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Avant-propos

Cette these, financée sur une période de quatre ans par la société Cedrus Espaces Verts (Saint-Gratien,
95210 - France), a été réalisée au sein de I'UMR Silva (INRAE, AgroParisTech-Nancy, Université de Lorraine).
Elle a également bénéficié du soutien financier et technique de I'équipe Ecosilva et du Labex Arbre. Le
document est structuré sous la forme d'une thése par publications, alternant des sections en anglais et en
francais. Les principaux résultats sont présentés sous forme d'articles scientifiques rédigés en anglais
(Chapitre 4), tandis que l'introduction (chapitre 1), les matériels et méthodes (chapitre 2), les articles
(Chapitres 3 et 5), ainsi que la discussion sont rédigés en francais. Pour faciliter la compréhension, chaque

article scientifique est précédé d'un résumé en francais en début de chapitre.
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| Chapitre 1 : Introduction

.1 Contexte écologique de la forét méditerranéenne

Selon une définition bioclimatique, la région Méditerranéenne comprend plus de 25 millions d’ha de foréts
et environ 50 millions d’ha d’autres terres boisées. Ces surfaces contribuent fortement au développement
rural, & la réduction de la pauvreté, a la sécurité alimentaire ainsi qu'aux secteurs de I'agriculture, de I'eau,
du tourisme et de I'énergie mais aussi au bien-étre humain de maniére générale (FAO, 2018). Cette région
est connue pour sa richesse floristique exceptionnelle et son niveau trés élevé d'endémisme (Médail &
Diadema, 2009). Sur le pourtour méditerranéen, les multiples événements paléogéographiques et les cycles
climatiques contrastés ont permis I'émergence d’'une biodiversité élevée (Quézel, 1985 ; Médail & Quézel,
1997). Il est estimé qu’environ 25000 espeéces de plantes sont présentes dans la région (Myers et al.
2000), et qu’environ 60 % sont endémiques (Thompson et al. 2005). Le taux rapide et élevé de spéciation
a favorisé I'émergence de taxons rares et a aires de distribution restreintes (Wisheu et al., 2000 ; Cowling
et al., 2005). La région méditerranéenne a été également une importante et complexe zone de refuges
pendant les périodes froides du Pléistocéne et, par conséquent, la diversité génétique des arbres y est

également exceptionnellement élevée (Hampe & Petit, 2005 ; Fady, 2005 ; Fady & Conord, 2010).

Le climat méditerranéen caractérisant les espaces terrestres bordant le bassin Méditerranéen se caractérise
par une saisonnalité marquée avec des étés secs et des hivers humides, une forte évaporation, de faibles
précipitations annuelles et une forte variabilité interannuelle (Lionello et al., 2006 ; Lionello, 2012). Le
bioclimat méditerranéen est essentiellement caractérisé par une phase de sécheresse correspondant a la
période chaude, c'est le seul climat dont la saison la plus chaude est aussi celle qui recoit le moins de
précipitations. Or, le climat du bassin méditerranéen se réchauffe et les modéles climatiques prédisent des
sécheresses et des canicules de plus en plus fréquentes et intenses (Jacob et al., 2014 ; Cherif et al., 2021).
En région méditerranéenne, les températures annuelles moyennes sont aujourd’hui environ 1,5°C au-dessus
des moyennes de la période préindustrielle (1880-1899) et a l'avenir, le réchauffement moyen régional
dépassera le réchauffement attendu a I'échelle mondiale de 20% et pourrait atteindre 5,6°C a la fin du
21éme siécle dans le scénario d'émissions élevées RCP8.5 (IPCC, 2021). Les vagues de chaleur et les
températures chaudes extrémes seront probablement plus fréquentes et plus intenses (Kulitsch et al, 2010
; Jacob et al, 2014). Les niveaux de précipitation observés en Méditerranée sont caractérisés par une forte
hétérogénéité géographique et temporelle mais les modéles climatiques indiquent clairement une tendance
vers une réduction des précipitations dans les décennies a venir (Cherif et al., 2021). Une augmentation de
la température de 2 a 4°C dans le sud de I'Europe en 2080 pourrait étre associée a une baisse importante
et généralisée des précipitations pouvant atteindre jusqu'a 30 % (Forzieri et al, 2014 ; Lionello et al,
2018). A I'horizon 2050, les changements climatiques devraient induire une réduction significative des
ressources en eau du bassin méditerranéen qui pourrait atteindre 30 a 50%, en particulier dans les régions

arides a semi-aride ou elles pourraient diminuer de plus de moitié (Milano et al., 2012).

Les foréts méditerranéennes sont particuliérement menacées par le changement climatique (IPCC, 2021)

qui entrainera potentiellement leur dépérissement et leur mortalité (Lindner & Calama 2013), une baisse



de la productivité forestiére (Nadal-Sala et al., 2013) et une réduction de la production de produits non
ligneux de valeur (Mutke et al., 2005). Les espéces forestiéres sont les espéces clés structurant les
écosystémes méditerranéens. Un changement dans leur composition et/ou abondance affectera I'ensemble
de I'écosystéme forestier, sa biodiversité ainsi que ses facteurs climatiques et édaphiques. De plus, les
arbres sont des espéces longévives et sont donc soumis a plus de changements environnementaux et
notamment des événements climatiques extrémes au cours de leur vie que les espéces possédant une plus
courte durée de vie (Gutschick & BassiriRad, 2003 ; Petit & Hampe, 2006). La question quant a leur capacité
d’adaptation face a des changements globaux rapides se pose particuli€rement du fait de leur long temps
de génération (Aitken et al., 2008 ; Lindner et al., 2010). De nombreux événements de mortalité de
populations d’arbres causés par une augmentation des températures et une diminution des précipitations
ont, d'ores et déja, été recensés a travers le bassin méditerranéen (Allen et al., 2010). Dans les régions
arides et semi-arides, les sécheresses ont provoqué une hausse de la mortalité des essences forestiéres et
entrainé une dégradation et une réduction de la distribution spatiale de nombreux écosystémes forestiers
méditerranéens, notamment les cédraies de I'Atlas au Maroc (Linares et al., 201 1) ou en Algérie (Slimani et
al., 2014). Liu D et al., 2015 ont constatés chez le chéne vert, I'espéce la plus répandue actuellement en
zone Méditerranéenne, une baisse de productivité et une hausse du taux de mortalité et de défoliation. De
méme Gentilesca et al., 2017 ont noté que les chénes de Hongrie situés au sud de I'ltalie présentent des
signes de déclin depuis pres de trois décennies. Certaines extinctions de populations récemment observées
semblent avoir été provoquées par le réchauffement climatique actuel (Penuelas & Boada, 2003 ; Lavergne
et al,, 2005 ; Lavergne et al., 2006). Récemment, Koutsodendris et al., 2023 ont mis en évidence la fragilité
des foréts méditerranéennes a travers les changements abrupts de biomes forestiers méditerranéens vers
des biomes steppiques lorsqu'un seuil de précipitations est franchi au cours des quatre derniers cycles
glaciaires-interglaciaires : une baisse des précipitations de 40 a 45% a ainsi entrainé une disparition des
foréts au profit de zones semi-désertiques a I'image des steppes. Ainsi, le bassin méditerranéen est
susceptible de subir les effets les plus néfastes du changement climatique, tout en étant peu préparé a faire

face a de tels impacts drastiques (Lindner & Calama, 201 3).

Ces changements de conditions environnementales affectent 'aire de répartition des espéces via des
événements de mortalité mais ont également pour conséquence leur déplacement au sein de gradients
latitudinaux ou altitudinaux (colonisation de nouveaux habitats). Ainsi, on estime qu’un réchauffement d'1°C
pousse de nombreuses espéces a migrer de I'ordre de 180 km vers les pdles ou a 150 m en altitude pour
retrouver leur niche thermique (Jump et al., 2009). Les évolutions des aires potentielles de répartition des
espéces et les risques associés peuvent menacer de disparition a la fois des espéces et des écosystémes
entiers. Les prévisions réalisées par Hanewinkel et al., 2013 montrent en Europe des déplacements et des
disparitions des aires de répartition favorables aux espéces ligneuses forestiéres montagnardes et
septentrionales exigeantes en humidité (exemple I'épicéa et le hétre) au profit d'une expansion des aires
de répartition favorables aux espéces méditerranéennes, plus adaptées a des conditions plus chaudes et

seches (exemple des chénes et pins méditerranéens) (Figure 1).
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Figure 1 : Aires potentielles de distribution des principales espéces ligneuses en Europe a I'horizon 2070-2100, selon
un scénario de réchauffement modéré (Hanewinkel et al., 2013). Les termes "chéne2" et "pin2" désignent respectivement

les chénes et pins méditerranéens.

Dans un contexte de changement climatique annoncé, une attention particuliére doit étre alors portée a la
forét méditerranéenne d’autant plus que cette forét en évolution constante est fortement modelée par
I'hnomme qui en a fait un usage variable au fil des décennies. Si la plupart des chercheurs s'accordent pour
prédire un déplacement des aires de répartition potentielle des espéces vers des zones aujourd'hui plus
humides et froides, les modalités de ces déplacements sont encore trés mal connues. Comment s'opéreront
la disparition et les déplacements des végétaux sur les marges, zone de transition, ou les conditions de
compétition seront modifiées ? Compte tenu des risques de désertification dans la région méditerranéenne
et du manque d’études précises sur la vulnérabilité des essences méditerranéennes aux changement
globaux en cours, il est crucial d'accroitre notre connaissance des limites climatiques de ces essences
forestiéres afin de mieux connaitre leur comportement, comprendre leur vulnérabilité au réchauffement
actuel et explorer des stratégies sylvicoles de gestion adaptées au contexte actuel des foréts

méditerranéennes.

.2 Principales essences caractéristiques en foréts méditerranéennes

Les foréts méditerranéennes se trouvent principalement autour de la mer Méditerranée, mais des
écosystémes de type méditerranéen se retrouvent également en différents points du globe : en Californie,
au Chili, en Afrique du Sud, ainsi qu’en Australie (Olson et al., 2001). Au total, 29 pays sont concernés par
ce type de végétation, dont 25 sont situés autour du bassin méditerranéen (Quézel & Médail, 2003). Pour

la suite, nous nous focaliserons sur les foréts des pays circumméditerranéens.
l.2.1 Une diversité singuliére des structures arborées.

Quezel & Médail, 2003 ont détaillé les principales essences caractéristiques des foréts méditerranéennes

selon une approche purement physionomique, schématisée en fonction des niveaux bioclimatiques (Tableau



1) et des étages altitudinaux de végétation (Tableau 2). Chaque étage est caractérisé par des essences
forestiéres qui y trouvent leur optimum écologique. Alors que les 3 premiers étages Infra-méditerranéen
(Arganier, Gommier), Thermo-méditerranéen (olivier, caroubier, lentisque, pin d’'Alep, pin brutia, genévrier
rouge) et Méso-méditerranéen (Chénes sclérophylles, pin d'Alep, pin brutia, cyprées, oxycedre, chénes
caducs, etc) sont typiques des basses altitudes de la région méditerranéenne et que les étages
Montagnard-méditerranéen (cedres, capins méditerranéens et pin noir) et Oroméditerranéen (Genévrier
thurifére, Genévrier élevé) sont typiques des hautes altitudes de cette région, I'étage Supra-méditerranéen
constitue une zone de transition avec les types de végétation des régions tempérées plus froides et plus
humides : la zone des Chénes caducs et sclérophylles constitue un espace de transition avec les étages
Thermo-Collinéen et Collinéen, et la zone du Pin sylvestre avec les étages Collinéen et Montagnard

Européen (Quézel & Médail, 2003).

Ainsi, la région méditerranéenne comprend des espéces :
++ Strictement méditerranéennes qui sont pratiquement absentes de la région européenne :
i. Principales espéces méditerranéennes thermophiles : Quercus faginea incl. Q. canariensis, Quercus
afares, Quercus coccifera ssp calliprinos, Quercus infectoria, Q. aegilops, Q. macrolepis, Q.
ithaburensis, Cupressus sempervirens, Cupressus atlantica, Tetraclinis articulata, Juniperus

turbinata, Pinus halepensis, Pinus brutia ;

ii. Principales espéces méditerranéennes montagnardes : Cedrus atlantica, Cedrus libani, Cedrus
brevifolia, Abies pinsapo, A. maroccana, A. cephalonica, Pinus nigra; Juniperus excelsa et Juniperus

thurifera.

< Tempérées dont le cceur de distribution est situé respectivement aux étages altitudinaux Collinéen
et Montagnard européens (région tempérée européenne), mais qui sont en marge chaude de leur
aire de distribution respectivement aux étages thermo-méditerranéen et méso-méditerranéen
(comme les chénes caducs, se retrouvant aux étages Thermo-Collinéen, Collinéen : Quercus
pubescens, Q. cerris, Q. frainetto, Q. trojana, Q. sessiliflora ; Ostrya carpinifolia, Carpinus orientalis

et Fraxinus ornus) et Supra-méditerranéen (comme le pin Sylvestre).



Tableau 1 : Principales essences caractéristiques en foréts méditerranéennes et en foréts européennes,

selon les divers niveaux bioclimatiques (Quezel et Médail, 2003)

Bioclimats Foréts méditerranéennes  Précipitations annuelles  Foréts européennes
moyennes (en mm)

Perhumide - Foréts de Chénes caducs - Foréts caducifoliées
et autres caducifoliés (Chénes, Hétre, Charme)
- Sapins méditerranéens - Sapin pecting, Epicéa, Méléze
1200
Humide Cadres, Pins noirs, Foréts caducifoliées
Sapins méditerranéens, (Chénes, Hétre, Charme,
Chénes caducifoliés, Chataignier),
Chénes sclérophylles Pin sylvestre
800
Subhumide Foréts & Chénes sclérophylles Foréts caducifoliées
Pin d'Alep, Pin brutia, Olivier, (Chéne pubescent,
Caroubier. Chéne sessile)
600
Semiaride Pin d"Alep, Pin brutia, Cypres,

Thuya, Genévrier rouge,
Pistachier de |'Atlas, Olivier
400
Aride Arganier, Gommier
100

Tableau 2 : Principales essences caractéristiques en foréts méditerranéennes et en foréts européennes, en

fonction des étages de végétation (Quezel et Médail, 2003)

Etages altitudinaux Foréts Moyenne Foréts Etages
méditerranéens meéditerranéennes des minima européennes altitudinaux
du mois européens

le plus froid (m)

Oro-méditerranéen Genévrier thuriféere, Méléze, Epicéa, Subalpin
Genévrier élevé Coniféres d'altitude
-7°C
Montagnard- Cédres, Sapins méditerranéens, Hétre, Sapin pectiné, Montagnard
méditerranéen Pin noir Pin sylvestre,
Chénes caducs
-3°C
Supra-méditerranéen  Chénes caducs, Chénes caducs, Collinéen
Chénes sclérophylles, autres caducs,
Pin noir, Pin sylvestre Pin sylvestre
0°C
Méso-méditerranéen  Chénes sclérophylles, Chénes caducs, Thermo-collinéen
Pin d'Alep, Pin brutia Cyprés, autres caducifoliés
Oxycedre etc { Ch. caducs) (Ch. sclérophylles)
+3°C

Thermo-méditerranéen  Olivier, Caroubier, Lentisque,
Pin d'Alep, Pin brutia,
Genévrier rouge

Infra-méditerranéen  Arganier, Gommier




l.2.2 Un héritage forestier issu des glaciations puis modelé par les humains

.2.2.1 L'empreinte naturelle historique

L'organisation des foréts actuelles résulte en premier lieu des instabilités climatiques survenues durant le
Pliocéne et le Pléistocene (Suc, 1984 ; Beaulieu et al., 2005). La réponse la plus étudiée des espeéces
forestiéres méditerranéennes aux changements climatiques passés est la migration que ce soit vers des
zones dites « refuges » pendant les phases de glaciation ou pendant les phases post glaciaires de
recolonisation des espaces libérés de la contrainte du froid. Cette dynamique de végétation a été

reconstruite a partir des données polliniques :

e Pendant le Dryas le plus ancien (16 500 a 14 600 BP), le genre Pinus est enregistré dans la
péninsule ibérique (Combourieu Nebout et al., 2009) et dans les Balkans (Sadori et al., 2016).

e Pendant la Bglling—Allergd (14 600-12 900 cal BP), une expansion des arbres a feuilles caduques
tels que Quercus et Betula est enregistrée dans la péninsule ibérique (Combourieu Nebout et al.,
20009) et en ltalie (Sadori, 2018).

e Pendant le Dryas récent (12 900-11 700 cal BP), la péninsule ibérique connait un déclin des
taxons arborés a feuilles caduques (Combourieu Nebout et al., 2009). Dans les Balkans, la
proportion du Pinus diminue largement (Masi et al., 2018).

e Pendant I'Holocéne (11 700 cal BP a nos jours), les paysages actuels de la Méditerranée
commencent a se mettre en place, dés la fin de la derniére glaciation (Huntley & Webb Il 201 2).
Tout au long de cette période, les écosystémes arides et froids qui dominaient jusqu'alors le
pourtour méditerranéen régressent peu a peu tandis que la végétation actuelle s'installe
progressivement depuis des aires refuges (e.g. Gliemeroth 1995, Brewer et al. 2002, Magri et al.
2006, Giesecke et al. 2017). Au milieu de I'holocéne, les arbres plutét mésophiles, a feuilles
décidues, dominent assez largement les foréts méditerranéennes. Cependant, a partir d’environ
5000 ans BP, les foréts caducifoliées commencent a reculer a basse et moyenne altitude au profit
de la végétation sclérophylle qui domine aujourd’hui cette région (e.g. Reille & Pons 1992, Jalut
et al. 2000, Carrion et al. 2003, Sadori et al. 201 1). Enfin, Roberts et al.,, 2011 ont mis en évidence
que les changements climatiques entre le début et la fin de I'Holocéne ont contribué a transformer
les écologies paysageéres et les cultures humaines de la Méditerranée orientale, mais de maniére
complexe et non déterministe. De tels changements peuvent étre considérés comme faisant partie

de la dynamique naturelle des écosystémes forestiers des montagnes méditerranéennes.
.2.2.2 Une empreinte écologique humaine certaine

Le changement du climat au cours du temps n’est pas le seul facteur ayant conduit a des modifications de
la distribution des espéces méditerranéennes. Le poids et I'ancienneté de I'empreinte écologique humaine
millénaire en région méditerranéenne sont indéniables (Blondel et al., 2010, Kaplan et al., 2016). Les foréts
méditerranéennes ont été profondément affectées depuis le Néolithique par la pression anthropique (Naveh
& Lieberman, 1984). Cette derniére s'est poursuivie jusqu'a la révolution industrielle de la fin du XIXe siécle

(Le Houerou, 1980). L'intensification des pressions anthropiques postérieures a I'age du Bronze a favorisé



I'ouverture du paysage et, consécutivement, le développement de matorral et, en particulier, de
communautés dominées par Pinus halepensis (Reille, 1992, Badal et al., 1995, Thiébault, 1997, Puertas,
1998, Andrieu-Ponel et al., 2000, Chabal, 2003). Depuis 5000-4000 BP, le développement des activités
agropastorales a induit la régression des foréts de chénes caducifoliés et I'expansion des chénes
sempervirents (Quercus ilex et Quercus coccifera) (Chabal, 1997, Pons, 1981, Reille, 1992, Vernet, 1997).
La part de I'action humaine intensive sur le milieu au cours du siécle écoulé contribue ainsi a expliquer la
forte extension du chéne vert en France au détriment du chéne pubescent (Romane & Bonin, 1996). Cette
dynamique s’est produite de maniére désynchronisée a I'échelle régionale, liée aux établissements humains
(Chabal, 2003, Vernet, 1997). Enfin, la distribution géographique du cedre du Liban au Liban a été
impactée par |'urbanisation, le paturage et surtout les coupes de bois d’'ceuvre dés le néolithique jusqu'au
siécle dernier Loffet, 2004. La forét méditerranéenne d’origine fut a ce point modifiée que, selon Pons &
Quézel, 1998, « le bilan des impacts humains des derniers millénaires en région méditerranéenne se solde

aujourd’hui par une végétation qui n'exprime pas fidélement le potentiel réel du climat et des substrats ».

.3 Stratégies d’adaptation des essences forestiéres méditerranéennes

face au changement climatique

Les arbres disposent de trois mécanismes pour faire face a la rapidité du changement climatique actuel : la
mise en place de stratégies fonctionnelles physiologiques et/ou de plasticité phénotypique, I'adaptation
génétique et la migration vers des conditions climatiques plus favorables. Les échelles de temps de ces
adaptations en foréts sont trés variées et restent largement méconnues (Figure 2). Si ces trois options sont
vouées a |'échec, |'extinction constitue I'ultime réponse des espéces d'arbres face aux changements globaux

(Aitken et al., 2008, Maggini et al., 2011).

Les échelles de temps de I'adaptation en forét

temps du changement ~ temps de l'action a son effet ~ temps de génération

migration
Y = L
adaptation
\ W w
plasticity
A \J Y

Generation 0 Generation 1 Generation 2

e

environmental

time scale

Figure 2 : Les échelles de temps de l'adaptation en forét. Il faut prendre en compte : le temps du changement

environnemental (échelle du bas), et le temps de génération (Lefévre et al., 2013).



