des plantules, sensible aux vem pératin es
élevies ef aux sécheresses prolongées [22.24) est mis
souvent nulle ou nEgative dans la chambre chaude, toutes
les réserves ont Eié utilisées et les plantules n'ayant pas
ritussi 4 se ditvelopper. En effet, la percée de la radicule
observiee pour de nombreuses [Eines n'a pas @0é suivie par
le diveloppement d'un plant, car ces graines se sont, pour
la plupart, desséchies. Au contraire, une meilleure
croissance des plantules est observise en chambre froide,
probablement lide 3 une disponibilitd eneau satsfaisante,
La disponibilité en eau est donc le facteur le plus
déterminant dans la croissance des jeunes plantules de
hiétre, et va également interagic avec la température et la
presence de mmposes allélopathiques 3 ce stade de
diéve lop pement.

42 allélopathie, facteur local additif ?

Des facteurs locaux tels que les interactions chimigues
avec les espices dominantes des communautis v getales
peuvent moduler de maniére significative la germination
et la croissance des plantules, mais, dans aucun des cas
étudiés, ici ne provoquent lewr mortalité,. Des espéces
comme le lerre (Hedera helix) ont un impact trés négatil
suf la régéntration du hétre, alors que d'autees, comme le
chiéne pédonculé (Quercis robur), tendent & la favoriser.

Le pH des solutions a &0& régulifrement mesuré tout au
long de l'expérimentation ; le pH de la solution obtenue
avec le lierre présente une valeur intermidiaire entre le
plus adde (pH= 3493 pour les aiguilles de pin) et le moins
acide (pH=591 pour les feuilles de hére) Il parait donc
peu probable que le pH participe aux effets inhibiteurs
observies,

Le taux de germination des faines arrosies avec des
extraits de feuilles de lierre et de pin, inferieur 3 celui
constatié sur les graines arrosies avec des extraits de
feuilles de chéne ou avec le Emoin, met en &vidence un
effet niéganl des composés allélopathiques sur la germina-
tion du hiétre. L'effet allélopathique dispend de I'espisce,
Alors que les deux espéoes a feuilles caduques (chéne et
hitre) ne modifient pas la germination par rapport aux
tEmoins, les dews espéces sempervirentes (lierre et pin} la
diminuent. Dans notre expérimentation, le chiéEne et le
hitre espéces dominantes de la canopiée forestiére de nos
peuplements ne libérent pas de composés allélopathiques
hydrosol ubles. En particulier, pour le chiéme, ce résultat est
contradictoire avec d'autres études mettant en Evidence sa
capacité & exercer un effel négatil sur la germination du
fait de sa richesse en polyphénols o nota mment @n tanins
[25]. Neanmoins, Souto et al. [25] ne montre pas non plus
d'effer négatil du chiEne pédonculé sur la germinaton
d'ume aitre espiéee, Ladiuom sariva En revanche, D'efet
négatif du pinest en accord avec les observations de Gallet
et Pellissier [26], qui identifient les coniféres comme
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libfrateurs de certains polyphinols inhibiteurs de la
germination e de 'élongation racinaire, potentellement
par un mécanisme daugmentation de la permitabilicé
membranaire [27].

Il est intéressant de noter que leffet allélopathique ne
s manifeste pas par la mortalité des jeunes plants. 11 est
possible que la disponibil it eneau soit e llement limi @noe
pour la survie des juviéniles que 'effer phytotoxque
demeure bien moindre en comparaison du stress clima-
tique trop intense pour ce stade de développement. Alors
U s e mettons pas en évide nce d'effet allélopathigue
margui sur la survie des plantules, impact phytotoxi gue
du voisinage nest toul de méme pas 3 négliger en milieu
naturel, car la régéneration naturelle du hiétre peut Ere
inhibée parles espéoes du sous-bois, surtout en péricde de
siécheresse [28,29). En effet, Fotelli [28,29)] a montré que,
sous irmgation réguliére, la ronce (Rubus fruficosus) ne
provodquait pas de réduction de la crolssanoe des plan i les,
alors que sous stress hydrigue leur crolssance éaitin hibée.
Alnsi, les interacions avec la vEgitation voisine intensi-
fient les effers de la sécheresse sur les plantules de hétre

Alors que la disponi bilité en eau joue un rdle im portant
dans la coissance, l'interaction entre la Cempératune,
l'exposition a des composés phytotoxiques et l'arrosage
souligne gue le potentel allélopathigue peut &re modulé
par les facteurs dimatiques, notamment en conditons
stressantes. En effet, certains auteurs metient en évidence
une plus grande liberation de composés allélopathiques en
cas de stress, notamment de stress hydrigue [30).