.3.1 L'adaptation : survivre sous de nouvelles conditions

environnementales

L’environnement biotique et abiotique des espéces d’arbres évolue en réponse aux changements globaux.
Ainsi, I'habitat d'une espéce peut évoluer au sein d'un méme site et cette derniére devra s’adapter a de
nouvelles conditions environnementales. Pour survivre et croitre dans les conditions climatiques difficiles
de I'environnement méditerranéen, les plantes ont développé un large éventail de traits adaptatifs, y
compris un « réglage fin » des phases phénologiques pour maximiser le gain de carbone tout en évitant les
dommages causés par le gel en hiver (Cleland et al., 2007), et des caractéristiques morpho-physiologiques
spécifiques qui permettent la survie pendant la sécheresse estivale (Lo Gullo et Salleo, 1988 ; McDowell et
al., 2008 ; De Micco & Aronne, 2012). Les capacités adaptatives des arbres dépendent (i) de leur diversité
génétique favorisant I'adaptation locale mais également (ii) de leur plasticité phénotypique. Si la diversité
génétique ainsi que la plasticité phénotypique sont suffisamment importantes, alors les populations
d’arbres maximiseront leurs chances de se maintenir dans le contexte actuel des changements globaux

(Davis & Shaw 2001 ; Hamrick, 2004).
1.3.1.1 La plasticité phénotypique

La plasticité phénotypique repose sur la capacité d'un individu a exprimer différentes parties de son
patrimoine génétique en fonction des conditions environnementales (Chevin et al., 2010 ; Hoffmann & Sgro,
2011), avec par exemple un débourrement plus tardif en altitude pour éviter le risque de gel (Kérner,
2016). En Europe de I'Ouest, les observations phénologiques effectuées depuis les années 1950 montrent
une réponse assez cohérente de la végétation a la hausse des températures. Par exemple, Vitasse et al.,
2010 ont montré que Quercus petraea et Fagus sylvatica présentaient une plasticité phénotypique élevée
de la phénologie foliaire en réponse a une augmentation de température le long d’'un gradient altitudinal
dans les Pyrénées (décalage moyen de —5,7 jours par 1°C d'augmentation). Du point de vue temporel,
entre 80 et 96% des 103 espéces végétales purement méditerranéennes, ont avancé leur déploiement
foliaire, retardé la chute des feuilles, ou les deux, ce qui a entrainé un allongement moyen de 30 jours de
la saison de croissance entre 1952 et 2000 : les feuilles s'ouvrent en moyenne 16 jours plus tét, les feuilles
tombent en moyenne 13 jours plus tard et les plantes fleurissent en moyenne 6 jours plus tét qu'en 1952.
La fructification a lieu en moyenne 9 jours plus t6t (Pefiuelas et al. 2002). Les informations actuellement
disponibles révélent le potentiel de certaines espéces végétales méditerranéennes pour une plasticité
importante et un changement évolutif rapide, et des réponses épigénétiques ont également été annoncées
(Madlung et Comai 2004). Cependant, ces informations restent partielles et suggérent de grandes
différences entre les especes, certaines d'entre elles étant trés vulnérables au taux rapide du changement

environnemental (Matesanz et Valladares 2014).
1.3.1.2 L'adaptation génétique

L'adaptation évolutive consiste, dans un cadre de réchauffement climatique, a sélectionner les individus au

patrimoine génétique le plus @ méme de conférer une résistance aux conditions de plus en plus stressantes



(Chevin et al., 2010 ; Hoffmann & Sgro, 2011). Cette adaptation nécessite du temps et une diversité
génétique suffisante parmi les populations et au sein des populations d'individus déja présentes ou
réalisable grace aux flux de génes (Kremer et al. 2012 Davis et Shaw 2001, Jump et Penuelas 2005, Aitken
et al. 2008). Les espéces en zone méditerranéennes sont susceptibles de subir des effets plus négatifs du
changement climatique par rapport aux espéces ailleurs en Europe : i) le fort impact humain sur les foréts
méditerranéennes a conduit a des niveaux élevés de fragmentation, qui a altéré la diversité génétique des
populations et I'écologie des espeéces, et affecté la capacité des populations a répondre aux changements
environnementaux (Valladares et al. 2014b ; Christmas et al. 2016), ii) la capacité d'adaptation est
généralement la plus faible a la limite chaude des aires de répartition des espéces, ou les plantes poussent
prés de leurs limites physiologiques, comme c'est le cas pour de nombreuses espéces tempérées vivant

dans les foréts méditerranéennes (Lindner et Calama 2013).
1.3.1.3 Des réponses fonctionnelles contrastées au changement climatique actuel

Certaines études révélent des réponses fonctionnelles contrastées aux perturbations entre les espéces
d'arbres. Par exemple, Gazol et al. (2018) ont montré, en analysant la résilience des foréts méditerranéennes
a la sécheresse a l'aide d'un vaste réseau de données sur la largeur des cernes d'arbres et d'images
satellites, que les gymnospermes a feuilles persistantes poussant dans des zones sujettes a la sécheresse
ont une résistance plus faible mais une récupération plus rapide aprés des événements de sécheresse que
les angiospermes a feuilles caduques dominant les régions tempérées ou humides. Cela suggére des
stratégies physiologiques différentes pour faire face a la sécheresse. Ce type de réponse pourrait étre d'une
grande importance dans un contexte changeant puisque bien que les gymnospermes des foréts
méditerranéennes séches se soient rétablies plus rapidement aprés quatre années de sécheresses majeures
(1986, 1994-1995, 1999 et 2005), leur potentiel de rétablissement pourrait étre limité si les sécheresses

devenaient plus intenses, plus fréquentes, ou les deux (Gazol et al. 2018).

Des essences forestiéres méditerranéennes dont l'aire de répartition est vaste semblent également
présenter des réponses fonctionnelles contrastées (effets génétiques) sur I'ensemble de leur aire de
répartition en raison des différences d'intensité des contraintes environnementales (Benito-Garzén et al.,
2011, 2013). Dans ce contexte, les travaux sur des essences forestiéres méditerranéennes de Ramirez-
Valiente et al. (2009) sur Quercus Suber et de Benito-Garzéon et al. 2011 sur Pinus sylvestris et Pinus
pinaster montrent que toutes les populations ne sont pas également vulnérables face aux changements
climatiques. lls suggérent que les populations du nord sont moins adaptées aux conditions plus séches que

les populations du sud.
|.3.2 Remontée des espéces et des étages montagnards

La remontée des espéces et des étages montagnards est un phénoméne observé dans de nombreuses
régions du monde, mais qui prend une dimension particuliére dans les zones méditerranéennes en raison
de leur climat unique et de leur riche biodiversité. Ce phénoméne est souvent li¢ aux changements
climatiques, qui modifient les conditions environnementales et forcent les espéces a migrer vers des

altitudes plus élevées pour trouver des conditions climatiques qui leur sont favorables. Il existe déja des



preuves que certaines espéces forestieres méditerranéennes répondent a des conditions de plus en plus
chaudes et arides par une migration altitudinale ou latitudinale en suivant le déplacement de leur bioclimat
en vue de retrouver les conditions qui sont favorables a leur survie et a leur reproduction. Ces mouvements
en altitude et latitude récemment observés ont été interprétés comme des réponses des espéces au
réchauffement climatique. Pefiuelas et al. (2007) et Pefiuelas et Boada (2003) ont montré un déplacement
progressif vers le haut de l'espéce tempérée Fagus sylvatica dans le nord-est de I'Espagne et son
remplacement progressif par I'espéce méditerranéenne Quercus ilex dans les moyennes et basses altitudes.
De méme, Sanz-Elorza et al,, 2003 ont signalé une conquéte des prairies subalpines par des espéces
ligneuses méditerranéennes caractéristiques des altitudes inférieures au cours de la seconde moitié du
20éme siecle dans les montagnes du centre de I'Espagne. Une migration ascendante des espéces forestiéres
a également été signalée dans les Apennins italiens (Palombo et al. 2013), les Pyrénées espagnoles
(Améztegui et al. 2010, 2016) ou le sud-est de la France (Bodin et al. 2013). Enfin, le réchauffement
climatique va trés certainement entrainer une extension des espéces exotiques envahissantes, ces espéces
étant généralement adaptées a des environnements chauds (beaucoup de ces espéces sont en effet
d’'origine tropicale). En outre, des modifications de pratiques agricoles peuvent également concourir au
déplacement des essences vers les hautes altitudes. L'abandon du paturage sur les alpages peut ainsi
expliquer l'installation d’essences forestiéres avec ou sans changement climatique (Labonne et al., 2019).
De méme, I'abandon progressif au début du XIXe siécle d'une sylviculture qui éliminait systématiquement
le hétre au profit des résineux mieux valorisés, conduit aujourd’hui & une remontée en altitude de cette
espéce. Enfin, précisons que les limites physiologiques des espéces se révelent souvent plus étendues que

ne le laisse supposer leur distribution actuelle (Labonne et al., 2019).

.4 Les espéces méditerranéennes face au changement climatique

l.4.1 Une végétation fragilisée par les changements environnementaux en

cours

Les populations d'espéces méditerranéennes a leur limite de répartition méridionale pourraient étre plus
vulnérables et menacées de disparition avec la fréquence croissante des conditions climatiques extrémes
parce qu’elles poussent déja dans la partie la plus chaude et la plus séche de leur niche climatique prés de
leurs limites physiologiques ou leur capacité d'adaptation est généralement la plus faible (Lindner & Calama
2013). L'effet du changement climatique est déja marqué sur les écosystémes méditerranéens dont les
espéces dominantes sont en marge de leurs aires de distribution comme le hétre (Jump et al., 2006), le
sapin (Linares et Camarero, 2012 ; Cailleret et al., 2013) ou le pin sylvestre notamment a basse altitude
(Heres et al., 2012). C'est pourquoi les aires de répartition méridionales des espéces sont considérées
comme des points chauds des changements de végétation. Plusieurs résultats de modélisation statistique
des distributions futures basées sur des scénarios climatiques ont déja montré des réductions potentielles
significatives pour plusieurs espéces d'arbres, en limite chaude de leur aire de distribution en Europe
(Badeau et al., 2010, Benito Garzon et al., 2008, Berry et al., 2002, Dreyfus, 2015) et dans les montagnes
du Moyen-Orient (Hajar et al., 2010).
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La végétation sclérophylle méditerranéenne pourrait également étre particulierement menacée car les
espéces a feuilles persistantes sont considérées comme lentes a s'adapter aux conditions
environnementales changeantes (Reyer et al, 2013), de sorte que ces espéces peuvent réagir au
changement climatique par la migration plutét que par I'évolution. En revanche, Limousin et al., 2009 ont
montré que ces changements climatiques ont comparativement moins d'impacts dans les écosystémes
typiquement méditerranéens (Chéne vert et Pin d'Alep) dont le fonctionnement est déja adapté a la
contrainte hydrique. Le rapport IUCN France (2018) mentionne également que les Pinédes a Pin d'Alep ne
présentent actuellement pas de risques sérieux de dégradation. Au rythme actuel d'aridification du climat
méditerranéen, ces derniéres pourraient méme devenir les derniéres foréts composées de grands arbres de

cette région, a moins de 600 metres d'altitude.

Finalement, cet héritage biologique méditerranéen s’avere cependant fragilisé par la rapidité et I'ampleur
des changements environnementaux prévus sur le pourtour méditerranéen (Sala et al., 2000 ; Mazzoleni et
al., 2004), et les espéces les plus vulnérables a la disparition sont les espéces tempérées présentes en
forét méditerranéenne qui sont situées a leur marge sud de leur aire de distribution et les espéces
montagnardes méditerranéennes (cédres, sapins méditerranéens et pin noir) du fait de I'impact tres fort du

changement climatique actuel sur ces montagnes (Regate et Salman, 2008).
l.4.2 Nouveau contexte écologique engendrant un double défi

Dans ce nouveau contexte écologique menacant les foréts méditerranéennes, la réponse de ces derniéres
aux changements climatiques en cours constitue un enjeu majeur de la recherche et de la gestion forestiére

méditerranéenne. Cet enjeu engendre un double défi :

7

« A I'échelle biogéographique, il s'agit d'identifier les hauts lieux de changement de végétation
forestiére méditerranéenne et de caractériser le fonctionnement des écosystémes forestiers dans

ces zones.

« A l'échelle de la population et de I'essence forestiére, il devient essentiel de développer les
connaissances concernant I'autécologie des essences, I'identification des facteurs limitant les aires
de distribution des espéces (abiotiques, biotiques, anthropiques) et les causes réelles des

dépérissements forestiers (distinguer celles liées au réchauffement climatique des autres).

Le chapitre suivant propose une synthése sur la distribution géographique des espéces et sur les différents
facteurs qui limitent leurs déplacements. La compréhension fine de ces facteurs limitants est essentielle
dans les prédictions des changements de distribution des espéces en réponse aux changements climatiques
et elle est au coeur des questions abordées en écologie et biogéographie (Latimer et al., 2006 ; Guisan et
Thuiller, 2005 ; Blackburn et Gaston, 2003a).

.5 Aire de distribution des espéces

L’aire de répartition d'une espéce est souvent considérée comme I'expression géographique de sa niche

écologique (Holt, 2009), c'est-a-dire de I'ensemble des conditions biotiques et abiotiques qui permettent
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la survie des individus et leur reproduction (Hutchinson, 1957), et qui assurent donc le maintien
démographique des populations. Selon Soberon et Peterson, 2005, la distribution spatiale d'une espéce
va correspondre a l'intersection entre les projections dans I'espace géographique de la niche écologique
fondamentale, des interactions favorables entre les espéces, et de I'espace géographique accessible pour
I'espéce considérée. Quant a Seabrook et al. (2014), il la définit comme « la partie occupée de l'aire
géographique dans laquelle les conditions conviennent a I'espéce pour survivre et se reproduire ». Enfin,
Bertrand, 2012 définit I'aire de répartition d'une espéce correspondant a I'espace géographique occupé

par I'ensemble des populations de cette espece.
I.5.1 La structure de I'aire de répartition

L'aire de répartition est formée d'une zone de distribution continue bornée par des zones périphériques
souvent marginales du fait de conditions environnementales stressantes, spatialement diverses,
temporellement instables, et dans tous les cas différents de celles existant au coeur de l'aire de répartition
(Gaston 2003, Hardie et Hutchings, 2010). Ces zones constituant les limites de l'aire de répartition de
I'espéce peuvent étre fortement mobiles, se déplagant vers le nord ou le sud, les hautes ou les basses
altitudes (Brown et al. 1996, Davis et Shaw 2001, Gaston 2003, Sexton et al. 2009). Enfin, a partir de la
définition de Gaston (2009), Walbott (2018) propose de délimiter quatre compartiments caractérisant I'aire

de distribution d'une espéce (Figure 3) :

1) 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.

2) La marge de I'aire de distribution : constitue la limite géographique du cceur de I'aire de distribution de
I'espéce. On distingue une marge interne, bande d’'épaisseur variable ou les populations font partie
intégrante du coeur de l'aire, mais jouxtent la limite, et une marge externe, bande d’épaisseur variable ou

les populations sont trés fragmentées et externes au cceur de I'aire de distribution.

3) La périphérie de I'aire de distribution : correspond a une zone dans laquelle I'espéce est rare au sein de
populations extrémement fragmentées. On considére 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 I'autre c6té qui constitue
la limite géographique a partir de laquelle nous ne retrouvons plus aucune population de I'espéce dans

I'espace géographique.

4) Extérieur de I'aire de distribution : zone ou il n'y a plus la possibilité de trouver I'espece.

12



Marge externe e Marge = Vlarge interne

——p
{$ \
—’ |

* { I

(Y%

Limite L I
absolue 2 T i H
% I
¥ { !

1 @ . )\ J
— = <
Périphérie Coeur

Figure 3 : Schéma de la zonation de l'aire de distribution (Walbott 2018, a partir de Gaston (2009))

1.5.2 Facteurs limitant I'aire de répartition des espéces végétales

Le concept de facteurs limitants de l'aire de répartition des espéces végétales renvoie a l'idée que la
distribution géographique des plantes est déterminée par un ensemble de contraintes environnementales,
biologiques et anthropiques qui restreignent leur capacité a s'étendre au-dela de certaines frontiéres
écologiques. La distribution observée des espéces végétales dans un lieu donné est souvent présentée
comme conditionnée par une série de facteurs organisés en trois filtres agissant a des échelles variées : le

filtre biogéographique (ou historique), le filtre abiotique et le filtre biotique (Urli, 2013).
1.5.2.1 Filtre Biogéographique ou historique

Ce filtre s’applique a I'échelle de la planéte et pose la question de I'arrivée de I'espéce considérée dans un
site donné (Lambers et a/. 2000). Les barriéres physiques comme les montagnes, océans, lacs, riviéres,
déserts, etc. ou les évenements géologiques (glaciations, éruptions volcaniques) représentent autant
d'obstacles naturels a la dispersion des diaspores (Gaston 2003). Ces barriéres limitent la migration des
espéces vers des conditions écologiques a priori favorables a leur survie. Depuis la derniére période
glaciaire, la capacité de dispersion des espéces végétales (e.g. Cain et al., 1998), a ainsi été réduite en
Europe par la présence de barrieres géographiques impossibles a franchir pour certaines espéces (e.g
Svenning & Skov, 2004 ; Svenning et al., 2010). Cette composante est de plus en plus prise en compte

dans les prédictions de la répartition des espéces (Zurell et al., 2016).
1.5.2.2 Filtre abiotique (physiologique)

L’habitat des espéces est caractérisé par une combinaison de différents facteurs abiotiques (climatiques,
topographiques, pédologiques, ...) qui lui est propre. A I'échelle de la planéte, les facteurs climatiques dont
la température, les précipitations sont, sans nul doute, les premiers impliqués dans le contréle de la
distribution des espéces végétales (Woodward 1987, Stephenson 1990, Walther et a/. 2005). Leur réle

dans la limitation des aires de répartition est depuis longtemps étudié (e.g. Grinnell 1917, Hutchinson
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1918) et de nombreuses corrélations entre les limites de distributions d’espéces et des combinaisons de
facteurs climatiques ont été mises en évidence (lversen 1944, Gaston 2003, Walther et a/. 2005). S'il est
bien connu que la croissance radiale (Douglass, 1936) et en hauteur (Gamache & Payette, 2004) des
espéces ligneuses est dépendante du climat, il est moins évident de prouver que les limites de leur présence
correspondent a des contraintes climatiques (Tardif et al., 2006). L'importance du réle du climat sur la

mortalité en limite d'aire a posé et pose encore question (Loehle et Leblanc, 1996).

A une échelle plus locale et au sein d'un type de climat, les propriétés du sol et le régime de perturbations
sont deux des principaux facteurs qui déterminent la présence des espéces végétales (Chapin et al.,2011).
De nombreux facteurs édaphiques influencent la végétation. Il peut s'agir de facteurs physiques (texture,
densité, structure, température, etc.), de facteurs chimiques (quantité de matiére organique, potentiel redox,
capacité d'échange anionique et cationique), ou de la disponibilité en ressources (eau, éléments minéraux).
A l'instar d'un tamis, les propriétés du sol, agissent comme des « filtres » qui éliminent certaines espéces
au profit d'autres selon leur capacité a tolérer des conditions plus ou moins défavorables pour leur
croissance et leur survie (Coudun et al., 2006). Seules les espéces présentant des caractéristiques qui leur
conférent une adaptation a des conditions édaphiques données sont « filtrées » et donc présentes

localement.

Ainsi, le filtre physiologique élimine les espéces présentes sur le site ne possédant pas les traits
physiologiques nécessaires a leur survie, leur croissance ou a leur reproduction dans cet environnement
abiotique (Lambers et a/. 2000). Ce filtre est a la base de la définition de la niche fondamentale d’'une
espéce correspondant a I'ensemble des conditions environnementales abiotiques permettant a I'espéce

d’exister indéfiniment.
1.5.2.3 Filtre biotique

La distribution des plantes est également limitée par les interactions positives et négatives entre
organismes vivants comprenant notamment la prédation, la présence de pathogénes, le parasitisme, la
mycorhization ou encore la compétition pour des ressources ou de I'espace. Ces facteurs forment le filtre
biotique. La compétition par exemple se met en place lorsque plusieurs plantes exploitent, en méme temps,
un pool commun de ressources (lumiére, eau et/ou minéraux) dont la quantité est insuffisante pour satisfaire

les besoins de toutes les plantes (Zimdahl, 2004).
1.5.3 Les facteurs limitant I'aire de répartition des espéces encore méconnus

Finalement, la définition de l'aire de distribution par les filtres biogéographiques, abiotiques et biotiques
demeure encore imprécise face aux enjeux soulevés par la compréhension des changements de distribution
liés aux changements climatiques. Il en résulte que les recherches sur les limites de l'aire de répartition des
espéces sont de plus en plus d'actualité pour la conservation des espéces menacées d'extinction, la
prédiction de I'expansion géographique des espéces envahissantes (Alexander et Edwards 2010) et celle
des changements d'aire de répartition qui devraient résulter du réchauffement en cours (Parmesan et al.
2005 ; Sekercioglu et al. 2008 ; Doak et William 2010). Malgré un intérét théorique soutenu (Darwin 1859

; MacArthur 1972 ; Antonovics 1976 ; Holt 2003) et une avalanche de recherches empiriques au cours des
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deux derniéres décennies, les facteurs écologiques qui imposent des limites d'aire de répartition a court et

moyen terme restent mal compris (Gaston 2009).

1.5.4 Déterminisme des marges froides et chaudes des aires de répartition

des espéces

Bien que les roles des facteurs locaux dans la distribution et la persistance des espéces en marge d'aire de
répartition soient importants (Walbott 2018), une hypothése durable, remontant a Darwin (1859), postule
que les limites supérieures altitudinales ou latitudinales sont formées par des environnements abiotiques
stressants (par exemple, les climats froids), tandis que les limites inférieures sont fixées par le filtre des
interactions biotiques (par exemple, la compétition ou la prédation). Cette hypothése, constituant un
principe majeur de la biogéographie, a connu un retour récent dans la recherche scientifique en raison de
son potentiel explicatif pour mieux comprendre les impacts du changement global sur la répartition des
espéces (Xiao et al., 2022. Anderegg & HilleRisLambers, 2019 ; Dvorsky et al., 2017).

1.5.4.1 Déterminisme des marges froides de distribution

.5.4.1.1 Facteurs déterminants les marges froides des espéces végétales

15.4.1.1.1 Facteurs climatiques

Le climat est souvent considéré comme un facteur clé influencant la limite latitudinale ou altitudinale haute
des espéces végétales (Richard, 1993 ; Carcaillet et al., 2001). Les limites nord de répartition des espéces
sont fréquemment associées aux températures froides (Shreve, 1914 ; Good, 1931 ; Iversen, 1944 ;
Woodward, 1987b). Par exemple, l'isotherme de température minimale de -40°C constitue une barriére
pour les arbres tempérés nord-américains (Gusta et al., 1983 ; Arris & Eagleson, 1989), tandis qu’'une
température de -7°C limite les espéces de cactus en Arizona (Hastings & Turner, 1965). Le houx (/fex
aquifolium) ne semble présent que dans des zones ou la température hivernale moyenne est supérieure a
-1°C prés de sa limite nord (lversen, 1944). Des études ont montré que certaines espéces, comme Abies
balsamea ou Thuja occidentalls, ont des limites de répartition latitudinale plus au nord dans des climats
plus chauds, suggérant ainsi une influence climatique directe sur leur répartition (Richard, 1993 ; Ali et al,,
2008). Pour certaines essences, le froid pourrait limiter la croissance a la limite nord de leur aire de
répartition, comme pour /lex aquifolium a l'isocline O°C en janvier (Walther et al., 2005) ou aprés un gel
printanier pour Pinus contorta (Montwé et al., 2018). A ces marges nordiques, certaines espéces montrent
des populations de petite taille, une faible croissance et un taux de reproduction réduit, caractéristiques

souvent attribuées au climat (Pigott & Huntley, 1981 ; Payette & Delwaide, 1994 ; Kullman, 2007).