L'effet du chiéne pédoncil & dépend fortement du stade
de réginération du hétre. L'extrait de chéne favorise la
germination du hétre par rapport au pin maritime et au
lierre. En revanche, lorsque la germination a eu liew,
l'extrait de chéne diminue significativement la croissance
des plantules de hétre en condition de ontrainte
climatique (arrosage simple, conditions chaudes) par
rapport a l'extrait de pin maritime appligué en cond idons
humides (arrosage double) qui stimule cette croissance. Le
contraste d'effet des deux essences forestiéres (chiéne et
pin) sur la croissance des germinations de hétre est ainsi
accentué par la dilution des composés alléElopathiques.
Dans notre expérimentation, e lerre présente le plus fort
effet allélopathique, et ses feuilles contiennent, entre
autres, 12 composis phénoliques oxiques [31] ; le
potentiel allélopathique de sa litiére a digja éé docume ntié
[32] lci, cet effet wvarie en fonction du stade de
développement de la plante cible {(graine, plantule), mais
igalement en fonction du contexte the rmique.

La plasticité en réponse aux environnements locaux
peut générer une varabilité dans les interactions allélopa-
thiques [33] DiffErents facteurs peuwvent influencer la
production et la toxicité des composis allélopathiques
comme la disponibilitd en nutriments, I"humidité du sol, la
texture, la radiation lumineuse et la température, Certai-
nes esplces peuvent également générer plus d'exsudats
racimaires sous stress hydrigque, et des concentrations en
composes alllopathiques plus éleveées ont Ei observies
dans les feuil les d'arbustes miditerranéens en éwé. Com pte
tenu du fair que le stress est wune condition environme-
mentale qui limite la disponibilité des ressources, une
relation positive entre lintensité du stress et la production

allElochimique semble logique [30]. En outre, la tem pié-
rature du sol joue un rile important dans la digradation
descomposis alléElopathiques issus de la démm position de
la litiére [ 34)]. La forte croissande des plantules en prisence
d'extraits d'aiguilles du pin maritime n'est pas significa-
tivement diférente des autres raitements (hors Ba et Qr)
probablement en raison de la teés forte mortalitg pour
cette espice, Les effectifs sont fortement réduits et
I'hétérogéniité des réponses est trés imporante. On
sattendait plutdt 3 avoir une croissance diminuée par la
présence d'extrait de pin maritime, comme lont montré
Bolte et al [35]. 1ls expliguent la diminution de la
croiszance par lallélopathie ou l'acidificaion du sol. En
outre, dans leur expérimentation, la sécheresse a minore
I'importance des interactions négatives entre les plantules,
er une interaction posiive a eu leu entre le higtre et le
chéne, Avec le changement climatque, le hitre serail
favorisé lorsqu'il est en mélange avec du chiéne el
désavantage en milange avec du pin [35).

Dans le Sud-Ouest de la France, la grande diversité des
peuplements 3 hétre génirée par e mélange d' essences
pourrail favoriser la dilution des composés allélopathiques
du pin ou du chéne, par exemple, ¢t én diminner leurs
effets. Soutoet al. [25] ont monré que la diversité visgétale
et la richesse spicifique trouvees sous des arbres a
potentiel allélopathigue aviné sont significativement plus
faibles que dans des parcelles adjacentes sans canopee
foresticre. Meanmoins, allelopathie pourrait aussi avoir
un efet positl et expliguer en partie la persistance de
cerlaines espioes, particulitre ment en marge de distribu-
tion, ol des assemblages partouliers sont obsersés ef ol
un compromis entre une moins bonne survie, mais wne
meilleure croissance des juvéniles, peut potentiellement
contrebalancer l'effet nisgatif du changement climatique
[36]. Mous pouvons, en outre, considérer dans notre étude
que les effets potentiels allélopathiques ont &0é sous-
estimés, puisque seuls les composiés hydrosolubles libénés
par le feuillage ont &é pris en compte. O, les exsudats
racinaires reprissentent |'un des plus importants apports
directs de composis chi miques, et donc, probablement, la
plus grande source d'intrants allélochimiques dans le sol.
Par exemple, la quantité des composiés allelopathiques
issus des racines peut ére considérée comme la plus
élevée parmi toutes les parties de fuglons nigra [37] Ces
composiés racinaires peuvent avoir une influence directe
sur la germination des graines et la aoissance des semis
[37-39] Dans notre étude, Hedera helix présente la plus
forte influence allélochimique sur le hitre, mais sa
biomasse aérienne ef surtoul racinaire étant relativement
peu importante, son impact sur le hétre en conditions
naturelles restera probablement limité, comparé aux
influences du pin maritime et du chéne pédonculi,
caractifrisits par diimportantes biomasses aériennes et
SOULErTaines.