Plusieurs études traitent de I'effet du climat a la limite nord de la distribution sur le processus reproductif
des arbres en comparant la régénération a différentes latitudes (Pigott et Huntley, 1981 ; Tremblay el al.,
2002 ; Messaoud et al., 2007a). La basse température a la limite froide impacte le potentiel reproductif
des espéces et serait un filtre de distribution en empéchant le plus souvent la réalisation du cycle de vie

complet de I'espéce et plus particulierement lors de la reproduction (Gaston 2003). Divers effets des basses
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températures ont été observés : i) en tant qu'inhibiteur de la formation du tube pollinique pour permettre
la réalisation de la fertilisation de 7i/ia cordata en limite Nord de son aire de répartition (Pigott and Huntley
1981) ; ii) en diminuant le nombre de fleurs et de graines fertilisées chez les peuplements d'érable rouge
(Acer rubrum L.) situés au nord de leur aire en raison des épisodes de gel printanier (Tremblay et al., 2002) ;
iii) par l'incapacité de I'espéce de mdrir pleinement les fruits et/ou de fleurir chez les arbres tempérés (Morin
et al., 2007) ; par la difficulté de germer en deca d'une certaine température comme c'est le cas chez les
Pins rouge (Pinus resinosa Ait), qui requiert des températures de plus de 10°C pour germer (Flannigan &
Woodward, 1993). La limitation du cycle reproductif peut conduire certaines espéces comme I'épinette
noire (Picea mariana Mill.) et |'érable rouge a se propager majoritairement par reproduction asexuée a la
limite nord de leur répartition pour contrer le climat rigoureux (Payette, 1979 ; Tremblay et al., 2002 ;
Lloyd, 2005). Les peuplements d'épinette noire peuvent ainsi étre composés de plus de 50% de clones a
leur limite nord de distribution, possiblement en raison du climat rigoureux qui empéche la germination

des graines (Payette, 1979 ; Lloyd, 2005).

Finalement, la plupart des études traitant de Il'effet du climat sur la limite « froide » de distribution des
espéces abordent le processus reproductif et peu d'informations sont apportées sur les limites de

distribution liées aux contraintes de croissance ou de la survie de I'appareil végétatif.

15.4.1.1.2 Facteurs édaphiques et topographiques

La répartition d'une espéce peut étre influencée par les conditions édaphiques aux limites de son aire. Par
exemple, Meilleur et al. (1997) ont démontré le manque de sites propices au pin rigide (Pinus rigida Mill))
a sa limite nordique dans le sud du Québec, ce qui I'empécherait d'agrandir sa répartition plus au nord.
Messaoud et al. (2007b) ont montré que la répartition des peuplements de sapin baumier était limitée par
une diminution de sites potentiels favorables dans la pessiére a mousse. Toutefois, le sapin baumier (Abies
balsamea Mill) y était incapable de coloniser tous les sites favorables. Ces résultats suggérent donc que la

diminution de I'abondance des sites ne peut expliquer complétement la répartition du sapin.

15.4.1.1.3 Facteurs liés aux perturbations naturelles

Les feux de la forét boréale sont une perturbation majeure qui influence la composition et possiblement la
répartition des espéces (Rowe, 1973 ; Suffling, 1995 ; Bergeron, 2000). Payette et Gagnon (1985) ont
constaté que les régimes de feu en combinaison avec le climat contrdlaient la limite de distribution des
essences. Desponts et Payette (1992) ont montré que le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) dépend d'un
cycle de feu a courts intervalles pour maintenir ses populations a sa limite nordique puisqu'une chaleur
intense est essentielle pour ouvrir les cones et relacher les graines. Pour sa part, la répartition du pin rouge
semble limitée par les feux de grande intensité, que I'on trouve majoritairement au nord de sa répartition,
et qui semblent restreindre la limite nord de cette espéce (Bergeron et Gagnon, 1987; Flannigan , 1993 ;
Flannigan et Bergeron, 1998). D'autres études démontrent également l'influence négative du feu dans l'aire
de répartition de certaines espeéces. Elles ont montré qu'alors que les feux étaient moins fréquents pendant
certaines périodes de I'Holocéne, certaines espéces sensibles aux feux en ont profité pour agrandir leur

répartition plus au nord (Carcaillet et al. , 2001 ; Messaoud et a |. , 2007b; Ali et al. , 2008).
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15.4.1.1.4 Facteurs liés a la capacité migratoire des espéces

Saltré et al., 2013 ont pu identifier que I'expansion postglaciaire du hétre européen était limitée par le
climat a sa limite nord-est, tandis qu’elle était limitée par ses capacités migratoires a sa limite nord-ouest.
Svenning & Skov, 2008 ont également identifié les contraintes historiques de dispersion comme facteurs
principaux limitant la migration vers le nord des espéces de plantes forestiéres a travers I'Europe aprés les

glaciations.

15.4.1.1.5 Facteurs liés aux interactions biotiques

Callaway et al., 2002 ont montré que les interactions biotiques entre plantes pouvaient jouer un réle
déterminant dans la distribution des espéces par facilitation entre voisins a haute altitude. Armitage &
Jones, 2020 ont montré chez deux espéces de plantes aquatiques écologiquement similaires réparties a
I'échelle mondiale que le modéle mécaniste de la compétition prédit avec précision les limites
septentrionales de leurs aires de répartition. D'autre part, Brown & Vellend, 2014, ont démontré par une
combinaison d'observations et d'expériences que la prédation des graines contréle fortement la
régénération des plants au-dela de la limite altitudinale supérieure de I'érable a sucre et par la suite limite

I'aire de distribution le long d'un gradient climatique.
.5.4.1.2 Limite froide des aires de distribution des essences forestieéres méditerranéennes

Les conditions climatiques hivernales des trés hautes altitudes des montagnes méditerranéennes semblent
défavorables a la survie des espéces montagnardes (comme les cédres, les sapins méditerranéens et le pin
noir) au dessus de leur aire de distribution naturelle. A ces altitudes, la compétition interspécifique est
faible, comme le suggérent Callaway et al. (2002) et le froid est la cause avancée de la limite haute de
distribution des espéces. En plaine, la compétition pourrait jouer un réle dans la limite géographique nord
de certaines espéces méditerranéennes telles que les chénes sclérophylles. Ces espéces voient leur marge
nord de distribution limitée aux plaines de la zone tempérée, correspondant a I'étage altitudinal européen
du Thermo-collinéen, ou les conditions climatiques sont généralement favorables a la survie et a la
croissance des espeéces forestiéres tempérées. Cette explication par la compétition est particulierement
pertinente car les chénes sclérophylles, typiques de |'étage Supra-méditerranéen, n'atteignent pas leur

optimum écologique au Thermo-collinéen.
.5.4.1.3 Synthése sur les drivers de la limite froide de distribution des espéces

Finalement, il semble que la limite nord ou altitudinale haute de la répartition des espéces ne soit pas
uniquement controlée par le climat. Des facteurs non climatiques, liés au sol, a la topographie, aux
perturbations naturelles, a la capacité migratoire des espéces et aux interactions biotiques peuvent aussi
jouer un réle important a une échelle plus régionale ou locale. Les limites imputables a la survie et a la
croissance de la partie végétative ont été peu étudiés pour en tirer des conclusions générales. De plus, la
majorité des études ont été réalisés en contextes tempéré et boréal, et trop peu de données ont été
obtenues sur les essences forestiéres méditerranéennes malgré le fort impact attendu du changement

climatique dans cet écosystéme. D'ou l'intérét d’approfondir nos recherches sur la limite froide des aires
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de distribution des essences forestiéres méditerranéennes, dans une région ou la végétation est fortement

perturbée par I'homme et soumise a des contraintes climatiques élevées.
1.5.4.2 Déterminisme des marges chaudes

Les déterminants climatiques des limites sud de répartition sont beaucoup moins évidents que ceux des
limites « froides » (Sax, 2001). Il est urgent de les comprendre, étant donné que les causes qui limient la
distribution des espéces a leurs marges chaudes pourraient également conduire a leur extinction dans les
zones chaudes de leur a mesure que le climat mondial change. Plusieurs études récentes se sont penchées
sur les causes des limites de l'aire de répartition de I'espéece (e.g. Parmesan et al., 2005 ; Gaston, 2009 ;
Sexton et al., 2009), mais aucun ne s’est concentré spécifiquement sur le bord chaud (Cahill et al., 2014).
Gaston (2009) s'est concentré sur les causes démographiques des limites de l'aire de répartition (p. ex.,
I'évolution des taux de natalité et de mortalité a la limite de I'aire de répartition), mais pas sur les facteurs
limitatifs ou les limites chaudes. Sexton et al. (2009) ont examiné systématiquement 146 études sur les

causes des limites de I'aire de répartition, mais n'ont pas mis |'accent sur les limites chaudes.

Il est proposé depuis longtemps que les interactions biotiques antagonistes, telles que la compétition, le
parasitisme ou I'herbivorie, soient particulierement importantes pour définir les limites de l'aire de
répartition dans les parties relativement riches en espéces de l'aire de répartition (Normand et al. 2009),
c'est-a-dire les limites inférieures en altitude et en latitude (Darwin 1859 ; Dobzhansky 1950 ; MacArthur

1972 ; Brown et al. 1996), bien que peu de preuves confirment cette hypothése.

A I'échelle de la répartition des espéces d’arbres, le climat et plus particuli€rement la disponibilité en eau
pourraient également étre impliqués dans la position de la limite Sud (Castro et al. 2004, Hampe & Petit
2005, Jump & Penuelas 2005, Morin et al. 2007, Xiao et al., 2022), tandis que les interactions biotiques
joueraient un réle non négligeable mais a une échelle régionale ou locale (Morin et al. 2007). La contrainte
hydrique ne serait ainsi qu’un facteur parmi d’autres mais pas le seul pour certains auteurs (Normand et al.,
2009). Pourtant I'effet de la sécheresse sur les phénoménes de mortalité semble bien démontré, notamment
chez les arbres (Breshears et al., 2005 ; Anderegg et al., 2013). Castro et al. (2004) ont mis en évidence
également que la mortalité des semis de populations marginales de Pin sylvestre (Pinus sylvestris) situées
au Sud de I'Espagne était trés élevée, se situant autour de 90 % au cours de la premiére saison de
croissance et atteignant jusqu'a 100 % dans certains micro-habitats aprés la cinquiéme saison de
croissance. Dans I'ensemble, les processus controlant I'établissement des semis dans ces foréts de pins
sylvestres du sud different fortement de ceux opérant dans la partie principale de son aire de répartition :
les zones centrales et septentrionales de l'aire de répartition du Pin sylvestre représenteraient des
environnements mésiques favorables a la survie des semis. Au contraire, la frontiére sud de la Méditerranée
est marquée par une forte sécheresse estivale et constitue donc un environnement stressant pour la survie
des semis. Les résultats d'une autre étude menée le long d'un gradient transcontinental d'aridité, entre le
nord de I'Espagne et le Maroc, a mis en évidence, sur Quercus suber, une diminution de la proportion de
jeunes par rapport aux vieux arbres avec le rapprochement a la marge sud (Matias et al. 2019). Enfin, dans
le Sud-Ouest de la France, 'abondance de Quercus robur décroit le long d'un gradient d’aridité, tandis que
celle de Quercus ilex, espéce adaptée a des conditions beaucoup plus xériques que celles de la zone

étudiée, reste stable (Urli et al. 2015).
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Concernant la limite méridionale des espéces forestieres méditerranéennes, il est probable que la
sécheresse du Sahara constitue le principal facteur limitant cette marge. En effet, la majorité de ces espéces,
telles que les chénes sclérophylles (Quercus ilex, @. suber, Q. coccifera), les pins (Pinus halepensis, P. brutia),
les cédres (Cedrus atlantica et C. libani), et les sapins méditerranéens (Abies pinsapo), sont présents des
deux cotés de la Méditerranée (Figures 4 et 5). De plus, tout comme la compétition interspécifique pourrait
expliquer la régression des chénes méditerranéens en limite nord face aux essences feuillues tempérées,
elle pourrait également justifier la disparition des résineux montagnards méditerranéens a basse altitude,

face a la concurrence des chénes méditerranéens caducifoliés et sempervirents.

1.5.4.3 Conclusions sur les connaissances acquises sur les limites chaudes et

froides de distribution des espéces

Aprés plus d'un siécle de recherches théoriques et empiriques, les contraintes écologiques qui déterminent
les limites froides et chaudes de l'aire de répartition des espéces restent mal comprises, et il existe encore
peu de consensus sur les facteurs déterminant ces limites. Bien que de nombreuses études montrent que
les limites supérieures en haute altitude sont souvent régies par des facteurs abiotiques, les facteurs
biotiques comme la facilitation peuvent atténuer le stress abiotique le long de ces limites. Cependant, la
revue bibliographique met en avant des arguments limités sur le réle des interactions biotiques comme
drivers des limites chaudes de l'aire de distribution. Les explications possibles incluent le fait que les
interactions biotiques agissent a I'échelle locale ou que le manque de données biotiques a grande échelle
(comme la distribution des concurrents) limite la généralisation. Les corrélations entre les facteurs
abiotiques et biotiques qui brouillent les interprétations constituent une autre difficulté pour évaluer le réle
effectif des facteurs biotiques le long des limites de répartition. Par exemple, il peut sembler que les facteurs
abiotiques limitent les populations le long des limites inférieures alors que celles-ci sont limitées par une
contrainte biotique sous-jacente, ou inversement pour les limites supérieures. La levée de cette corrélation,
bien que rarement testée, pourrait fournir des informations précieuses sur le réle individuel des facteurs
qui déterminent les limites de répartition et permettre des prévisions plus précises pour la conservation

des espéces face au changement climatique global.

1.6 Objectifs de la thése

1.6.1 Objectif principal

Dans un contexte de réchauffement climatique, qui devrait avoir des impacts significatifs sur les foréts
méditerranéennes au 21e siécle, il est crucial de déterminer si les limites altitudinales de la répartition
naturelle des espéces correspondent aux limites de leur niche climatique. L'objectif principal de cette thése
est d’étudier la gamme climatique de plusieurs essences méditerranéennes et de mieux comprendre le role
des facteurs abiotiques, biotiques et historiques dans la distribution et la persistance de ces essences

forestiéres aux marges chaudes et froides de leur répartition.
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Plus précisément, il s'agit de :

i) Déterminer les processus liés a la croissance et a la survie par lesquels les limites de distribution des
essences forestiéres méditerranéennes se manifestent aux marges froide et chaude de leur répartition en
identifiant les principales contraintes hydriques, thermiques, biotiques auxquelles les espéces sont

confrontées dans ces zones.

ii) Evaluer si des effets anthropiques peuvent expliquer la rareté des espéces en dehors de leurs limites

naturelles.
En lien avec ces objectifs, nous souhaitons répondre aux questions suivantes :

- Lalimite « froide » de distribution des espéces est-elle uniquement déterminée par les températures
froides a haute altitude ?

- La limite « chaude » de distribution des espéces est-elle influencée par les températures élevées,
le déficit hydrique ou la compétition ?

- Dans quelle mesure la niche climatique fondamentale des essences, déterminée expérimentalement
sans interactions biotiques, est-elle plus étendue que leur niche réalisée observée dans les
conditions naturelles ?

- Comment ces éléments peuvent-ils fournir des indications sur la vulnérabilité et la gestion a long

terme des essences forestiéres dans un contexte de réchauffement climatique ?

L'objectif principal de la thése et les questions associées ont été analysés a travers trois objectifs
spécifiques. Ces derniers ont été atteints a partir i) d'une approche expérimentale sur un large gradient
climatique couvrant et dépassant la gamme climatique de vie des espéces, ii) des mesures de paramétres
vitaux liés a la survie et la croissance de I'appareil végétatif, iii) d'une sélection des essences typiques du
biome forestier méditerranéen, iv) de la comparaison des résultats obtenus expérimentalement avec la

distribution observée dans les conditions naturelles.

1.6.1.1 Objectif spécifique 1 —déterminisme de la limite froide des essences

méditerranéennes

Cet objectif spécifique vise a tester les facteurs responsables de la limite froide de I'aire de répartition des
espéces méditerranéennes en utilisant un réseau de placettes d'observation dans les conditions naturelles.
En étudiant une série d'especes d'arbres dominantes en zone méditerranéenne, nous avons cherché a
déterminer si les températures froides et la sécheresse estivale sont des facteurs limitants majeurs pour la
distribution des espéces au niveau de leur marge froide en région méditerranéenne. Etant donné que la
distribution des essences a leur marge froide dans les conditions naturelles est limitée chez les espéces
tempérées par plusieurs facteurs (abiotiques, biotiques, historiques), principalement les températures
froides (voir chapitre sur le froid), nous nous attendons a des facteurs similaires pour les essences
forestiéres en climat méditerranéen. En conséquence, le facteur hydrique devrait jouer un réle secondaire,

voire négligeable, étant donné que le froid est le principal déterminant des marges de distribution.
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.6.1.2 Objectif spécifique 2 — déterminisme de la limite chaude des essences

méditerranéennes

Cet objectif spécifique vise a tester les facteurs responsables de la limite chaude des espeéces forestiéres
méditerranéennes en étudiant les roles respectifs des températures, du déficit hydrique et de la compétition
sur la marge chaude de I'espéce la plus emblématique des foréts du Moyen-Orient et I'une des plus
importantes pour les civilisations de cette région au cours des derniers millénaires : le cédre du Liban. Dans

cette partie, nous chercherons a répondre aux questions suivantes :

- Quelles sont les limites basses de distribution du cedre du Liban observées dans les conditions
naturelles ?

- Quels sont les roles respectifs des températures chaudes et du stress hydrique dans le
déterminisme de la marge altitudinale basse de la distribution du cédre ?

- Quelles sont les preuves d'une éventuelle compétition interspécifique au stade juvénile, observées
chez les espéces témoins plantées dans les mémes conditions que les cédres dans les parcelles
expérimentales, et dans quelle mesure cette compétition limite-t-elle I'extension altitudinale basse

du cedre ?

1.6.1.3 Objectif spécifique 3 — Comparaison des gammes de vie climatiques dans
les conditions naturelles et déterminées expérimentalement et implications

pour la gestion du cédre a long terme.

Cet objectif spécifique vise a comparer la gamme climatique de survie et de croissance du cédre obtenue a
partir du dispositif expérimental a sa distribution altitudinale dans les conditions naturelles du Liban en vue
d’en tirer des éléments de gestion de long terme du cédre en contexte de réchauffement climatique. Nous

souhaitons plus particulierement répondre aux questions suivantes :

- Quelle est la gamme climatique favorable a la survie du cédre au stade juvénile indépendamment
des effets historiques de son exploitation par 'nomme et des interactions biotiques ?

- Quelle est la gamme climatique de croissance optimale du cédre au stade juvénile et correspond-
elle a son optimum altitudinal de distribution dans les conditions naturelles ?

- Est-il possible d'étendre I'aire de culture du cédre en tenant compte des effets de la compétition

interspécifique et du changement climatique ?

.7 Dispositif expérimental

Cette thése se concentre sur I'étude de la niche climatique des espéces forestiéres méditerranéennes a
travers des approches combinant expérimentations et observations en conditions naturelles. Pour atteindre
nos objectifs, nous avons mis en place un dispositif expérimental de transplantation d’essences juvéniles,
composé de huit sites répartis régulierement le long d'un gradient altitudinal allant de 110 a 2330 m dans

le nord du Liban. Deux modalités, arrosée et non arrosée, ont été établies sur chaque site afin de distinguer
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les roles des contraintes thermiques et hydriques dans |'établissement des limites de distribution. Nous
avons planté 680 plants de quatre essences — le cédre du Liban (Cedrus libani), le pin brutia (Pinus brutia),
le chéne d'Alep (Quercus infectoria) et le chéne calliprinos (Quercus calljprinos) — agés d’'un an dans chaque
site, en croisant des modalités d'arrosage, de densité de plantation et de mélange. L'étude se concentre
sur la niche climatique des espéces au stade juvénile, ce stade étant considéré comme particuliérement
limitant et crucial pour la colonisation des plantes (Donohue et al., 2010 ; Niinemets, 2010 ; Schupp et
Fuentes, 1995). Pour estimer le role potentiel de la compétition, les niveaux de croissance et de survie du
cédre du Liban ont été comparés a ceux des trois autres espéces d'arbres potentiellement compétitives,
plantées et mesurées simultanément sur les sites expérimentaux selon le méme plan expérimental. Des
mesures réguliéres de croissance et de survie des plants ont été réalisées pendant trois ans afin d'analyser
la croissance et la survie des essences le long du gradient altitudinal et selon les modalités testées. Ces
données ont servi a déterminer la niche climatique des essences étudiées ainsi que les facteurs

responsables des marges climatiques des espéces.

1.8 Espéce modéle

Parmi les espéces forestiéres arborescentes méditerranéennes, le cédre du Liban (Cedrus libani A. Rich.)
est une espéce structurante des foréts montagnardes du Moyen-Orient, située au sud de son aire de
répartition, a la lisiere des formations désertiques (Talhouk et al., 2001). Sa localisation en zone
montagnarde le rend particuliérement vulnérable aux impacts du réchauffement climatique, qui entraine
une régression importante des habitats favorables a cette espéce dans les montagnes méditerranéennes
(Regate et Salman, 2008). Des simulations de sa répartition géographique future au Liban, basées sur sa
répartition actuelle, prévoient la quasi-disparition de l'espéce d'ici 2070-2100, avec seulement trois zones
au Mont-Liban susceptibles de permettre sa survie (Hajar et al., 2010 ; Xiao et al., 2022). Les connaissances
écologiques sur les plages de température et de précipitations limitant la distribution du cédre du Liban
sont encore insuffisantes. Les modéles de distribution, fondés sur les données d'occurrence du Systéme
mondial d'information sur la biodiversité (GBIF), soulignent le role clé des précipitations et des températures
hivernales dans la répartition naturelle des Cedrus spp. lIs mettent également en évidence I'importance des
précipitations estivales pour la distribution des espéces de Cedrus dans la région méditerranéenne (Xiao
et al., 2022). Toutefois, les données écologiques et écophysiologiques disponibles sur le cédre du Liban
restent limitées pour déterminer avec précision les facteurs contrélant les limites de sa distribution naturelle.
Le cédre du Liban se distingue parmi les essences étudiées en ayant ses deux marges (chaude et froide)
situées a l'intérieur de la gamme altitudinale de notre dispositif expérimental, qui s'étend au-dela des limites
climatiques froide et chaude de son aire de répartition. De plus, sa bonne performance en croissance radiale,
pouvant atteindre 5 mm par an en climat tempéré, associée a une forte résistance au froid et a une
sécheresse estivale prolongée, en fait une candidate prometteuse pour les reboisements en Europe en
prévision du réchauffement climatique important attendu dans les décennies a venir (Messinger et al.,
2015).
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Il Chapitre 2 : Matériels et méthodes

Cette partie décrit la région d'étude, les essences étudiées, les méthodes et données utilisées dans le cadre

de cette these. Elle s’attache en particulier a décrire le dispositif expérimental mis en place.

Les données d'observation acquises sur le terrain ainsi que les mesures réalisées dans le dispositif
expérimental ont été mises a disposition de la communauté scientifique grace a leur dépé6t sur le site de

dépot Dryad a I'adresse :

https://doi.org/doi:10.506 1 /dryad.kOp2ngfdf

La base de données mise a disposition a été appelée Cedrus. Elle contient 4 fichiers :

Un fichier correspondant aux relevés de présence abscense du cédre du Liban dans 1023 sites inventoriés
au nord Liban. Outre-la présence/absence du cédre, ce fichier contient les coordonnées géographiques

précises des sites ainsi que diverses informations climatiques (nom du fichier A1_CedrusPA).

Un fichier de 2304 lignes et 7 colonnes qui contient les mesures réalisées sur les plants. Chaque ligne
correspond a un plant et les différentes colonnes indiquent les caractéristiques de survie et de croissance
mesurées en 2021 sur les 4 espéces étudiées. Le fichier contient en outre pour chaque plant son site de
plantation, son altitude et la modalité d’'arrosage et de densité auxquelles il appartient (nom du fichier :

B1_Cedrus_2mod).

Un fichier de 8 lignes et 8 colonnes décrivant la position, I'altitude et les principales caractéristiques des

sites expérimentaux (nom du fichier : B2_ExpSites_Clim).
Un fichier ReadMe qui décrit les données mises a disposition.

Un data paper présentant la base de données constituée accompagne la mise a disposition des données. I|
est disponible a la méme adresse que celle fournie pour les données. Ce data paper décrit succinctement
les objectifs de I'étude ayant conduit a I'acquisition des données. Il décrit précisément les méthodes mises

en ceuvre pour acquérir les données mises a disposition.
Ce data paper est présenté en annexe de la theése (Annexe 1). Il a pour référence :

Pinto P.E., Gegout J.C., Nassif Y. (2024) Cedrus : Cedrus libani survival and growth data from a transplant

experiment and natural forests in northern Lebanon. https://doi.org/10.5061/dryad.kOp2ngfdf
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.1 Description de la région d’étude et contexte historique

II.1.1 Localisation et géographie

L'étude a été menée dans la vallée de la Qadisha, sur le versant ouest du Mont-Liban Nord, en zone
méditerranéenne, a proximité de régions plus arides au sud et a |'est, offrant un cadre idéal pour étudier
les variations climatiques et écologiques (Figures 6 et 7). Le massif du Mont-Liban s'étend entre 33°28'30"
et 34°30'30" de latitude Nord et 35°36'00" et 36°21'00" de longitude Est. Il mesure environ 160 km de
long, avec une largeur variant de 25 km dans la partie centrale a 40 km vers le nord du pays. L'altitude du
massif augmente progressivement du sud au nord, débutant a 500 m dans le sud, atteignant 2588 m au
centre, et culminant & 3088 m au nord a Kornet es Saouda, le point le plus élevé du Mont-Liban et du
Proche-Orient. Ce sommet abrite les célébres foréts de cédres, vestige précieux de la végétation forestiére
(Figure 7). Le versant ouest, marqué par des vallées profondes et sinueuses, favorise la conservation de
certaines espéces en raison de son difficile acces. La végétation arborescente s'étend entre 50 et 2000 m
d'altitude sur les piémonts, découpés par des gorges et des torrents, tandis que la haute montagne, au-
dela de 2000 m, présente un relief aride avec des collines arrondies. La diversité topographique du Liban
Nord géneére une biodiversité remarquable, caractérisée par une diversité d'habitats allant des maquis
méditerranéens des zones cotieres aux foréts d'altitude. Les foréts de cedres du Liban (Cedrus libani),
emblématiques de la région, se trouvent principalement entre 1000 et 2000 métres d'altitude et coexistent
parfois avec des foréts de pins (Pinus brutia), de chénes (Quercus calliprinos et Q. infectoria), et de

genévriers (Juniperus excelsa) (Abi-Saleh & Safi, 1988) (Figure 8).
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Figure 6 : Cartographie des sous-étages bioclimatiques méditerranéens du Proche-Orient (Saharien, Aride, Semi-Aride,

Sub-Humide, Humide, Per-Humide) et localisation de la région d'étude (Roumieux et al., 201 1).
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Figure 7 : (a) Localisation de la région d'étude (Liban Nord) sur la carte de I'Est du bassin méditerranéen (fond de carte :
OH237, 2015, Licence CC BY-SA). (b) Carte topographique du Liban Nord (Sources : ASTGTM vOO3, Esri, NASA, NGA,
USGS). (c) Photographie de la vallée de la Qadisha prise depuis Qnayouir a 1440 m d'altitude, en direction du cirque
naturel de Becharré dans la montagne des cédres. Dans le cercle blanc a l'arriére-plan de la photo, on apercoit la forét

millénaire des cédres du Liban. (d) Photographie d'un cédre millénaire, majestueux et imposant, témoignant de siécles

d'histoire.
Source: Abl-Saleh B. & Saft S., 1988 - Carte de ia végétation N
du Liban (1/500 000) + Notice explicative
Ecologia Mediterranea, XIV(1/2): 123-141. A
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Figure 8 : Niveaux de végétation de la région d'étude selon Abi-Saleh & Safi (1988) : Thermoméditerranéen,

Euméditerranéen, Supraméditerranéen, Montagnard méditerranéen et Oroméditerranéen.

II.1.2 Climat et géologie de la zone d'étude

La région du Liban Nord se caractérise par un climat méditerranéen marqué par des étés chauds et secs

ainsi que des hivers frais a froids, avec une variabilité notable liée a I'altitude et a la distance de la mer. Les
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températures moyennes annuelles varient de 18 a 20°C dans les zones cétiéres, tandis que dans les régions
montagneuses, elles oscillent entre 10 et 15°C (Figure 9). Les étés sont chauds, avec des températures
maximales atteignant 35°C sur la c6te, mais restant plus modérées, entre 25 et 30°C, dans les montagnes.
En hiver, les températures descendent souvent en dessous de zéro dans les régions d'altitude, entrainant
des chutes fréquentes de neige. Le nord du Liban présente peu de variabilité des précipitations : les
précipitations moyennes pour la période 1981-2010 varient de 800 a 1400 mm le long du gradient
altitudinal (Source, CHELSA). En haute montagne, elles dépassent souvent 1 400 mm, pouvant atteindre
jusqu'a 1700 mm, avec une contribution importante de la neige en hiver (Figure 10). La majorité des
précipitations se concentre en automne et en hiver, représentant 70 a 80 % du total annuel, souvent sous
forme de neige dans les zones montagneuses. Les mois d'été, en revanche, sont presque totalement
dépourvus de précipitations, ce qui caractérise la sécheresse estivale typique du climat méditerranéen.
L'humidité relative est élevée tout au long de 'année, particulierement dans les zones cétiéres ou elle oscille
entre 60 et 80 %.

D’un point de vue géologique, la région est principalement composée de formations crétacées composées

de roches sédimentaires comme des marnes, argiles, grés et surtout calcaires (Figure 11).
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Figure 9 : Températures moyennes annuelles, calculées a partir des données du modéle CHELSA pour la période 1981-
2010. Sources : CHELSA V.2.1, Esri, NASA, NGA, USGS.
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Figure 10 : les précipitations annuelles au Liban Nord, fournies par le modéle CHELSA pour la période 1981-2010.
Sources : CHELSA V.2.1, Esri, NASA, NGA, USGS.
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Figure 11 : Carte géologique simplifiée du Liban Nord (d'aprés DUBERTRET, 1955). La région d'étude, délimitée par le

cercle jaune, est principalement composée de formations crétacées, incluant des roches sédimentaires telles que des
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I.1.3 Impact anthropique

L'évolution historique des foréts de la région révéle des transformations profondes dues a l'activité
humaine, fagconnant ces écosystémes depuis des millénaires. Depuis I'Antiquité, la déforestation pour
I'exploitation du bois a été un facteur majeur. Les grandes civilisations Egyptiennes, Phéniciennes, Romaines
et Ottomanes ont largement utilisé le bois de cédre, de chéne et de pin pour les constructions navales, les
temples et les habitations, conduisant a une raréfaction des espéces précieuses comme le cedre du Liban.
L'expansion agricole et le paturage intensif ont également contribué a la réduction des foréts, les terres
boisées étant converties en champs cultivables et les pratiques de paturage empéchant la régénération
naturelle des arbres tout en dégradant les sols. L'urbanisation rapide au cours du dernier siécle a engendré
la destruction de vastes étendues forestiéres pour aménager des villes, des routes et des infrastructures.
Les incendies, souvent d'origine humaine, ont également joué un réle crucial dans la destruction des foréts
; bien que certaines espéces soient adaptées aux incendies périodiques, la fréquence et l'intensité accrues
des feux, exacerbées par les pratiques agricoles et le changement climatique, ont conduit a une perte

significative de couverture forestiére.

.2 Essences forestiéres étudiées

Les essences forestiéres étudiées ont été choisies pour leur fréquence importante au nord Liban, pour étre
repésentative des différents étages altitudinaux étudiés et pour leur diversité de traits fonctionnels
(coniféres/feuillus, caduques/persistants), afin d'intégrer les différentes stratégies écologiques des espéces
présentes en région méditerranéenne. Cette approche garantit un fort intérét scientifique et forestier des

résultats obtenus.

Les quatre essences sélectionnées représentent les principales espéces forestiéres du Liban et couvrent
une large gamme d'altitudes et de conditions écologiques. Quercus calljprinos (chéne de Palestine) est un
feuillu sempervirent xérophile qui domine les peuplements forestiers a basse altitude. Il est représentatif
des régions séches et chaudes, typiques des zones thermoméditerranéennes. Pinus brutia est un résineux
méditerranéen originaire du Proche-Orient qui est présent a basse et moyenne altitude, tandis que Quercus
infectoria, est un feuillu caducifolié qui se développe principalement a moyenne altitude. Enfin, Cedrus
libani, le cédre du Liban, est un résineux montagnard emblématique qui subsiste dans quelques

peuplements relictuels a haute altitude, en limite supérieure de la végétation forestiére.

Le choix du nombre d'essences étudiées résulte d'un compromis entre I'étendue des résultats visés et les
contraintes expérimentales. Un plus grand nombre d'espéces aurait renforcé les résultats obtenus et permis
de mieux les généraliser. lls auraient en outre fourni des données précieuses pour la gestion et la plantation
des espéces dans un contexte de changements climatiques. Outre les 4 essences choisies, nous avons
également tenté d'étudier Juniperus excelsa (Genévrier arborescent) finalement exclu de I'étude. Cette
espéce, complémentaire pour son comportement climatique des espéces étudiées, est typique des zones
oro-méditerranéennes, principalement situées au-dessus de 2000 métres d'altitude. Bien qu'elle soit
représentative de cet étage végétal, elle reste relativement rare au Liban. En outre, la disponibilité de cette

essence en pépiniére s'est révélée problématique, en grande partie a cause de son faible taux de
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germination. Malgré des efforts pour collecter des graines et les faire germer, la quantité obtenue n'était
pas suffisante pour intégrer cette espéce dans |'expérience. L'exclusion de cette espéce s'est donc imposée
afin de garantir la faisabilité pratique de I'étude dans le cadre des conditions des sites expérimentaux

sélectionnés.

Les quatre espéces sélectionnées sont non seulement représentatives des conditions régionales, mais leurs
traits fonctionnels se retrouvent dans les écosystémes méditerranéens répartis a travers le monde. Leurs
caractéristiques s'inscrivent ainsi dans un cadre écologique plus large, englobant des régions comme la
Californie, I'Australie, I'Afrique du Sud et le Chili. Ces traits communs permettent d'élargir la portée de

I'étude au-dela du Liban, tout en tenant compte des spécificités locales.
I.2.1 Quercus calliprinos Webb (Chéne de Palestine). Famille : Fagacées

Le Quercus calljprinos (Figure 12), également connu sous le nom de chéne de Palestine, est une espéce de
chéne caractéristique de la région méditerranéenne orientale. C'est un arbre ou arbuste au port
buissonnant, parfois érigé, atteignant généralement entre 5 et 15 métres de hauteur. Bien qu'il soit souvent
un arbre de taillis, il peut devenir un grand arbre dépassant les 20 métres lorsqu'il est isolé et se trouve
dans une station favorable. Ses feuilles sont petites, coriaces, ovales a oblongues, avec des bords dentés
ou épineux, mesurant généralement entre 2 et 7 cm de long. Quercus calljprinos pousse principalement
dans les foréts méditerranéennes et les maquis, souvent sur des sols calcaires, et est bien adapté aux
climats chauds et secs, supportant une aridité prolongée. On le trouve de la c6te jusqu'a 1500 métres
d'altitude. Son aire de répartition s'étend a la Méditerranée orientale, ainsi qu'en Italie méridionale et en
Gréce, et au Liban, il couvre plus de la moitié de la superficie forestiére actuelle. En reboisement, il se
régénére par rejet de souches ou par glands pour les arbres en futaie (Dereix et al., 1999, Pabot, 1959,
Chouchani, 1972).

Figure 12 : Quercus calliprinos : (a) Arbre complet, (b) Feuilles, (c) Gland. Photos prises a Qnayouir, Liban Nord (1390 m).
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I.2.2 Quercus infectoria Oliv. (Chéne infectoria). Famille : Fagacées

Quercus infectoria (Figure 13) est un élément clé des écosystémes méditerranéens, offrant des services
écologiques essentiels, contribuant a la biodiversité, et jouant un réle important dans la régénération des
foréts et la stabilisation des sols. Généralement, il se présente comme un petit arbre ou un arbuste
atteignant entre 5 et 10 métres de hauteur, avec un port irrégulier et souvent multi-troncs, pouvant
atteindre de grandes dimensions lorsqu'il est isolé, avec un houppier clair. Ses feuilles, caduques ou semi-
persistantes, sont ovales a oblongues, mesurant entre 4 et 10 cm de long. Quercus infectoria pousse
principalement dans des régions montagneuses sur des sols bien drainés, souvent assez profonds et
calcaires, et est bien adapté aux climats méditerranéens avec des étés secs et chauds. On le trouve a partir
de 500 meétres dans la zone euméditerranéenne, devenant plus présent a partir de 800 métres jusqu'a
1500 métres. Il se développe dans un climat méditerranéen humide et sub-humide a variante fraiche et
tempérée. Sa répartition inclut la Méditerranée orientale, ou il est rarement en peuplement pur, se

mélangeant souvent avec le chéne calliprinos ou le cédre du Liban. Sa régénération se fait par rejets a partir

des souches ou par glands pour former des arbres de futaie (Dereix et al., 1999, Pabot, 1959, Chouchani,
1972).

Figure 13 : Quercus infectoria: (a) Arbre complet, (b) Feuilles, (c) Glands. Photos prises a Qnayouir , Liban Nord (1390m).

I.2.3 Pinus brutia Ten. (Pin brutia, Turkish red pine). Famille : Pinacées

Pinus brutia (Figure 14) joue un role essentiel dans les écosystémes méditerranéens en facilitant la
régénération apres les incendies, en offrant un habitat crucial pour la faune et en contribuant a la
stabilisation des sols. En raison de sa résilience face aux conditions arides, cette espéce est particulierement
précieuse pour la reforestation et la restauration des zones dégradées au sein de son aire de répartition.
Le pin brutia présente un port charpenté mais non aplati en parasol, tendant plutét vers une forme conique,
avec un tronc plus droit que celui du pin d'Alep. Ses aiguilles, généralement en paires, sont minces, de
couleur vert foncé, et mesurent entre 10 et 15 cm de long, plus épaisses (1-1,5 mm) que celles du pin

d'Alep. Il s’épanouit dans les étages Thermo-méditerranéen, Euméditerranéen et Supra-méditerranéen,
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pouvant atteindre jusqu'a 1700 métres d'altitude. Son aire de répartition couvre une pluviométrie, variant
entre 350 et 1300 mm/an. Plus exigeant en eau que le pin d'Alep, il supporte mieux le froid et prospére
dans les climats méditerranéens avec des étés chauds et secs et des hivers doux et humides. Le pin brutia
est indifférent au substrat, préférant les sols bien drainés, souvent calcaires, et peut croitre sur des sols
pauvres et rocheux, ce qui le rend adapté aux environnements arides ou semi-arides. |l se trouve
principalement en Turquie, mais aussi en Gréce, en Syrie et au Liban, couvrant au moins 4 millions
d’hectares. Sa régénération est naturelle, abondante et dynamique, ce qui lui permet de coloniser

efficacement les espaces vides (Dereix et al., 1999, Pabot, 1959, Chouchani, 1972).

if {?F el e AU

Figure 14 : Pinus brutia : (a) Arbre complet, (b) fleurs femelles, (c) Cone. Photos prises a Kafarhazir , Liban Nord (315m).

I.2.4 Cedlrus libani (A. Rich), cédre du Liban. Famille : Pinacées

Cedrus libani (Figure 15) est une espéce de conifére importante dans son écosystéme montagnard, offrant
des services écologiques tels que la stabilisation des sols et I'habitat pour la faune. Sa longévité et son
bois précieux en font également un arbre d'importance culturelle et économique. Le cédre du Liban atteint
jusqu'a 40 metres de hauteur, avec un port cylindrique ou conique lorsqu'il est jeune, devenant tabulaire
en vieillissant ou lorsqu'il est isolé dans des conditions édaphiques pauvres. Ses aiguilles, subtétragones,
mesurent entre 20 et 30 mm de long. Il se développe dans I'étage montagnard méditerranéen, a des
altitudes de 1200 a 2000 meétres, et peut atteindre jusqu'a 2400 métres en Turquie. Le cédre du Liban
est une essence de lumiére qui supporte des conditions climatiques rigoureuses, avec des hivers longs et
froids suivis de printemps courts et de longs étés chauds et secs. Il se trouve de préférence sur le versant
ouest du Mont-Liban, bénéficiant des brouillards maritimes qui atténuent les conditions extrémes. Peu

sensible a la nature chimique des sols, il préfére les sols meubles et profonds, réussissant particuli€rement
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bien sur les éboulis calcaires, mais évite les terrains hydromorphes, mal drainés, et les sols lourds et
argileux. Son aire de répartition est fragmentée en massifs d'importance inégale, couvrant la zone de
montagne cétiére allant du Taurus a I'ouest de la Turquie, I'Amanus, les montagnes des Alaouites en Syrie,
et jusqu'au sud de la forét du Mont Barouk au Liban, sa limite sud. La régénération est capricieuse en raison
de la production irréguliére de graines tous les 3 a 5 ans sur les arbres de plus de 30 ans ; le froid et
I'humidité sont nécessaires pour la désarticulation des cones et la germination des graines, et les semis

d'un an sont tres sensibles a la sécheresse (Dereix et al., 1999, Pabot, 1959, Chouchani, 1972).

Figure 15 : Cedrus libani: (a) Arbre complet, (b) fleurs femelles, (c) Cone, (d) Aiguilles et bourgeons. Photos prises a Arz,
Liban Nord (1890m).

II.3 Evaluation des limites altitudinales basse et haute des essences

dans les conditions naturelles

Pour étudier les limites climatiques des essences et leurs déterminants, nous avons adopté deux approches
complémentaires : d'une part, nous avons mené des observations dans les foréts naturelles pour identifier
les différentes gammes altitudinale des espéces dans les conditions naturelles du nord Liban ; d'autre part,
nous avons mis en place un dispositif avec des sites expérimentaux afin de préciser leurs niches climatiques

et de déterminer les facteurs influencant les limites basses et haute de leur distribution altitudinale.

Aucune étude n'a précisément examiné les limites altitudinales de la répartition des espéces arborées au
Liban. La plupart des travaux existants se concentrent plutot sur le coeur de leur aire de répartition
altitudinale, basés sur des observations simples dans les conditions naturelles ou sur l'interprétation de
photographies aériennes (Pabot, 1959 ; Chouchani, 1972). Etant donné que ces données sont anciennes,

précédant les premiers impacts du changement climatique, et qu'elles manquent de précision, nous avons
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voulu fournir des informations plus récentes et spécifiques aux essences étudiées, en tenant compte du

contexte particulier du nord du Liban.

La limite altitudinale des essences étudiées a été déterminée dans les conditions naturelles par un inventaire
réalisé en mai 2020, consistant a relever la présence ou I'absence des quatre essences forestiéres étudiées
sur 1023 sites. Cet inventaire comprend 750 placettes de 200 m?, situées sur le terrain, excluant les
plantations et jardins d'ornement et 273 sites de trés haute altitude photointerprétés. L'étude a porté sur
la région nord du Liban, notamment la vallée de Qadisha, ou les sites expérimentaux ont été implantés. Les
routes et pistes de la région ont été explorées depuis la cote jusqu'au-dela de la limite altitudinale de la
végétation ligneuse, avec une placette établie tous les 10 metres de dénivelé ou tous les 500 metres de
distance hors agglomération et plantations (Figure 16). Les premiéres routes échantillonnées partent de la
cote pour rejoindre la ville d'Arz, en passant par Hadath El-Jebbeh. Deux autres routes ont également été
échantillonnées depuis la cote, en passant par Edhen et Tannourine pour rejoindre Arz. Pour affiner la
caractérisation des limites altitudinales des espéces, le réseau de placettes a été complété par une photo-
interprétation a partir d'images satellitaires. Cette méthode a permis d'analyser la présence des essences

sur 278 sites situés en haute altitude, ou le faible couvert végétal facilite I'identification des especes.