5. Conclusion

Dans un contexte de changements dimatiques, des
épisodes de canicules coupliss i de fortes sécheresses sont
done susceptibles dalvérer fortement la régénération du
hétre en provoquant un blocage des germinations el wmne
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moralité importante. Cependant, les facteurs locaux a
I'échelle des communautés wgétales sont 3 méme de
moduler fortement la réponse de la régéniération en histre
aux facteurs d'ordre climatique, notamment via les
interactions chimiques avec les espéces voisines domi-
nanbes.
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Titre : Roles des facteurs locaux dans la distribution et la persistance des communautés a hétre
(Fagus sylvatica) en marge d’aire de répartition

Résumé :

En marge arriére d’aire de répartition, les especes persistent ou disparaissent en réponse aux
changements climatiques et autres facteurs globaux. Les refuges climatiques ont joué un rdle majeur
dans la persistance de la biodiversité au cours des périodes de transitions climatiques majeures et une
compréhension mécaniste claire de leur fonctionnement est primordiale pour la conservation des
populations de marge arriére. En limite géographique sud-ouest de son aire de distribution, des
fragments de hétre (Fagus sylvatica) persistent dans des micro-refuges en raison de facteurs locaux.
Connue pour sa biodiversité remarquable, la vallée du Ciron offre un laboratoire naturel idéal pour
1"étude des refuges climatiques et la prédiction de leur évolution dans un climat régional de plus en
plus chaud et sec. Cette these interdisciplinaire est centrée sur ’étude des populations de hétres et
des communautés associées par des approches in situ et ex situ combinant écologie des communautés
et physique de I'environnement. Nos résultats mettent en évidence une forte originalité floristique
des communautés du sous-bois des populations a hétre de marge chaude, ainsi que I'existence de
variations microclimatiques a fine échelle, fonction notamment de la topographie, de la présence de
lariviere et de la localisation dans le paysage. Nous montrons que la régénération du hétre dépend du
microclimat et quelle est modulée par des interactions allélopathiques. De plus, notre étude met en
avant le rdle facilitateur de la canopée forestiére ainsi que I'importance du rayonnement solaire, au
moins dans des conditions ou ce dernier impacte peu la disponibilité en eau. L’ensemble des résultats
suggerent la persistance probable du hétre dans la vallée du Ciron ainsi qu'une potentialité de
présence plus importante dans le Bassin aquitain.

Mots clés : marge de distribution ; microclimat ; régénération ; écologie forestiére ; communautés végétales

Title: Role of local factors in the distribution and the persistence of the European beech
communities (Fagus sylvatica) at the margin of the distribution range

Abstract:

In the margin of their distribution range, species can persist or disappear in response to climate
change and global factors. Climate refugia have played a major part in the persistence of biodiversity
during periods of fundamental climatic transitions, and a clear mechanistic understanding of their
functioning is essential for the conservation of marginal populations. In the southwestern
geographical limit, fragments of beech populations (Fagus sylvatica) persist in micro-refugia due to the
importance of local factors. Known for its remarkable biodiversity, the Ciron valley provides an ideal
natural laboratory for studying climate refugia and predicting their evolution in an increasingly hot
and dry regional climate. This interdisciplinary thesis involves the study of beech populations and
associated communities through in-situ and ex-situ approaches combining community ecology and
environmental physics. Our results underline the strong floristic originality of the undergrowth
communities of warm-margin beech populations, and reveal the existence of fine-scale microclimatic
variations caused, in particular, by the local topography, the presence of the river, and location in the
landscape. We show that beech regeneration depends on microclimate and that it is modulated by
allelopathic interactions. Moreover, our research highlights the facilitating role of the forest canopy
and the importance of solar radiation, in conditions where it has low impact on water availability.
The overall results suggest the likely persistence of beech in the Ciron Valley and a greater potential
presence of beech in the Aquitanian Basin.

Keywords: distribution range; microclimate; regeneration; forest ecology; communities

UMR BIOGECO
[INRA-UNIVERSITE DE BORDEAUX, UMR 1202, 69 route d’Arcachon 33612 Cestas]

198