Les occurrences de notre espéce modéle, le cédre du Liban (Cedrus libani), ont également été extraites de
la base de données GBIF pour obtenir une estimation compléte de sa niche climatique et vérifier que le
plan expérimental couvrait les limites climatiques froides et chaudes de son aire de répartition. Pour garantir
la précision de cette extraction, avons concentré notre sélection sur les occurrences situées dans les pays
faisant partie de son aire de répartition naturelle : Liban, Turquie, Syrie et Chypre et nous avons exclu les
occurrences situées dans les parcs, jardins et plantations en photointerprétant chaque site présentant du

cédre localisé dans l'aire naturelle de I'espéce.

Figure 16 : Routes suivies au Liban Nord (colorées en bleu) pour établir la gamme altitudinale des 4 essences forestiéres

étudiées, de la mer jusqu'a 2750 m : Quercus calliprinos, Quercus infectoria, Pinus brutia et Cedrus libani.

Parmi les 244 sites extraits de GBIF, 89 ont été retenus apreés vérification, tandis que 155 ont été éliminés

apres photo-interprétation sur Google Earth. Les exclusions ont été motivées par les raisons suivantes : 92
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sites ne présentaient pas de végétation arborescente, 22 étaient des plantations de cédres, et 41 étaient
spatialement redondants avec les sites sélectionnés (présents a moins de 0,001° de latitude et de longitude

d'un site sélectionné).

A partir des données relevées, les limites inférieure et supérieure de la distribution altitudinale des espéces
étudiées en conditions naturelles ont été déterminées en utilisant les 5e et 95e quantiles de la distribution
altitudinale des occurrences des especes (Stahl et al.,, 2014). Cette méthode permet de se concentrer sur
les plages d'altitude les plus représentatives et d'éviter les influences des quelques occurrences marginales

situées dans des conditions écologiques atypiques.

I.3.1 Evaluation des niches climatiques et des facteurs contrélant les limites

altitudinales basse et haute des essences étudiées

.4 Dispositif expérimental

I.4.1 Le choix des sites de plantation

Le dispositif expérimental est composé de huit sites situés entre 110 et 2330 métres d’altitude, avec des
intervalles altitudinaux aussi réguliers que possible (Figures 17 et 18, Tableau 3). Ces sites ont été
sélectionnés pour couvrir le coeur de la distribution, la marge froide et les conditions climatiques au-dela
de la limite froide des quatre espéces étudiées, ainsi que les conditions situées sous la marge chaude du
cédre du Liban. Les sites ont été répartis environ chaque 300 metres de dénivelée le long du gradient
altitudinal étudié. Pour garantir que seules les conditions climatiques soient comparées le long du gradient
altitudinal, les autres conditions environnementales ont été autant que possible uniformisées entre les sites.
La sélection des sites a d'abord pris en compte les besoins logistiques et administratifs, en privilégiant les
terrains agricoles appartenant a des propriétaires privés, des municipalités ou des ONG, facilement
accessibles pour le travail du sol, 'apport des végétaux et des fournitures, ainsi que pour l'installation d'un
réservoir d'eau nécessaire a I'arrosage des plants. Cela a limité la possibilité d'installer des stations au-dela

de 2330 metres d'altitude.

Les sites expérimentaux sont localisés dans la région du "Liban Nord", répartis dans trois districts : Batroun
(1 site), Koura (2 sites) et Becharré (5 sites). Une attention particuliére a été portée aux conditions
édaphiques, avec une sélection de sols fertiles et homogeénes pour éviter que des caractéristiques du sol
ne limitent la croissance ou la survie des essences en conditions climatiques favorables. Les sites ont été
installés en milieu calcaire, sur des sols profonds (>40 cm), labourés, épierrés des grosses pierres et a
dominante argileuse. Les effets d’'exposition et de pente ont été minimisés en choisissant des sites avec
une pente inférieure a 3 % (& I'exception de deux sites en haute altitude). Etant donné que les espéces sont

héliophiles, les sites ont été aménagés en pleine lumiére.

Cependant, en raison des difficultés a trouver des terrains libres pour |'expérimentation, le site de Aabdine
(970 m d'altitude) présente une texture et une fertilité du sol différentes des autres : limon moyen contre

argile-limoneuse avec un substrat majoritairement siliceux et une moindre exposition au soleil due a la
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présence de foréts de Pin brutia environnantes. De plus, les 300 métres d’altitude entre les placettes sont
approximatifs en raison de ces contraintes, avec des stations séparées par des intervalles de 200 a 400

metres d'altitude.

:Thoum, 110 m

: Kafaraaka, 320 m
RE : Rechdebbine, 540 m
AB : Abdine, 970 m

QN : Qnayouir, 1390 m

BE : Becharré, 1570 m
AR1 : Arz, 1980 m
AR2 :Arz, 2330 m

Figure 17 - Distribution des 8 sites du dispositif expérimental répartis entre 110 et 2330 m d'altitude, principalement le
long de la vallée de la Qadisha (Liban-Nord) : Thoum (110 m), Kafaraaka (320 m), Rechdebbine (540 m), Abdine (970
m), Qnayouir (1390 m), Becharré (1570 m), Arz1 (1980 m), Arz2 (2330 m).

Populations sources: @ Traitement arrosé, faible densité
Provenances des semences
AR : @ Traitement non arrosé, faible densité
* Provenance de haute altitude :
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Figure 18 : lllustration du dispositif expérimental mis en place pour étudier la gamme climatique de survie et de croissance
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des principales essences forestiéres du Liban en lien avec le réchauffement climatique en cours (AR : aire de répartition).
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Tableau 3 : Localisation, altitude et principaux paramétres climatiques des 8 sites expérimentaux installés
dans le nord du Liban le long de la vallée de la Qadisha en 2018. MAT, température annuelle moyenne (en
°C) ; MIT, température moyenne en janvier (en °C) ; Min1T, température minimale moyenne en janvier (en
°C) ; MAP, précipitations annuelles moyennes (en mm) ; M456P, précipitations totales moyennes en avril,
mai et juin (en mm) ; M789P, précipitations totales moyennes en juillet, ao(it et septembre (en mm). Les

moyennes climatiques sont les moyennes pour la période 1980-2010. Source : CHELSA v2.

Site LON LAT ELV MAT  MIT  MiniT MAP M456P M789P
THOUM 35.657 34.211 110 19.7 13.3 11.1 1321 98 12
KAFARAAKA 35.839 34.319 320 18.4 11.0 7.9 1391 113 13
RECHDEBBINE 35.867 34.294 540 17.6 9.7 6.2 1276 108 12
ABDINE 35.889 34.277 970 15.0 6.7 3.0 1333 115 13
QNAYOUIR 35.926 34.258 1390 12.6 3.8 -0.2 1357 122 15
BECHARRE 36.019 34.253 1570 105 1.1 -3.2 1082 105 13
ARZA1 36.061 34.247 1980 8.1 -1.5 -6.0 1059 106 14
ARZ2 36.061 34.227 2330 5.8 -3.9 -8.3 1035 104 14

I.4.2 Phase préparatoire des sites expérimentaux avant plantation

La phase préparatoire des sites expérimentaux avant la plantation est une étape cruciale pour assurer le
bon déroulement de I'expérimentation. Cette phase comprend plusieurs étapes clés visant a optimiser les
conditions de croissance des plants et & minimiser les facteurs de stress extérieurs qui pourraient influencer
les résultats de I'étude. Pour I'ensemble des sites sélectionnés selon les critéres définis précédemment, un
travail du sol a été effectué afin de garantir des conditions uniformes pour les plantations et d'assurer une

bonne reprise des plants (Figure 19). Les étapes de préparation du sol ont inclus :

Suppression de la totalité des végétaux présents : Enlever toute la végétation existante pour éviter la

compétition avec les nouveaux plants.
Labour du sol jusqu'a 40 cm de profondeur : Assouplir le sol pour faciliter I'enracinement des plants.

Evacuation des pierres : Enlever les pierres de taille moyenne a grande pour éviter les obstacles a la
croissance des racines.

Ratissage : Préparer le sol en le rendant meuble et exempt de racines pour assurer une préparation
adéquate avant la plantation.
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Figure 19 : Exemples de sites sélectionnés et de travaux réalisés sur les sites : de gauche a droite : Kafaraaka (320 m),
Arz1 (1980 m), Arz2 (2330 m) et Becharré (1570 m). Phase préparatoire des sites expérimentaux : suppression de la
totalité des végétaux présents, décompactage du sol, labour du sol jusqu'a 40 cm de profondeur, évacuation des pierres,

ratissage.

Etant donné que certains sites sont situés dans des zones o le paturage est autorisé pour les bergers par
les autorités locales, des enclos ont été installés pour protéger les jeunes plants des animaux domestiques
(principalement les chévres) ainsi que des animaux sauvages (principalement les sangliers). Les stations
situées dans le secteur de Becharré, classé "zone protégée" en raison de l'interdiction de paturage et de la
surveillance fréquente, ne nécessitent pas de cléture. Ces mesures assurent la protection des plantations

et garantissent un niveau de consommation des plants nul et uniforme sur tous les sites.

I.4.3 Collecte des graines et culture en pépiniére forestiere

Les individus utilisés dans cette étude proviennent de graines collectées directement dans la nature et
ayant germé en pépiniére. Une campagne de collecte a été réalisée au moment de la maturité des fruits :
en novembre/décembre 2017 pour les deux espéces de chénes (Quercus calliprinos et Quercus infectoria)
et en avril/mai 2018 pour les deux espéces de coniféres (Pinus brutia et Cedrus libani). Les glands et les
graines récoltés ont été immédiatement plantés en pot dans du terreau et cultivés en pépiniére. Afin de
garantir des résultats représentatifs et d'évaluer la performance des plants en fonction de leur provenance,
les graines ont été prélevées a partir de différentes provenances altitudinales. Trois provenances ont été
sélectionnées pour chaque espéce, couvrant la marge basse, la partie médiane et la marge haute de leur
distribution altitudinale actuelle dans le nord du Liban (Tableau 4). Les glands et cones ont été récoltés
directement sur les arbres afin de prévenir les infections, puis transportés a la "Pépiniére forestiére des

cédres" située a Becharré, a 1400 metres d'altitude, ou ils ont été germés avant plantation (Figure 20).
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Environ 90 % des plants utilisés dans I'étude proviennent de ces récoltes de 2017/2018. Cependant, en
raison de la quantité insuffisante de plants issus de ces récoltes, nous avons dii compléter avec des plants
provenant d'une autre pépiniére forestiére située dans la région du Chouf, a environ 75 km de Becharré.
Bien que ces plants, du méme age que ceux récoltés, aient recu le méme entretien, l'origine précise des
semences utilisées pour ces plants supplémentaires n'est pas connue. lIs ont été plantés sur les sites de

Kafaraaka et Rechdibbine.

Tableau 4 : Localisation des sites des trois provenances pour les quatre espéces étudiées, correspondant

aux marges basse, médiane et haute de leur distribution altitudinale actuelle dans le Liban Nord

Espéces Prvovenances Altitudes Longitude Latitude

Basse altitude 150 35.68028 34.29222

Quercus calliprinos M e 739 35.88806 34.28361
Haute altitude 1237 35.89361 34.26222

Basse altitude 268 35.80611 34.31139

Quercus infectoria  p15venne altitude 817 35.89861 34.27639
Haute altitude 1348 35.92583 34.26222

Basse altitude 218 35.69833 34.28639

Pinus brutia e e F e 859 35.89444 34.28083
1500 36.02083 34.24972

Haute altitude

Figure 20 : Les individus utilisés dans cette étude proviennent de graines collectées directement dans la nature au Liban

Nord et ayant germé en pépiniére. Culture de plants forestiers a la pépiniére forestiére de cedres a Becharré (1570m).
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I.4.4 Protocole de la plantation sur le terrain

Tous les plants ont été repiqués dans les sites expérimentaux a I'automne 2018 (Figure 21). Chaque
essence étudiée a été implantée sur I'ensemble des huit sites du dispositif expérimental. Pour chaque
essence, au moins deux sites se trouvent a l'intérieur de sa gamme altitudinale définie dans les conditions
naturelles, et au moins un site est situé dans sa zone climatique optimale. Afin d'éviter des biais liés aux
provenances, les trois populations issues des parties basse, médiane et supérieure de la distribution
altitudinale ont été réparties équitablement sur tous les sites. Les traitements appliqués sont identiques
sur chaque site et combinent différents niveaux d'arrosage, densités de plantation et compositions en

essences pour étudier les effets de la compétition.
I.4.5 Modalités d'arrosage

Chaque site expérimental est constitué de deux lots : un lot arrosé pendant I'été pour étudier la survie et
la croissance des plants en I'absence de stress hydrique, et un lot non arrosé, représentant les conditions
naturelles. Pour assurer la reprise des plants aprés transplantation, tous les plants ont été arrosés en 2019
durant la premiére saison de végétation. L'arrosage a été interrompu pour la moitié du dispositif lors des
premiéres pluies de I'automne 2019. Les lots ont ensuite été subdivisés en deux types de peuplements

pour examiner I'impact des interactions entre essences sur la survie et la croissance des plants.
I.4.6 Type de peuplements et densité de plantation

Chaque lot se compose de deux types de peuplements :

7

« Peuplements a faible densité de plantation : Distance de 50 cm entre les plants pour permettre
une croissance libre jusqu’a la fin de I'expérimentation. Cependant, cette distance s'est avérée
insuffisante sur les sites a forte croissance, entrainant des frolements entre plants dés la deuxieme
année.

« Peuplements a forte densité de plantation : Les plants ont été installés sur des parcelles appelées

« nanoforéts », mesurant 1,5 m de coté, avec un espacement de 10 cm entre les plants. Chaque

nanoforét regroupe 196 plants des quatre essences étudiées (Cedrus libani, Pinus brutia, Quercus

calliprinos, Quercus infectoria), avec 49 plants par essence, répartis en peuplements purs ou en
mélange. Cette densité et disposition permettent d'étudier les interactions intraspécifiques et

interspécifiques.
Interactions possibles étudiées dans les nanoforéts :

«» Coniféres entre eux : Cedrus libani avec Pinus brutia.
+ Feuillus entre eux : Quercus calljprinos avec Quercus infectoria.
% Coniféres et feuillus du méme étage altitudinal : Cedrus libani avec Quercus infectoria, et Pinus

brutia avec Quercus calljprinos.

En outre, les nanoforéts ont été également constituées avec des mélanges de plus de deux essences pour

tester des interactions variées entre 3 ou 4 espeéces.
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Au total, 5440 plants ont été plantés dans le dispositif, soit 170 plants par espéce répartis sur chacun des
huit sites (Figures 22). Le temps disponible n'a pas permis d'analyser en profondeur la diversité des
interactions testées. Dans cette thése, nous nous sommes principalement concentrés sur les indicateurs de
croissance juvénile et de survie comme mesures de la compétition inter-espéces (Gaudet et Keddy, 1988 ;

Westoby et al., 2002 ; Tanner et al., 2005).

Cilve d’eau’
=

Nano-foréts
2
Arrose

Figure 21 : lllustration de 2021 d'un site du dispositif expérimental établi en 2019 pour étudier la gamme climatique de
survie et de croissance des quatre essences forestieres méditerranéennes. Au premier plan, un lot non arrosé a faible
densité, avec les cédres en premiére ligne, suivis des chénes (Q. calljprinos et Q. infectorid), puis des pins de brutia. Le lot
arrosé est visible en arriére-plan. Les deux nanoforéts, arrosées et non arrosées, apparaissent au fond a gauche et a droite
du dispositif. La cuve d'arrosage et le réseau de tuyaux sont également visibles en arriére-plan et couvrent I'ensemble du

site. La placette illustrée se situe a Rechdebbine, a 540 m daltitude.

41



Lot arrosé

Faible densité

50cm
EA 2 4 2 42 2 2 2 2 42 4 014 Tocm Forte densité
B4 2 2 4 2 2 4 4 4 3 4 4522222335323 333
iSl44444424404420442
£ £ 24442424000 0000040844008
sassareassnnn] fiisatiitiiagl s
A***A******* TeTYSTITYYYEY £ Quercus infectoria
24 4 %2 2 2442 444} A2222222242222 3 piusoun
P 4422324240244 44 -
A*ii*****i**_ i**i********** *Quercuscalhprmos
42 4 42 42 42 2 4 4 4% %2 42 3 *iii:**i*:ii:: || Plants lisiéres
|2 4244
£ 4444444244245 3442420000042
FOF PN N OO O O O O O 1 *iikf-*:*;*iiii
2444424424244 222ERRRE raais
50cm -aible densité ‘ N
g:k 2 42 4 42 4444422 q0em Forte densite
B4 2 4 2 2 4 4 2 4 4 4 1 55&#**#;:1:##44*
iS4444 4 2324423244
2 4 42222222237 22220204040044413
pasaassasand Qattitidtdied Lo
AAA*AAAAA*A* £43434454044442 4 uercus infectoria
2 42 4 2 2 4442 42 4 4 41 2222223222222 2 4 Possoue
P 4424224444444 443 ;
i*******i*** _ i*i*********** *Quercuscal!\pnnos
4 £ £ 2 2 2 %2 % 2 4 2 14/ é:iiiéié‘i::::: [ ] Plants lisitres
I E S 2442
244422422224 220202202022 00444
4 2 4 2 4 24 44344 *4:&**1:&:::::2
4*4444*444*45****“‘*
Lot 1: Arrosé
Plantation a faible densité Plantation a faible densité
Cedrus libani 36 Cedrus libani 36
Quercus calliprinos 36 Quercus calliprinos 36
Quercus infectoria 36 Quercus infectoria 36
Pinus brutia 36 Pinus brutia 36
Plantation pure a forte densité Plantation pure a forte densité
Cedrus libani 25 Cedrus libani 25
Quercus calliprinos 25 Quercus calliprinos 25
Quercus infectoria 25 Quercus infectoria 25
Pinus brutia 25 Pinus brutia 25
Plantation mélangée a forte densité Peuplement mélangée a forte densité
Cedrus libani 24 Cedrus libani 24
Quercus calliprinos 24 Quercus calliprinos 24
Quercus infectoria 24 Quercus infectoria 24
Pinus brutia 24 Pinus brutia 24
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Figure 22 : Disposition des plants dans un site expérimental : 4 espéces forestiéres étudiées, combinées a différentes
modalités d'arrosage (lot arrosé et lot non arrosé) et a deux densités de plantation (faible densité et forte densité).
Composition d'un site expérimental : 680 plants par site, pour un total de 5440 plants répartis sur I'ensemble du

dispositif.

I.4.7 Protection des plants contre la compétition herbacée : toilage,

gravillonnage et arrachage des mauvaises herbes

Bien que les sols aient été couvert de toile et de gravillons, la végétation herbacée a continué a pousser,
ce qui nous a obligé a désherber régulierement manuellement les sites pour éviter toute compétition

d’'origine herbacée.
1.4.7.1 Toilage

Le toilage a pour objectif de prévenir la croissance des mauvaises herbes en recouvrant le sol avec une
toile géotextile, tout en facilitant la gestion de la végétation. Nous avons utilisé une toile géotextile
spécialement congue pour résister aux UV, suffisamment large pour couvrir I'ensemble des zones a traiter.
Avant l'installation, le sol a été préparé minutieusement afin d'éliminer tout débris et végétation. Une fois
le sol prét, nous avons déroulé la toile sur la surface a couvrir, en veillant a ce qu’elle couvre bien toute la
zone et dépasse légeérement les bords pour prévenir les infiltrations de mauvaises herbes. Enfin, pour
maintenir la toile en place et éviter qu'elle ne se déplace ou ne se souléve, nous avons fixé les bords a

l'aide de piquets ou d'agrafes.
1.4.7.2 Gravillonnage

Le gravillonnage compléte le toilage en ajoutant une couche de gravier pour empécher la croissance des
mauvaises herbes et stabiliser le sol. Pour cette opération, nous avons choisi des gravillons de taille
uniforme, de 5 mm, afin de garantir une couverture efficace. Avant d'appliquer les gravillons, nous avons
veillé a ce que la surface soit plane et que la toile soit correctement en place. Ensuite, nous avons réparti
uniformément une couche de gravillons d'environ 5 a 10 cm d'épaisseur sur la toile pour assurer une
efficacité maximale. Pour finir, nous avons compacté légérement les gravillons afin qu'ils adhérent bien a la

toile et pour éviter leur déplacement.
1.4.7.3 Arrachage des mauvaises Herbes

Pour éliminer les mauvaises herbes qui ont poussé malgré les mesures de toilage et de gravillonnage, nous
avons utilisé des outils manuels tels que des binettes et des gants de jardinage. Nous avons réguli€rement
examiné les sites afin de détecter la présence de mauvaises herbes. Celles-ci ont été enlevées manuellement,
en veillant a retirer les racines pour éviter leur repousse. Enfin, nous avons collecté et éliminé les mauvaises

herbes arrachées pour prévenir leur dispersion, en nous conformant aux réglementations locales.
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1.4.7.4 Fréquence et ampleur du travail Réalisé

La gestion des sites expérimentaux comprend la pose de la toile et I'apport de graviers effectués une fois
au début de l'installation du dispositif, suivis d'un désherbage régulier tout au long de I'année pour
maintenir des conditions optimales pour les plants. La toile est posée une fois lors de l'installation initiale,
et le gravier est apporté une fois apres la pose de la toile. Le désherbage est effectué en plusieurs sessions
: en mars pour éliminer les mauvaises herbes émergentes au printemps, en avril pour maintenir la zone
propre avant la saison de croissance, en mai pour continuer a gérer la croissance des mauvaises herbes,
en juin pour prévenir la compétition des jeunes plants avant I'été, en septembre pour retirer les mauvaises
herbes ayant poussé pendant I'été, en octobre pour préparer le site pour I'hiver avant les premiéres pluies
d'automne, et en novembre pour un dernier nettoyage avant I'hiver. Pour les sites de haute altitude, le
désherbage est effectué une fois entre juin et novembre en raison des conditions climatiques plus difficiles

et du moindre développement de la végétation.
I.4.8 Protocoles d'arrosage des plants

Pour les sites situés entre 110 et 1980 meétres d'altitude, deux réservoirs d'eau de 2000 litres chacun,
reliés entre eux et surélevés a au moins 1 m du sol sur des parpaings, ont été installés. L'eau est acheminée
vers les zones de plantation par des tuyaux posés en surface. Pour faciliter I'écoulement, I'eau est dirigée
au plus prés de la zone a irriguer a l'aide de tuyaux de 25 mm de diamétre, puis distribuée via un réseau
secondaire de 16 mm contenant des goutteurs réglables. Ces goutteurs émettent de I'eau lentement et
régulierement, permettant une application uniforme directement sur la zone racinaire de chaque plante en
quantité suffisante (environ 13,8 litres par arrosage). L'arrosage est effectué au bon moment (a la tombée
de la nuit) pour garantir un apport régulier en période séche. Le débit moyen par goutteur est d'environ 2
L/h sans pression d'eau (par gravité), avec un espacement régulier de 0,50 m entre les goutteurs. Avant le
début de chaque saison d'arrosage annuelle (début avril) et tout au long de la période d’arrosage, le
systéme est réguliérement vérifié pour garantir son bon fonctionnement, avec nettoyage des cuves et des
goutteurs pour éliminer les particules ou dépots de calcaire pouvant les obstruer. Pour le site a 2330 m,
nous utilisons un tuyau d'arrosage relié a un bassin de rétention d'eau situé a 2450 m, dédié aux projets
de reboisement dans la région de Becharré. Le protocole d'arrosage est structuré de la maniére suivante :
I'arrosage débute le 15 avril pour les sites situés entre 110 et 1570 m d'altitude, tandis qu'il commence le
15 juin pour ceux situés entre 1980 et 2330 m d'altitude. L'arrosage est effectué tous les 15 jours et est
arrété apres les premiéres pluies d'automne (fin octobre) pour tous les sites, avec une interruption mise en
place pour la moitié du dispositif (les sites de la modalité « non arrosée ») dés les premiéres pluies

d’automne 2019.
I.4.9 Travaux exceptionnels et réparations

Des interventions exceptionnelles ont été nécessaires pour maintenir les conditions expérimentales et
assurer la validité des résultats malgré les défis imprévus rencontrés pendant I'étude. En hiver 2019/2020,

des tuyaux d'arrosage endommagés par des rongeurs ont été remplacés pour garantir un arrosage efficace
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et éviter des impacts négatifs sur les plants et les résultats de I'étude, avec une intervention ponctuelle au
moment de la détection du probléme. Pour assurer le bon fonctionnement du protocole expérimental, des
visites de vérification ont été réalisées régulierement tout au long de I'année, permettant de détecter et
résoudre tout probléme potentiel. A Kfaraakka, des taupes ont endommagé I'appareil racinaire de certains
plants, ce qui a conduit & la mise en place de mesures préventives contre les animaux fouisseurs. A Thoum,
une bache déplacée par le vent a recouvert certains plants ; elle a été réajustée pour dégager les plants
affectés et des mesures ont été prises pour renforcer I'ancrage des baches et utiliser des matériaux de

fixation supplémentaires pour éviter de futurs problemes.
1.4.10 Conséquences des interventions exceptionnelles

Ces interventions ont eu un impact direct sur la gestion des sites expérimentaux et la collecte de données,
soulignant la nécessité de solutions rapides et efficaces pour minimiser les perturbations et garantir la
validité des résultats. Le remplacement des tuyaux d'arrosage a assuré la continuité de l'arrosage,
permettant aux plants de recevoir I'eau nécessaire a leur croissance et prévenant des lacunes dans les
données expérimentales, bien que cela ait engendré des colits additionnels et une interruption temporaire
de I'arrosage nécessitant une gestion rapide pour minimiser I'impact sur les plants. Les visites de vérification
régulieres ont permis de détecter rapidement les problémes et de mettre en ceuvre des solutions avant
qu'ils n'affectent significativement les résultats de I'étude, contribuant ainsi a la qualité et a la fiabilité des
données collectées, bien que cela ait impliqué un investissement en temps et en ressources humaines,
augmentant la charge de travail et les colts associés. Au site de Kafaraaka, les réparations ont limité les
pertes de plants et maintenu l'intégrité du protocole expérimental, malgré une perte de données sur 21
plants d'une nanoforét causée par les dégats des taupes, nécessitant I'abandon de certaines analyses
impliquant cette modalité. A Thoum, le réajustement des baches a restauré les conditions expérimentales
et protégé les plants affectés, bien que les plants recouverts aient pu subir un retard de développement ou
des dommages temporaires, influencant potentiellement les mesures de croissance et la collecte des

données pour cette station.
I.4.11 Mesures réalisées sur les plants

Les mesures de survie et de croissance des plants ont été effectuées de l'automne 2018, lors de la
plantation initiale, jusqu'a I'automne 2021, période a laquelle les derniéres mesures ont été prises. Au
printemps, aprés la transplantation, une évaluation a été réalisée pour déterminer la mortalité hivernale, et
en automne, pour mesurer la mortalité estivale, un plant étant considéré comme mort s'il ne possédait plus
de feuilles vertes. Concernant les mesures de croissance, la hauteur et le diamétre a la base de la tige des
plants ont été enregistrés chaque octobre, a la fin de la saison de croissance (Tableaux 5 et 6). Ces données
ont permis de calculer le taux de survie au printemps et en automne de chaque année ainsi que la croissance

moyenne annuelle en diamétre et en hauteur pour chaque site, espéce et mode d'arrosage.
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Tableau 5 : cycles de mesures des variables liées a la survie, a la croissance. La période de récolte des

graines étant novembre/décembre 2017 pour les deux espéces de chénes (Quercus calliprinos et Quercus

infectoria) et en avril/mai 2018 pour les deux espéces de coniféres (Pinus brutia et Cedrus libani). Tous les

plants ont été repiqués dans les sites expérimentaux au mois de novembre 2018.

Cycles de mesures Thoum | Kafaraaka | Rechdebbine | Abdine | Qnayouir | Becharré | Arzl Arz2
Automne 2018 Année 0 nov-18 nov-18 nov-18 nov-18 nov-18 nov-18 nov-18 nov-18
Printemps 2019 avr-19 avr-19 avr-19 avr-19 mai-19 mai-19 juin-19 juin-19

Année+1
Automne 2019 nov-19 nov-19 nov-19 nov-19 nov-19 nov-19 nov-19 nov-19
Printemps 2020 avr-20 avr-20 avr-20 avr-20 mai-20 mai-20 juin-20 juin-20
Année+2
Automne 2020 nov-20 nov-20 nov-20 nov-20 nov-20 nov-20 nov-20 nov-20
Printemps 2021 avr-21 avr-21 avr-21 avr-21 mai-21 mai-21 juin-21 juin-21
Année+3
Automne 2021 nov-21 nov-21 nov-21 nov-21 nov-21 nov-21 nov-21 nov-21

Tableau 6 : Liste des données fixes et des variables mesurées au cours de |'expérimentation

Données fixes

Signification

Numéro plant

Numéro de 1 a 5440

Espéece Cedrus libani ; Pinus brutia ; Quercus calliprinos ; Quercus infectoria

Provenance B : basse atitude ; M : moyenne altitude ; H : haute altitude ; | : indéterminée ; C : Chouf
Site Nom du site : Thoum ; Kafaraaka ; Rechdebbine ; Abdine ; Qnayouir ; Becharré ; Arz1 ; Arz2
Altitude (m) Altitude du site : 110 ; 520 ; 540 ; 970 ; 1390 ; 1570 ; 1980 ; 2330

Arrosé / Non arrosé

A :arrosé ; NA non arrosé

Faible densité / dense

1:faible densité ; 2 : forte densité

Variables Unité de mesure Méthodes de mesures appliquées et notations Printemps | Automne
Mortalité /1 190%[de feuilles mortes et. pas de borgeon vivant visible ou tige / ,."".
séparé du sol 1: mort; 0: vivant s v
Dépérissement % % feuilles mortes dans un arbre ;’I‘. v 4
Bris (cassé) mm non cassé [nc] ou hauteur de la cassure pour le semestre écoulé v 4 /
Hauteur mm distance verticale au bourgeon vivant le plus haut 0 /
Longueur mm distance entre le sol et le bourgeon terminal de la ramification la plus 0 /
longue 4
Diametre 1 mm diamétre a un centimetre du sol 0 ;".
Diametre 2 mm diameétre a un centimétre du sol perpendiculaire au diamétre 1 0 /
Remarques J v 4
Date d/m/y Day / Month / Year / v 4
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I.4.12 Evaluation des températures et précipitations pendant la durée

de I'expérimentation

Deux sources de données ont été utilisées pour obtenir des données thermiques et pluviométriques sur les
sites d'expérimentation : les données spatialisées du modéle CHELSA et des données mesurées sur les sites
a partir de postes météorologiques. Les températures et précipitations moyennes annuelles des sites pour
la période 1981-2010 ont été évaluées a partir de la base de données spatialisées CHELSA v2, avec une
résolution kilométrique, disponible gratuitement sur le site CHELSA (Karger et al., 2017 ; Karger et al.,
2021). Pour obtenir des données météorologiques précises pour chaque station, huit abris météo ont été
fabriqués a partir de soucoupes de pots de fleurs peintes en blanc afin de réfléchir au maximum le
rayonnement solaire, et maintenues entre elles par des tiges filetées. Seule la soucoupe supérieure est
entiére, tandis que les autres sont percées d'un trou central permettant le passage du capteur thermomeétre-
hygromeétre (1 capteur par abri). Les capteurs utilisés sont des EL-USB-2, congus pour enregistrer la
température et le taux d'humidité. lls ont été relevés manuellement une a deux fois par an (généralement
au printemps et en automne) et sont réglés pour effectuer des mesures toutes les 30 minutes. Leur
fonctionnement a duré six mois en haute montagne avant d'étre endommagé par la neige. A basse et
moyenne altitude, leur durée de fonctionnement n'a pas excédé deux ans, avec des intervalles de mesure
irréguliers. Les variables mesurées incluent la température, I'humidité relative (HR) et le point de rosée. Ces
capteurs ont été utilisés pour évaluer la précision des données CHELSA et pour fournir des valeurs extrémes
de température mesurées sur les sites. En dépit des séries incomplétes et des périodes de mesure variées
le long du gradient altitudinal, en partie dues au recouvrement par la neige, il a été décidé d'exploiter les
données (Annexe2). Les principales caractéristiques climatiques des sites issues des données mesurées

sont indiquées dans le tableau 7.

Tableau 7 : Principales caractéristiques climatiques des sites, issues des données mesurées sur la période
2019-2021 : température moyenne annuelle (2019), température moyenne du mois de janvier (2020),
température moyenne minimale du mois de janvier (2020), température minimale absolue, température
moyenne du mois d'aolt (2019), température moyenne maximale du mois d'aolt (2019) et température

maximale absolue du mois d’'ao(it (2019).

Altitudes des sites | T°C Moyenne T°C Moyenne e I.VIf)yenne T°C Minimale T°C Moyenne T M?yenne T°C Maximale
expérimentaux | Annuelle -2019|  Janvier2020 jaMm'l':;'::)': o Absolue Aoiit2019 “A"::t';'(;'; Atzst;tjfs
110 21.3 125 9.4 4.7 28.7 35.2 384
320 18.9 9.3 4.5 -1.7 27.1 36.5 40.1
540 27.1 36.7 44.7
970 154 5.5 3.2 -3.3 23.8 34.5 37.6
1390 13.9 33 0.6 -5.8 229 32.3 35.3
1570 2.7 0.5 9.1 219 30.0 40.2
1980 19.6 28.1 314
2330 17.7 25.3 28.4
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La comparaison des températures moyennes annuelles entre les données de CHELSA v2 pour la période
1980-2010 et nos mesures récentes sur le terrain (période 2019-2021) met en évidence un réchauffement
climatique notable sur les sites étudiés. Selon CHELSA v2., les moyennes annuelles sur la période de
référence étaient de 19,7 °C a Thoum (110 m), 18,4 °C a Kafaraka (320 m), 15 °C a Abdine (970 m) et
12,6 °C a Qnayouir (1390 m). En comparaison, les relevés de terrain montrent des températures plus
élevées, avec 21,3 °C a Thoum, 18,9 °C a Kafaraka, 15,4 °C a Abdine et 13,9 °C a Qnayouir. Ces différences,
avec une hausse marquée de 1,6 °C a Thoum, 0,5 °C & Kafaraka, 0,4 °C a Abdine, et 1,3 °C a Qnayouir,
confirment un réchauffement global sur I'ensemble des sites, plus prononcé a basse altitude. Ces résultats
sont cohérents avec les tendances observées a I'échelle mondiale, suggérant que les régions
méditerranéennes, y compris les zones de haute altitude, sont également affectées par le réchauffement

climatique.

En complément, nous avons calculé un gradient adiabatique moyen de 0,56 °C de variation de température
pour 100 m d'altitude, qui s'est révélé tres prédictif. Le coefficient de détermination (R?) du modéle linéaire
liant la température moyenne a l'altitude est de 0,95, ce qui indique une forte corrélation entre ces deux
variables. Ces résultats confirment non seulement l'influence importante de l'altitude sur les températures,

mais aussi la tendance globale au réchauffement sur tous les sites étudiés.
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Chapitre 3 : la sécheresse et le froid limitent conjointement la limite
altitudinale des essences forestieres Méditerranéennes

Ce chapitre fait I'objet d'un article scientifique rédigé, en cours de publication.

L'objectif de cette étude est d'identifier les facteurs responsables de la limite froide de I'aire de répartition
des espéces méditerranéennes a travers des expériences de transplantation au sein de l'aire et au-dela de
la limite altitudinale froide de répartition des espéces. En utilisant une série d'espéces d'arbres dominantes
en zone méditerranéenne, nous avons cherché a évaluer l'effet de la distance a la limite froide et
I'importance des ressources hydriques pour répondre aux questions suivantes : (a) les espéces dominantes
d'arbres situées le long du gradient altitudinal ont-elles une limite froide en équilibre avec le climat actuel
? (b) Quelles sont les preuves suggérant que le froid est le principal facteur déterminant la limite altitudinale
haute des espéces ? (c) La sécheresse estivale limite-t-elle également la marge altitudinale froide des

espeéces en région méditerranéenne ?

Les résultats indiquent que la limite altitudinale froide de Cedlrus /ibani atteint 1850 m et dépasse celle
des autres essences méditerranéennes étudiées de 200 a 400 m au-dela des limites observées pour
Quercus calliprinos, Quercus infectoria et Pinus brutia. Les taux de survie restent élevés (80 a 100 %) pour
les quatre espéces a des altitudes inférieures ou proches de leur limite altitudinale haute naturelle.
Cependant, au-dela de cette limite, seul Cedrus /ibani maintient un taux de survie supérieur a 75 % a des
altitudes allant jusqu'a 500 m au-dessus de sa limite naturelle. L'analyse montre que le froid est le facteur
prédominant de mortalité, responsable d’environ 2/3 de la mortalité, tandis que le stress hydrique estival

est responsable d'environ 1/3 de la mortalité au-dela des limites de distribution altitudinale des espéces.

L'effet conjoint du froid hivernal et du stress hydrique estival, particuliéerement marqué chez Cedrus libani
et Quercus infectoria, met en lumiére la double contrainte climatique subie par les populations d'altitude,
freinant leur expansion au-dela de leurs limites naturelles malgré un taux de survie élevé en conditions

expérimentales.
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Chapitre 3 : la sécheresse et le froid limitent conjointement la

limite altitudinale des essences forestiéres Méditerranéennes

lll.1 Introduction

Le changement climatique modifie le déterminisme environnemental des espéces en impactant leur cycle
de vie, leur physiologie, leur phénologie, et leur répartition géographique (Hughes 2000, Parmesan 2006).
Face a l'intensification prévue du réchauffement climatique au XXle siécle, telle que rapportée dans le
dernier rapport du GIEC (IPCC, 2021), les espéces végétales, en particulier les arbres, devront réagir
rapidement pour éviter I'extinction en s'adaptant aux nouvelles conditions climatiques ou en migrant vers
les pbles ou en altitude, afin de retrouver les conditions thermiques et hydriques nécessaires a leur survie
a long terme (Aitken et al. 2008, Davis et al. 2001). Dés les années 2000, des migrations d'espéces vers
le pble froid de leur aire ont déja été observées, avec un déplacement en altitude (Walther et al. 2005a,
Lenoir et al. 2008) et en latitude vers le nord (Delzon et al. 2013). Cependant, les observations montrent
un fort retard dans la migration des espéces d'arbres, lié d'une part a la vitesse, sans précédent depuis les
derniers millénaires, du réchauffement climatique actuel (Loarie et al. 2009, Lenoir et al. 2020), et d'autre
part, a la faible capacité de dispersion des espéces végétales (Hermy et al. 1999, Honnay et al. 2002). Les
vitesses de déplacement du bioclimat des végétaux, déterminées a l'aide de modeles bioclimatiques,
excedent celles de la recolonisation postglaciaire, ce qui laisse présager un décalage temporel persistant,
voire croissant, entre le déplacement du bioclimat des espéces et celui de leurs aires de répartition. Ce
décalage entrainera probablement de nouveaux assemblages d'espéces, ainsi que des extirpations, voire
des extinctions d'espéces a I'échelle mondiale (Bertrand et al. 201 1, Thomas et al., 2004). Pour les essences
ligneuses, il est prévu une possible perte de biodiversité (Aitken et al. 2008), une réduction de la production
de bois (Helman et al. 2017) et une baisse du rendement des produits forestiers non ligneux (PFNL), tels
que le liege (Oliveira et al. 2016) ou les pignons de pin (Calama et al. 2020), ce qui aura un impact

considérable sur I'économie du secteur forét-bois.

Cette inadéquation entre les dynamiques spatiales de I'enveloppe climatique des espéces et de leur aire de
répartition souléve la question d'une meilleure compréhension du déterminisme climatique des limites
froides de la distribution des espéces. Il s'agit a la fois de comprendre les freins a leur migration vers le
nord et d'évaluer les possibilités de migration assistée. Ces limites sont principalement déterminées par
trois types de facteurs : historiques, biotiques et surtout abiotiques (Svenning et Skov, 2004, Svenning et
al 2008, Sexton et al, 2009). Les filtres historiques sont liés a I'évolution passée des conditions
environnementales et climatiques ainsi qu’aux activités anthropiques. Ainsi, la migration des essences
forestiéres européennes aprés la derniére glaciation semble incompléte, de nombreuses essences
n'occupant toujours pas I'enveloppe climatique favorable au nord de leur distribution actuelle (Svenning et
al, 2008). Les limites de dispersion sont souvent invoquées pour expliquer I'absence d'une espéce au nord
de sa limite de distribution actuelle, alors méme que son aptitude a y survivre y est tout aussi élevée qu'au
sein de sa répartition (Cross et Eckert, 2021). Les principales interactions biotiques entre plantes mises en

avant au niveau de la limite froide des espéces sont celles qui jouent un réle positif en facilitant la survie a
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haute altitude sous des conditions environnementales extrémes (Bertness et Callaway, 1994, Bruno et
Bertness, 2000, Callaway et al., 2002). En ce qui concerne les contraintes abiotiques, les limites froides de
répartition des espéces ont souvent été attribuées aux basses températures (Shreve 1914, Iversen 1944,
Sakai et Weisser 1973, Pigott, 1975, Kbrner et al., 2016). Par exemple, l'isotherme de température
minimale de -40°C semble constituer une barriére pour les arbres tempérés nord-américains (Gusta et al.
1983, Arris et Eagleson 1989), tandis que celui de -7°C est observé pour certaines espéces de cactus en
Arizona (Hastings & Turner, 1965). Le houx (/lex aquifolium) semble ne se retrouver que dans les zones ou
la température hivernale moyenne dépasse -1°C, prés de sa limite nord (lversen, 1944, Walther et al.,
2005Db). La limite froide agirait comme un filtre en affectant le succés reproductif des espéeces, en empéchant
I'achévement du cycle de vie via un déficit en degrés jours nécessaires a la floraison ou a la maturation des
fruits (Morin et al., 2007). Il a ainsi été montré que le froid pouvait limiter le développement du tube
pollinique chez T7ilia cordata, entrainant ainsi la stérilité des graines (Pigott et Huntley 1981). Le rble des
températures froides dans la survie de I'appareil végétatif pour expliquer la limite froide de distribution est
plus débattu. Ce réle semble nul pour 17 essences nord-américaines (Morin et al., 2007), tandis que le gel
printanier cause des dommages a la croissance secondaire de Pinus contorta (Montwé et al, 2018).
L'influence du froid est cependant bien établie pour expliquer les limites froides de nombreuses espéces
alpines (Taschler et Neuner, 2004, von Buren et Hiltbrunner 2022) et tropicales (Gatti et al. 2008, Offord
2011).

Bien que de nombreux auteurs indiquent que les marges froides de distribution des espéces végétales
semblent étre causées par des limites de croissance ou de reproduction dues aux températures froides
(Morin et al., 2007, von Buren et Hiltbrunner, 2022), peu d'exemples démontrent un lien direct entre la
survie ou certains traits physiologiques ou reproductifs des espéces et leurs limites de distribution au péle
froid de leur aire (Morin et al, 2007). Les tests les plus solides pour déterminer les causes écologiques
immédiates des limites de I'aire de répartition proviennent d'expériences de transplantation qui comparent
les traits et la survie des espeéces a l'intérieur et a I'extérieur de leur aire de répartition (Gaston 2003).
Malgré leur potentiel, peu d'expériences de ce type, visant a tester les théories historiques, abiotiques et

biotiques des limites de répartition, ont été réalisées (Hargreaves et al., 2014).

L'objectif de cette étude est de tester I'importance des facteurs responsables des limites froides de l'aire
de répartition des espéces méditerranéennes a travers des expériences de transplantation a l'intérieur et
au-dela de leur limite altitudinale froide. En utilisant une série d'espéces d'arbres dominantes en zone
méditerranéenne, nous avons cherché a évaluer I'effet de la distance a la limite froide et I'importance des
ressources hydriques pour répondre aux questions suivantes : (a) les espéces dominantes d'arbres situées
le long du gradient altitudinal ont-elles une limite froide en équilibre avec le climat actuel ? (b) Quelles sont
les preuves suggérant que le froid est le principal facteur déterminant la limite altitudinale haute des
espéces ? (c) La sécheresse estivale, élément caractéristique du climat méditerranéen, limite-t-elle

également la marge altitudinale froide des espéces en région méditerranéenne ?

La démarche mise en ceuvre pour répondre a ces objectifs a consisté a comparer la distribution altitudinale
de quatre essences méditerranéennes naturellement présentes le long du gradient altitudinal avec leur taux
de survie mesuré dans cinq sites expérimentaux répartis sur 1300 meétres de dénivelé, a l'intérieur et au-

dela de leur limite altitudinale froide. Pour tester les effets respectifs du froid et de la sécheresse, ces
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essences ont été plantées en deux situations : une modalité arrosée en période de sécheresse (printemps

et été) et une modalité non arrosée.

Les parts respectives du froid et du stress hydrique pour expliquer la mortalité au-dela de la limite
altitudinale froide ont été déterminées en se basant sur deux hypotheéses : i) le froid et potentiellement le
stress hydrique sont les principaux facteurs contrélant la mortalité des espéces au-dela de leur limite froide,
et ii) la mortalité hivernale est attribuable au froid, tandis que la mortalité estivale est due au stress hydrique.
Ces hypothéses ont permis de différencier les effets des températures froides, chaudes et du stress hydrique
sur la mortalité des plants. Les premiéres années de vie étant les plus sensibles a la mortalité (Moustakas
et Evans, 2015, Hulsman et al., 2018), nous avons étudié la survie au cours des trois premiéres années de

vie des espéces étudiées.

lll.2 Matériels et méthodes

lII.2.1 Région et essences étudiées

L'étude a été menée dans le nord du Liban, localisé en région méditerranéenne a proximité des régions
désertiques plus continentales ou situées plus au sud. La région présente l'intérét pour I'étude de la
distribution altitudinale des espéces, de posséder des sommets a altitude proche de 3000m localisés a
quelques dizaines de kms de la mer méditerranéenne, permettant d’étudier un gradient altitudinal important
sur une distance inférieure & 50 km. Les températures moyennes annuelles de la région varient de 20°C
de moyenne annuelle en bord de mer a 6°C a 2300 m en limite de végétation Le nord du Liban présente
peu de variabilité des précipitations : les précipitations moyennes pour la période 1981-2010 varient de
800 a 1400 mm le long du gradient altitudinal (Source, CHELSA). En haute montagne, elles dépassent
souvent 1 400 mm, pouvant atteindre jusqu’'a 1700 m, avec une contribution importante de la neige en
hiver. Les quatre essences étudiées sont des essences fréquentes de la région qui se distribuent le long du
gradient altitudinal et constituent, & coté de 3 autres espéces, les principales essences forestiéres du Liban
(Bouvarel, 1950). Il s'agit de Quercus calliprinos, un feuillu sempervirent xérophile qui forme la majorité
des peuplements de basse altitude, de Pinus brutia, un résineux méditerranéen proche-oriental présent a
basse et moyenne altitude, de Quercus infectoria, un feuillu caducifolié qui se développe a moyenne altitude
et du cédre du Liban, Cedrus libani, un résineux montagnard qui forme des peuplements relictuels en limite

haute de la végétation forestiére.

lll.2.2 Evaluation de la limite altitudinale des essences dans les conditions

naturelles
La limite altitudinale des essences dans des conditions naturelles a été déterminée grace a un inventaire
réalisé en mai 2020, portant sur la présence ou l'absence des quatre essences forestiéres étudiées dans

1023 sites. Cet inventaire comprend : (i) 750 placettes de 200 m? relevées sur le terrain (0-2500m) et (ii)

273 sites de haute altitude inventoriés par photo-interprétation a partir d'images satellitaires (2000-
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2700m). La région étudiée par ces deux approches concerne la partie nord du Liban et englobe la vallée

de la Qadisha, ou les cing sites expérimentaux de cette étude ont été implantés.

Pour la réalisation des 750 placettes de terrain, les routes et pistes de la région ont été parcourues depuis
la mer jusqu'au-dela de la limite des arbres, avec une placette réalisée a l'intérieur de la formation végétale
présente tous les 10 métres de dénivelé ou tous les 500 métres de distance, en dehors des agglomérations
et des plantations. Ce réseau de placettes de terrain a été complété par 273 sites situés a haute altitude,
ou le faible couvert végétal permet l'identification des espéces par photo-interprétation sur des images

satellitaires.

A partir de ces données couvrant 1023 sites, la zone correspondant a la limite altitudinale froide de chaque
espeéce a été définie comme la tranche d'altitude comprise entre les 95¢ et 99¢ percentiles de la distribution
altitudinale des occurrences des especes (Stahl et al, 2014). Cette méthode permet d'exclure les

occurrences marginales des espéces situées dans des conditions écologiques trés spécifiques.

l1l.2.3 Evaluation des facteurs controlant la limite altitudinale des essences
étudiées

Nous avons déterminé la limite altitudinale de survie des espéces au stade juvénile ainsi que les facteurs
responsables de cette limite a l'aide d'un dispositif expérimental visant a : (i) répartir les placettes au sein
de la gamme climatique correspondant a l'aire actuelle de distribution des essences, mais également au-
dela, afin d’identifier clairement leur limite, (ii) distinguer I'effet du froid de celui de la sécheresse sur la
survie, (iii) équilibrer les quantités et la provenance des individus étudiés entre les placettes et examiner
des individus du méme age sur I'ensemble du dispositif, afin de ne pas biaiser I'étude de I'effet du climat
sur les essences, et (iv) contrbler les facteurs de sol, de luminosité, et d'interactions biotiques le long du

gradient climatique étudié pour éliminer I'influence de ces facteurs non pris étudiés (Figure 23, Tableau 8).

Cinq sites expérimentaux ont été choisis a des altitudes comprises entre 970 et 2330 meétres, avec des
intervalles altitudinaux aussi réguliers que possible. Ces altitudes ont été sélectionnées de maniére a couvrir
le cceur de la distribution des espéces, leur marge froide, ainsi que les conditions climatiques situées au-
dela de cette marge. Les températures moyennes annuelles des sites, calculées a partir de la base de
données spatialisées CHELSA v2 (Karger et al., 2017 ; Karger et al., 2021), varient de 15,0 a 5,8°C. Les
sites ont été installés dans des conditions de sol optimales afin que le climat soit le principal facteur limitant

la croissance ou la survie, sans contrainte due au sol.
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Figure 23 : Plan expérimental réalisé pour étudier l'aire de répartition climatique des 4 espéces étudiées. (a) Localisation
des sites en fonction de la zone de distribution de la limite altitudinale haute des essences, (b) Description d'un site

montrant les modalités arrosées et non arrosées et les photographies des espéces et du site.

Etant donné que les quatre espéces étudiées se développent principalement sur des substrats calcaires ou
calcaro-dolomitiques (Quézel et Barbero, 1985 ; Boydak, 2003), les sites ont été installés sur des sols
calcaires, profonds (>40 cm), labourés et débarrassés des grosses pierres, a dominante argileuse. Les effets
d’exposition et de pente ont été neutralisés en choisissant des emplacements & pente inférieure a 3 %,
sauf pour les deux sites en haute altitude. Etant héliophiles (Boydak, 2003), les espéces ont été plantées
en pleine lumiére, et les sites ont été réguliérement désherbés manuellement pour éviter toute compétition
d’'origine herbacée. Un réservoir d'eau a été installé sur chaque site afin de permettre 'arrosage des plants.
Enfin, tous les dispositifs ont été protégés du paturage par un enclos, sauf les deux sites de haute altitude,

situés dans des zones non paturées et surveillées.

Les graines de cédre et de pins ont été collectées en mars 2017, tandis que les glands de Quercus
calliprinos et de Quercus infectoria ont été collectés entre novembre et décembre 2017 dans des
peuplements naturels localisés en limite basse, au cceur, et en limite altitudinale haute de leur distribution
au nord du Liban. Les graines et glands récoltés ont été immédiatement plantés en pot dans un terreau et
cultivés en pépiniére. Tous les plants ont ensuite été repiqués sur les sites expérimentaux a I'automne 2018

avec un espacement entre plants de 50 cm.

Chaque site expérimental comprend deux lots identiques : un lot arrosé pendant la période estivale,
permettant d'étudier la survie et la croissance des plants sans stress hydrique, et un lot non arrosé,

représentatif des conditions naturelles. Pour assurer la reprise des plants aprés leur transplantation, tous
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les plants ont été arrosés durant la premiére saison de végétation en 2019. L'arrosage a été arrété
définitvement pour la moitié du dispositif (la modalité « non arrosée ») dés les premiéres pluies de I'automne
2019. Afin d'éviter que les provenances n'influencent les résultats, les trois populations issues des parties
basse, médiane et supérieure de la distribution ont été réparties équitablement a toutes les altitudes et
dans toutes les modalités du dispositif. Au total, 360 plants de chaque espéce ont été plantés, soit 72

plants par espéce pour chacun des cinq sites (tableau 8).

Les mesures de survie ont été effectuées chaque printemps pour évaluer la mortalité liée au froid hivernal,
et chaque automne pour évaluer celle liée a la sécheresse estivale. Un plant était considéré comme mort
s'il ne possédait plus de feuilles vertes en période de végétation. Nos hypothéses ont permis de différencier
les effets de la température et du stress hydrique sur la mortalité en comparant les nombres de plants

morts dans les lots arrosés et non arrosés, et en distinguant les mortalités hivernale et estivale.

Tableau 8 - Principales caractéristiques des sites expérimentaux : nom, coordonnées géographiques (X ; Y),

altitude, et nombre d'arbres plantés par espéce dans les parcelles arrosées (w) et non arrosées (nw).

Cedrus Pinus Quercus | Quercus
libani brutia | calliprinos | infectoria | Total

Site x° y° Altitude(m) | w nw|w nw|w nw|w nw
Abdine 34.277 35.889 970 36 36 |36 36 |36 36 |36 36 288
Qnayouir 34.258 35.926 1390 36 36 |36 36 |36 36 |36 36 288
Becharré 34.253 36.019 1570 36 36 [36 36 |36 36 |36 36 288
Arzl 34.247 36.061 1980 36 36 |36 36 | 36 36 | 36 36 288
Arz2 34.227 36.061 2330 36 36 |36 36 |36 36 |36 36 288
Total 180 180|180 180|180 180|180 180 | 1440

lll.3 Résultats

l1I.3.1 Limite altitudinale froide des espéces dans les conditions naturelles

La limite froide des populations de cedre du Liban dépasse celle des autres essences méditerranéennes
étudiées le long du gradient altitudinal. Cette limite est située 200 a 400 m plus haut que celles observées
chez les deux chénes méditerranéens, Quercus calliprinos et Quercus infectoria, ainsi que chez le Pinus
brutia. Les cédraies forment la limite supérieure des peuplements a couvert forestier fermé, atteignant
environ 1850 m d'altitude, tandis que les pinédes et les foréts de chénes disparaissent entre 1400 et

1600 m d’altitude dans le nord du Liban (Figure 24).
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Figure 24 : Médiane altitudinale (centile 50) et marge froide (centiles 95 et 99 de la distribution altitudinale des
occurrences) des espéces : Quercus infectoria (Querc. i.), Quercus calliprinos (Querc. c)), Pinus brutia (Pin. b.) et Cedrus

libani (Ced. |.) au Liban Nord, dans leur habitat naturel.

lI.3.2 Evolution de la survie des espéces au-dela de leur limite haute

altitudinale

Dans les sites situés en-dessous et au niveau des limites altitudinales hautes des espéces, les taux de survie
restent constants et élevés (80 a 100 %) pour les quatre espéces étudiées. Dans les sites expérimentaux
situés au-dessus de la limite froide des espéces, la baisse de survie aprés trois ans est corrélée a I'altitude
optimale qu’elles occupent naturellement. Quercus calljprinos et Pinus brutia, dont I'optimum altitudinal se
situe en dessous de 800 m, voient leur taux de survie chuter a zéro au bout de deux ans dans les deux
sites les plus élevés, situés a 1980 m et 2330 m (Figure 25). Quercus infectoria, qui présente un optimum
altitudinal intermédiaire (870 m dans les conditions naturelles), maintient un taux de survie élevé a 1980
m, avec une survie de 40 % apreés trois ans a cette altitude. Cedrus /libani, espéce de haute altitude avec
un optimum altitudinal de 1540 m dans les conditions naturelles, conserve un taux de survie de 75 % a la

fin de I'expérimentation dans le site le plus élevé a 2330 m.
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Figure 25 - Evolution temporelle du taux de survie des quatre espéces étudiées (Cedlrus /ibani, Pinus brutia, Quercus

calljprinos et Quercus infectoria) selon l'altitude, pour des plants cultivés dans des conditions naturelles sans concurrence

interspécifique.
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1l.3.3 Effet du stress hydrique sur la survie des essences au-dela de leur

limite altitudinale froide

En dessous de la limite altitudinale haute, ou les conditions écologiques sont optimales, I'arrosage n'a
aucun effet sur la survie des espéces : leurs taux de survie restent élevés en conditions arrosées et non

arrosées (80 a 100 %) tout au long de I'expérimentation (Figure 26), et ce pour les quatre espéces étudiées.

Au-dela de leur limite altitudinale haute, les espéces forestiéres ont montré deux types de réponses face
au stress hydrique. Quercus calljprinos et Pinus brutia, les deux espéces les plus sensibles au froid,
réagissent de maniére identique quel que soit le niveau de stress hydrique : le taux de survie, initialement
élevé a altitude moyenne, chute a O % a 1980 m, aussi bien en conditions naturelles de stress hydrique
qu'en situation arrosée (Figure 26b, Figure 26c¢). En revanche, chez Cedrus libani et Quercus infectoria, le
taux de survie des plants arrosés est supérieur a celui des plants non arrosés, malgré le faible stress
hydrique attendu a haute altitude en raison de la faible évapotranspiration induite par les basses
températures. Pour ces espéces, l'effet de I'arrosage est maximal dans les conditions de froid extrémes (a
2330 m d'altitude), comme en témoigne I'écart croissant de la mortalité entre les plants arrosés et non

arrosés a mesure que l'altitude augmente (Figure 26a, Figure 26d).
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Figure 26 - Evolution du taux de survie des espéces étudiées (Cedlrus libani, Pinus brutia, Quercus calljprinos et Quercus
infectoria) en fonction de l'altitude et des conditions d'arrosage (présence ou absence), dans un contexte sans concurrence

interspécifique.

l1l.3.4 Importance respective du froid et du stress hydrique dans la survie des

especes au-dela de la limite altitudinale froide

Les estimations réalisées, en distinguant les effets de la température et du stress hydrique sur la mortalité
grace a |'approche adoptée (utilisant le nombre de plants morts dans les placettes arrosées et non arrosées,
et en différenciant les mortalités hivernale et estivale), mettent en évidence les effets conjoints du froid et

du stress hydrique sur la limite altitudinale des espéces (Tableau 9).

L'effet du froid est systématiquement présent, tandis que l'impact du stress hydrique estival affecte de
maniére significative la moitié des espéces étudiées. En effet, I'effet du stress hydrique est faible pour
Quercus calliprinos et Pinus brutia, les especes les plus sensibles a I'altitude, qui montrent un taux de survie
nul aussi bien dans les placettes arrosées que non arrosées des deux sites situés a haute altitude. Chez les
plants de Cedrus libani et Quercus infectoria, situés au-dela de leur limite altitudinale froide,
I'expérimentation montre que la mortalité liée a la sécheresse, représentant environ 60 % de la mortalité
totale, est plus importante que celle due aux températures froides, qui ne constitue qu'environ 40 % de la

mortalité totale (Tableau 9).

En considérant I'ensemble des essences étudiées, les températures froides apparaissent comme la
principale cause de la mortalité, responsable d'environ deux tiers des déces, tandis que les périodes de fort
stress hydrique sont responsables d'environ un tiers de la mortalité totale au-dela des limites de distribution

altitudinale des espéces.
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Tableau 9 : Impact relatif du froid et du stress hydrique sur la mortalité des espéces étudiées (Cedrus libani,
Pinus brutia, Quercus calliprinos et Quercus infectoria) au-dela de leur limite altitudinale de distribution. La
colonne « Effet sur la mortalité » indique les facteurs identifiés, a savoir T (température) et/ou W (stress

hydrique), ayant contribué a la mortalité observée.

Effect on Parameters Cedrus Pinus Quercus Quercus Mean
mortality | & formulas libani brutia |calliprinos | infectoria
Not watered plots - total T& W a 15 77 76 58
Number of |Watered plots - total T b 6 75 74 20
deadtrees |\yinters 2019/20 and 2020/21, non watered plots T c 2 6 33 15
Summers 2020 and 2021, non watered plots w d 3 1 4 22
Mortality linked to cold temperature
Estimation 1: with watered and non watered plots (%) 100 *b/a 40 97 97 34 67
T/(T+W)
Estimation 2: with winter and summer deaths (%) 100 * ¢/(c+d) 40 86 89 41 64
Mortality linked to water stress
Estimation 1: with watered and non watered plots (%) 100 * (a-b)/a 60 3 3 66 33
w/(T+w)
Estimation 2: with winter and summer deaths (%) 100 * d/(c+d) 60 14 11 59 36

lll.4 Discussion

lI.4.1 Cohérence des limites trouvées dans le dispositif expérimental avec

celles mesurées dans les conditions naturelles et celles de la littérature

L’analyse de la survie des quatre espéces étudiées dans les sites du dispositif expérimental est cohérente
avec I'étagement de leurs limites climatiques froides dans les conditions naturelles. Le cédre du Liban a
montré la plus grande résistance au froid en haute altitude, avec un taux de survie supérieur a 85 % aprés
trois ans a 1980 m. L’analyse des présences/absences dans les conditions naturelles indique également
que cette espéce présente une limite altitudinale trés élevée, située au-dela de 1800 m. Ces résultats
confirment ceux de la littérature, qui rapportent que le cédre du Liban est I'essence la plus montagnarde
des espéces étudiées, pouvant atteindre 1900 m (Pabot, 1959) et méme 2000 m au Liban (Chouchani,

1972 ; Dereix et al., 1999).

L’évolution altitudinale du taux de survie de Pinus brutia dans le dispositif expérimental montre que cette
espéce ne survit pas dans les sites situés au-dela de 1550 m. Cette limite froide est en accord avec la limite
altitudinale de distribution observée dans les conditions naturelles, comprise entre 1550 et 1640 m. Les
résultats confirment les limites hautes trouvées dans la littérature pour cette espéce au Liban, variant de
1500 m (Pabot, 1959) a 1700 m (Dereix et al., 1999), voire 1800 m (Chouchani, 1972). L'expérimentation
menée dans cette étude permet de préciser que cette limite est d'origine physiologique, et non biotique,

historique ou liée a des facteurs anthropiques.

Selon Pabot (1959), Chouchani (1972), Abi-Saleh et al. (1976), et Dereix et al. (1999), les limites froides

des deux chénes, Quercus calliprinos et Quercus infectoria, se situent autour de 1500 m d’altitude. Dans
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notre étude, la distribution des occurrences des deux espéces met en évidence une limite a 1360 m,
Iégérement inférieure a celle rapportée dans la littérature pour le 95¢ centile de la distribution. Cependant,
les populations les plus élevées identifiées dans notre travail se trouvent & 1530 m pour Quercus infectoria
et 1630 m pour Quercus calliprinos. La définition des limites froides de ces chénes, déterminée a partir
des données de présence/absence dans les conditions naturelles, confirme donc les limites rapportées dans
la littérature pour ces essences. Comme pour le pin, I'expérimentation met en évidence que cette limite

correspond a une limite physiologique de I'espéce face aux conditions climatiques.

ll.4.2 Déclin de la survie au-dela de la limite altitudinale haute dans les

conditions naturelles

La performance de survie des espéces étudiées dans cette étude est meilleure a I'intérieur de leur aire de
répartition altitudinale qu'au-dela de leur limite altitudinale haute. Les résultats, qui montrent une baisse
de performance au-dela de cette limite, complétent, pour les essences méditerranéennes, les observations
faites en milieu tempéré, comme le synthétise Hargreaves et al. (2014). Basés sur des données
expérimentales de survie des espéces de part et d'autre des limites altitudinales, nos résultats concordent
avec la majorité des études menées sur d'autres espéces dans le cadre d'expériences de transplantation.
lls soutiennent la théorie selon laquelle les limites froides de l'aire de répartition coincident généralement
avec les limites de la niche écologique (Hargreaves et al.,, 2014 ; Lee Yaw et al., 2016). Dans notre étude,
les dimensions climatiques de la niche (hydrique et thermique) jouent un réle majeur dans I'imposition des
limites altitudinales hautes des quatre essences forestiéres méditerranéennes étudiées. Qui plus est, ce
contrdle de la niche clilmatique des espéces est mis en place trés rapidement dans la vie de l'arbre : la

niche climatique semble atteinte pour 50 % des espéces 3 ans aprés l'installation des plantules.

Au-dela de la limite altitudinale haute des espéces dans les conditions naturelles, le taux de survie des
jeunes plants varie selon les espéces et la distance a la limite froide. Chez Pinus brutia et Quercus calliprinos,
le taux de survie chute rapidement a zéro dans les sites situés au-dela de cette limite. En revanche, chez
Cedrus libani et Quercus infectoria, le taux de survie diminue progressivement avec l'altitude, méme au-
dela de leur limite altitudinale froide. Pour ces deux espéces, cette baisse de performance ne justifie pas
entierement leur absence dans les conditions naturelles, car le niveau de survie reste relativement élevé :

40 % pour Quercus infectoria et 75 % pour le cédre, a 500 meétres au-dela de leur limite naturelle.

Plusieurs hypothéses peuvent étre avancées pour expliquer cette différence entre les conditions naturelles
et les expérimentations : la durée faible de |'expérimentation, la prédation des graines, particuliérement
importante a haute altitude, la difficulté d'installation des semis dans des sols contraignants a ces altitudes
(Brown et Vellend, 2014), ou encore une forte exploitation humaine, avec le paturage intensif et le
prélévement de bois d'ceuvre et de chauffage (Liphshitz et Biger, 1991 ; Owaygen, 1999 ; Hepper, 2001)
dans les peuplements de haute altitude, ce qui limite la régénération par rapport aux altitudes plus basses.
Les especes étudiées subissent depuis des millénaires les effets néfastes de I'élevage traditionnel de
chévres et de moutons, toujours pratiqué dans les écosystémes forestiers peuplés de Juniperus excelsa

dans les montagnes libanaises (Nahal, 1995 ; Abido, 2000).
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lI.4.3 Impacts respectifs du froid et de la sécheresse estivale sur la limite

altitudinale haute de distribution des essences méditerranéennes

La distinction entre les effets des températures froides et de la sécheresse sur la limite altitudinale haute
de la distribution des espéces est trés peu documentée. L'effet conjoint de la température et des conditions
hydriques sur cette limite a été étudié a partir de I'assimilation du carbone chez une espéce de pin dans le
Colorado (Moyes et al., 2015). Cette étude, tout comme celle de Lazzarus et al. (2018) menée sur trois
espéces de coniféres dans la méme région, montre que I'humidité, en plus de la température, est un facteur
clé influencant la photosynthése, la croissance aérienne et racinaire des plantules. Une autre étude menée
en zone méditerranéenne, au-dela de la limite des arbres, a montré que la sécheresse estivale peut entrainer
la mort de plantules ayant survécu au froid hivernal et a la neige (Bar-on et al., 2022). A travers une
approche par transplantation au sein et au-dela de I'aire de distribution des espéces, nous apportons des
preuves que les températures hivernales froides et la sécheresse estivale contrélent conjointement la survie

juvénile a la limite froide des espéces.

L'effet marqué du froid observé chez Pinus brutia et Quercus calliprinos était attendu, car la limite « froide »
de répartition des espéces est généralement attribuée aux contraintes thermiques (Korner et al., 2016 ;
Korner, 2021). Les températures hivernales extrémes sont par exemple responsables de la limite nord de
l'aire de répartition de Quercus ilex, une espéce méditerranéenne proche de Quercus calliprinos (Larcher et
Mair, 1969). De plus, les températures froides de printemps, provoquant le gel des jeunes pousses, jouent
un réle dans la répartition de Quercus pannosa (Yang & Korner, 2020). En Amérique du Nord et centrale,
des études sur plusieurs espéces de chénes ont montré un compromis entre le taux de croissance et la
tolérance au froid, confirmant le réle important des températures froides comme responsables de la limite
froide de répartition des espéces (Koehler et al., 2012). Chez les résineux, la répartition latitudinale et
altitudinale est également corrélée a leur résistance au froid, les espéces boréales étant plus résistantes
que celles des zones tempérées (Strimbeck et al., 2007). En particulier, Pinus nigra et Pinus sylvestris, des
espéces européennes continentales, ont une meilleure résistance au froid que les pins méditerranéens
comme Pinus halepensis, un proche parent de Pinus brutia étudié dans notre étude (Bachofen et al., 2016

; Fernandez-Pérez et al., 2018).

L’analyse des différences de survie selon les saisons et les modalités d'arrosage révéle deux comportements
distincts des espéces transplantées au-dela de leur limite altitudinale haute : certaines sont sensibles
uniquement au froid, tandis que d'autres réagissent aux deux facteurs combinés. Les résultats révélent
I'effet prononcé du stress hydrique estival, combiné aux basses températures hivernales, sur la limite froide
de distribution du cédre du Liban et du chéne infectoria. Cet effet n'était pas attendu, car outre le réle des
conditions thermiques froides, c’est ceux des limites historiques de dispersion (Svenning et Skov, 2007) ou
des interactions biotiques (Armitage & Jones, 2020) qui sont mis en avant. Toutefois, ces résultats sont
cohérents avec les observations montrant I'effet positif des précipitations sur I'établissement des semis
dans des zones subalpines et alpines, que ce soit dans les Andes (Daniels & Veblen, 2004), le Colorado
(Moyes et al., 2015 ; Lazarus et al., 2018) ou en Europe du Nord (Tingstad et al., 2015). Nos mesures

biannuelles de survie montrent que la mortalité des plants en limite froide a lieu, comme prévu, en hiver,
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mais aussi en été. L'absence de mortalité estivale dans les conditions expérimentales arrosées confirme que

cette mortalité est due au stress hydrique.

Les populations situées a la limite altitudinale supérieure dans les régions méditerranéennes subissent donc
une double contrainte thermique jusqu’a la fin du printemps et hydrique en été, ce qui réduit la durée de
la saison de végétation. Ce phénoméne a pour conséquence un débourrement printanier retardé en raison
des températures froides en altitude, suivi d'une fin de saison de végétation similaire a toutes les altitudes,

induite par l'apparition de la sécheresse estivale (Bar-On et al., 2022).

L'impact du stress hydrique révélé par cette étude remet en question les modéles de colonisation naturelle
des zones situées au-dela de la limite froide des espéces méditerranéennes, initialement prévus pour les
essences tempérées dans le contexte du réchauffement climatique. Alors que la levée progressive des
contraintes thermiques avec le réchauffement devrait favoriser les espéces réagissant uniquement aux
températures hivernales froides, le maintien d'une contrainte hydrique estivale forte pourrait limiter la
colonisation en altitude des espéces dont la limite de distribution est également déterminée par le stress
hydrique. En cas de régression marquée a basse altitude pour toutes les especes, cette contrainte hydrique

a haute altitude pourrait induire un différentiel de sensibilité des espéces au réchauffement climatique.
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Chapitre 4: Surprisingly wide climatic niche breadth
of a relict mountain species raises hope for survival

under climate change

Dans ce chapitre, nous avons évalué au Liban la largeur de la niche climatique juvénile du cédre du Liban,
une espéece de montagne relique en comparant des observations sur le terrain et des expériences de
transplantation a l'intérieur et au-dela des limites d'altitude de son aire de répartition. Nous avons étudié
la survie et la croissance juvénile du cédre par le biais d'un dispositif expérimental avec et sans
supplémentation en eau et avec des espéces potentiellement concurrentes comme témoin. L'expérience a
porté sur 8 jardins communs réguliérement répartis le long d'un gradient altitudinal allant de 110 & 2330
m dépassant largement les limites chaudes et froides de la répartition du cédre observées dans des

conditions naturelles.

Nous avons observé des taux de survie et de croissance étonnamment élevés du cédre a des altitudes bien
inférieures a celles de l'aire de répartition naturelle de I'espéce au Liban. En dessous de la limite chaude
observée, le stress hydrique a trés basse altitude et la compétition a basse et moyenne altitude ont limité
la survie des juvéniles. Les températures froides et le stress hydrique ont limité sa survie a des altitudes
Iégérement supérieures a la limite naturelle supérieure observée dans les conditions naturelles. Le dispositif
expérimental a montré que la plage d'altitude propice a la croissance et a la survie du cédre était deux fois

plus large que la plage a l'intérieur de laquelle le ceédre est observé dans des conditions naturelles.

Les taux de survie élevés observés expérimentalement a basse altitude au-dela de la limite chaude de l'aire
de répartition naturelle du cédre du Liban laissent espérer sa résilience face au réchauffement climatique
en cours. Si ce schéma était fréquent chez les espéces montagnardes, il remettrait en question les
prédictions d'extinction massive avec le changement climatique et ouvrirait la voie a la promotion d'actions

adaptatives telles que la gestion de la compétition pour améliorer leur survie.
Ce chapitre correspond a un article publié dans la revue Diversity and Distribution :

DOI: https://doi.org/10.1111/ddi.13897

Nassif, Y., Pinto, P. E., Fernandez-Manjarres, J., & Gegout, J.-C. (2024). Surprisingly wide climatic niche
breadth of a relict mountain species raises hope for survival under climate change. Diversity and

Distributions, 00, e13897. https://doi.org/10.1111/ddi.13897
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IV Chapitre 4: Surprisingly wide climatic niche breadth of a relict

mountain species raises hope for survival under climate change

IV.1 Introduction

Understanding the range-limiting drivers of species is essential for predicting the distributional changes
expected to result from climate change (Parmesan et al/, 2005; Doak & Morris, 2010; Rumpf et al, 2019;
Xiao et al, 2022). Despite sustained theoretical interest (MacArthur, 1972; Godsoe et al, 2017) and a
flurry of research on species distribution over the past decades, the ecological constraints that drive short-
term range limits remain poorly understood (Gaston, 2009; Sexton et al, 2009; Lyu & Alexander, 2022).
The cold range limits of plant species appear to be caused by restrictions on plant growth or reproduction
as a result of cold temperature (MacArthur, 1972; Morin et al, 2007; Von Buren & Hiltbrunner, 2022).
However, observations carried out in the Mediterranean zone also highlight the role of the summer period
on oak species upper elevational limit (Bar-on et al, 2022). Likewise, ecophysiological approaches have
shown an important role of hydric conditions combined with temperature on the survival of seedlings at

the cold limit of the distribution range of a Pine species (Moyes et al, 2015).

On the other hand, biotic interactions are often considered to be the main drivers of the occurrence of many
species within their warm limits (MacArthur, 1972; Brown et al, 1996; Pellissier et al, 2013) or at the
niche scale (Schellenberger Costa et al, 2018). At the scale of tree species distribution, several authors
have suggested that climate — especially water availability — may be involved in the localization of the warm

limit, in addition to biotic factors (Castro et al,, 2005; Hampe & Petit, 2005; Cahill et a/, 2014).

Climate projections show a rapid continuation of warming for the coming century. This makes it unlikely
that the current correlation between species distribution and the climate they evolved in will be maintained
(Richard et al, 2021). This mismatch is expected to entail poor adaptation of trees to their new
environments and a possible loss of forest productivity (Aitken et al, 2008). It also raises the question of
how to better understand the ultimate causes of species distribution limits. The challenge is two-fold: i) to
determine whether it is now possible to implement assisted migration of species beyond their current cold
limit to sites that will be climatically favorable to them at the end of the century; and ii) to assess whether
future conditions across their current distribution range, which will probably be warmer and drier than

presently, will still be favorable to their survival.

Given the risks of desertification in the Mediterranean region and the paucity of studies, it is essential to
increase our knowledge about the climatic limits of Mediterranean species in order to better assess their
vulnerability to climate change. Observations and simulations show that climate change in the
Mediterranean area is going to be more intense and rapid than in the temperate zone (IPCC, 2021). The
bulk of the experimental work done to date to test species distribution limits has primarily focused on
temperate species and their cold limits, making it possible to explore the expansion of their ranges within
certain limits (Hargreaves et al, 2014). In contrast, the results about the very few Mediterranean species

studied to date suggest that warming is likely to lead to forest regression in favor of desert vegetation,
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particularly in the eastern Mediterranean regions (Vennetier and Ripert, 2010; Guiot and Cramer, 2016,
Jiménez-Alfaro et al, 2016).

Among the Mediterranean tree forest species, the Cedar of Lebanon (Cedrus libani A. Rich.) is a structuring
species of the Middle Eastern montane forests, located in the south of its distribution range (Talhouk et a/,
2001), at the margin of desert formations. Its presence mainly in the montane zone makes it particularly
vulnerable to the strong impact of current climate change on Mediterranean mountains (Regate and Salman,
2008). Simulations of its future geographical distribution in Lebanon based on its current distribution have
been carried out for the 2070-2100 period. They predict the near disappearance of this species, with only
three areas in Mount Lebanon where it could survive (Hajar et al, 2010). More recently, Xiao et al. (2022)
also predicted the potential disappearance of stands of C /ibani in high-elevation habitats with future

climate warming by the end of the century.

In Lebanon today, Cedar populations barely cover 2200 ha and are located mainly on the western slopes
of Mount Lebanon, at elevations between 1100 and 1950 m (Khuri et a/, 2000). There are also a few
thousand widely scattered trees above 1000 m in Syria, and above all more than 300,000 hectares in the
Taurus Mountains in Turkey, generally between elevations of 1500 and 2000 m (Quezel, 1998; Boydak,
2003). Ecological knowledge of the temperature and precipitation ranges that limit the distribution of the
Cedar of Lebanon is limited. Distribution models based on occurrence data from the Global Biodiversity
Information Facility (GBIF) database show a key role of winter precipitation and temperature on the natural
distribution of Cedrus species. These models also highlight the importance of summer precipitation on the
distribution of Cedrus spp. in the Mediterranean region (Xiao et al, 2022). However, ecological and
ecophysiological information available for the Cedar of Lebanon is still insufficient to precisely specify the

key factors of the limits of its natural distribution range.

We sought to determine whether the limits of the natural elevational range of the Cedar of Lebanon
coincided with the limits of its climatic niche breadth. We followed the definition of a niche of Schellenberger
Costa et al. (2018, and references therein) as “a multidimensional volume in environmental space in which
species maintain self-sustaining populations in the presence of biotic interactions”, and niche breadth as
“the occurrence range of a species along an environmental gradient”. Our approach included comparing
key fitness parameters of the species within and outside its natural elevational range and investigating the

ecological causes of its disappearance outside its limits. We sought to answer the following four questions:

1 - What are the lower and upper elevational range limits of the Cedar of Lebanon observed under natural

conditions?

2 - How do survival and growth at the seedling stage shape the upper and lower elevational range limits

of Cedar?

3 - What is the role of temperature and water stress in determining the limits of the elevational range of

Cedar?

4 - What evidence of potential inter-species competition at the juvenile stage can be deduced from control

tree species planted under the same conditions as Cedars?
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To answer these questions, we conducted a common garden transplanting experiment consisting of eight
experimental sites evenly distributed along an elevational gradient ranging from 110 to 2330 m in northern
Lebanon. Two treatments — watered / non-watered — were performed at each site to examine the effects of
thermal and water constraints on the elevational range limits of Cedar. To estimate the potential role of
competition, the growth and survival rates of Cedar were compared with those of the three most competitive
tree species in the region, which were planted and measured simultaneously on the experimental sites using

the same experimental design as that of Cedar.

IV.2 Methods

We used two complementary approaches to achieve the expected objectives: (a) observations in natural
Cedar forests, and (b) an experimental setup including 8 common gardens at elevations ranging from 110
m to 2330 m. In order to accurately determine the elevational range of the Cedar of Lebanon under natural
conditions in northern Lebanon, we recorded the presence/absence of Cedar in 1023 sites located outside
urban areas and plantations. The design included 750 field vegetation surveys and 273 sites with a low
tree-cover and located at high elevation, that were visually checked for the presence/absence of C /iban/
using satellite imagery (Figure 27a). The sites harboring Cedar were used to define the elevational range
of the species in northern Lebanon. The warm and cold limits of Cedar distribution under natural conditions
were defined by the 5™ and 95 quantiles of the elevational distribution of Cedar occurrences (Stahl et al,
2014).

Cedar occurrences across its geographical range in Lebanon, Turkey, Syria and Cyprus were also extracted
from the GBIF database to provide a comprehensive estimate of the climatic niche of the species and to
verify that the experimental design extended beyond the cold and warm limits of its temperature range.
Out of 265 selected sites with geographical coordinates, 89 were kept (Figure 27b), and 176 were
excluded after photointerpretation of each site on Google Earth because they did not include Cedar in
natural conditions, or were located in cities, farmlands, Cedar plantations, or landscape parks or were

spatially redundant with the selected sites (present within 0.001° latitude and longitude of a selected site).
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Mediterranean Sea

Figure 27: Localization of the 73 sites harboring the Cedar of Lebanon sampled in the field in north Lebanon (a) and of
the 89 sites harboring the Cedar of Lebanon collected from the GBIF database (b). The 73 sites are the subset of sites
including Cedar of the 1023 sites sampled in the field and using satellite imagery in northem Lebanon to record the
presence/absence of Cedar in northem Lebanon. The 89 sites of the GBIF database are a subset of the 265 sites with
geographical coordinates with the theoretical presence of Cedar extracted from GBIF for Turkey, Syria, Cyprus and
Lebanon (https://doi.org/10.15468/dlf3evh8). Out of these 265 sites, 89 were kept, and 176 were excluded after
photointerpretation of each site on Google Earth because they did not include Cedar in natural conditions, were located
in cities, farmlands, Cedar plantations, or landscape parks or were spatially redundant with the selected sites (present
within 0.001° latitude and longitude of a selected site).

In parallel to Cedar observations in natural conditions, an experiment was set up in northern Lebanon along
Qadisha Valley (Figure 28a). This region is at the heart of the distribution range of Lebanese Cedar
populations, so that an elevational gradient ranging from O to 3000 m can be covered within a few tens of
km. Given that the elevational range of Cedar provided by the literature extends between elevations of
approximately 1100 and 1950 m (Khuri et a/, 2000), eight experimental sites were established at regular
intervals between 110 and 2330 m in order to include the medium, cold and warm limits of the distribution

range and far beyond (Figure 28a). Table 10 shows the key climatic parameters of each experimental site.
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* TH:Thoum, 110 m

* KA : Kafaraaka, 320 m

* RE: Rechdebbine, 540 m
« AB:Abdine, 970 m

* QN :Qnayouir, 1390 m

* BE:Becharré, 1570 m

Mediterranean Sea

* AR1:Arz 1980 m

* AR2 :Arz, 2330 m

Figure 28: Distribution of the eight sites of the experimental setup between 110 and 2330 m elevation,
mainly along Qadisha Valley in northern Lebanon (), and photograph of the non-watered batch in Thoum
site in 2019 (b). Top left inset, position of the study area in the Middle East. Image source: Google Earth.

Table 10: Localization, elevation, and mean climate conditions of the 8 experimental sites installed in
northern Lebanon along Qadisha Valley over the 1980-2010 period. LON, longitude (decimal degrees);
LAT, latitude (decimal degrees); ELV, elevation (m a.s.l.); MAT, mean annual temperature (°C); M1T, mean
temperature in January (°C); Min1T, mean minimum temperature in January (°C); MAP, mean annual
precipitation (mm); M456P, mean total precipitation in April, May, and June (mm); M789P, mean total
precipitation in July, August and September (mm). Source : CHELSA v2.

Site LON LAT ELV  MAT MI1T MiniT MAP M456P M789P

1 35.657 34211 110 197 133 111 1321 98 12
2 35.839 34319 320 184 11.0 7.9 1391 113 13
3 35.867 34294 540 17.6 9.7 6.2 1276 108 12
4 35.889 34.277 970 15.0 6.7 3.0 1333 115 13
5 35.926 34.258 1390 12.6 3.8 -0.2 1357 122 15
6 36.019 34.253 1570 105 1.1 -3.2 1082 105 13
7 36.061 34.247 1980 81 -1.5 -60 1059 106 14

8 36.061 34.227 2330 5.8 -3.9 -83 1035 104 14

Sites with optimal soil conditions have been selected to highlight the effects of climate in the absence of

edaphic constraints. Since the Cedar of Lebanon grows essentially on calcareous or calcaro-dolomitic
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substrates (Quezel & Barbero, 1985; Boydak, 2003), the experimental sites were set up in a calcareous
environment (except for the site located at 970 m elevation) on deep (> 40 cm) plowed soils, cleared of
large stones and with a predominantly clayey texture. The effects of exposure and slope were minimized by
installing the sites in topographic situations with a slope of less than 3% (except the two sites located at
high elevations). As the Cedar of Lebanon is heliophilic (Boydak, 2003), the sites were installed in full light.
They were also covered with canvas and gravel and regularly weeded manually to avoid any competition
from herbaceous species (Figure 28b). Finally, all the sites were protected from grazing by an enclosure,

except the two high-elevation sites located in ungrazed, supervised areas.

Cedar seeds were collected in April-May 2018 from three natural stands at the lower (1232 m) and upper
(2011 m) limits of its elevational range in northern Lebanon, and at 1431m in the center of its elevational
range. Seeds of the three competitors of Cedar under natural conditions — Pinus brutia Ten., Quercus
calljprinos Webb. and Quercus infectoria Oliv. — were also collected at the low, medium and high limits of
each species’ elevational range in natural forests in northern Lebanon, at the same period for pine, and in
November-December 2017 for the two oak species. Cedar seeds and seeds of the other species were
planted in pots immediately after harvesting. All seedlings were transplanted to experimental sites in fall
2018. Seedlings from low, medium, and high elevation were distributed evenly between the sites and

treatments, at each site and for each tree species.

Seedlings were planted in the batches at a constant 50-cm spacing to allow them to grow freely during
their juvenile stage. A total of 576 Cedars were planted (72 per site). The seedlings of the three competitive
species — Q. calliprinos, Q. infectoriaand P. brutia— were planted on the same sites and exactly in the same

conditions as those selected for Cedar.

At each site, half of the individuals of each species were exposed to watering (as a control) and the other
half to non-watered conditions (representing natural conditions) to study seedling survival and growth in
the absence/presence of the summer water stress. Finally, 36 individuals of each species including 12
individuals from low elevation, 12 from medium elevation and 12 from high elevation were planted in each
watered/non watered batch in each site. To ensure recovery after transplanting, both the watered and non-
watered batches were watered in 2019 during the first growing season after transplanting. Watering was
discontinued for the non-watered batch after the first rains in the fall of 2019. To water the plants, 2000-
liter water tanks were installed on the sites located between 110 and 1980 m above sea level. Water was
supplied by a pipe system allowing drip irrigation of each plant. Watering was done by emptying the tanks
by gravity every two weeks, so that each plant of each ‘watered’ batch was supplied with approx. 13.9
liters of water twice a month. At the site located at an elevation of 2330 m, we watered the plants manually
using a garden hose connected to a water retention basin located at 2450 m elevation. The start of the
watering season varied according to elevation: watering was carried out from April 15 at the sites between
110 and 1570 m above sea level, and started from June 15 at the sites located at 1980 and 2330 m

above sea level. Watering ended each year with the first fall rains.

The experiment lasted 3 years — from fall 2018 (planting) to fall 2021 (last measurements). Tree height,
diameter at the base of the stem and survival were measured in October of each year, after the growing
season. These measurements were used to calculate survival rates and average growth in diameter and

height for each site, species, and watering treatment.
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Survival rates of Cedar were first graphically analysed along the elevation gradient for the watering and
non-watering treatment. A logistic regression model was then calibrated between the binary variable
alive/death, corresponding to observed survival after 3 years, as the dependent variable, and elevation,
watering/non-watering variables as predictors. The statistical significance of the predictors was set up at o
= 0.05. Growth differences after 3 years between watered and non-watered treatments were analyzed by

performing a ttest for each experimental site. The level of statistical significance was set at a = 0.05.

Measuring all dimensions of competition was not feasible, so we focused on early growth indicators as
proxies of inter-species competition. Height growth is a well-known strong indicator of competitiveness
(Gaudet et Keddy, 1988; Westoby et al, 2002; Tanner et al, 2005). During forest stand development,
access to light is a key determinant of tree competitiveness, which is directly linked to the growth capacity.
The competitiveness of Cedar along the elevational gradient was analyzed by comparing its radial and
height growth in each site with those of its competitor species planted at the same elevation and in the
same conditions. A one-way ANOVA test (o = 0.05) was performed to examine the statistical significance
of growth differences observed between Cedar and its competitors species. All figures and analyses were

conducted using R v.4.2.1 (R Code Team, 2022).

To characterize the climatic distribution of the Cedar of Lebanon and position our experimental setup, we
extracted temperature and precipitation data from the CHELSA v2.1 database (Karger et a/, 2017, 2021)
for each of the 1023 vegetation surveys recorded with the presence/absence of Cedar, the 89 GBIF

vegetation surveys and the eight experimental sites.

IV.3 Results

IV.3.1 Elevation and climatic ranges of Cedar

The analysis of the presence/absence of Cedar in the 1023 vegetation plots surveyed under natural
conditions in northern Lebanon showed that Cedar populations can be spotted from 1300 m elevation (5t
percentile of occurrence) and are mainly located between 1340 and 1710 m (25™-75" percentiles), with
an elevational optimum at 1540 m. They strongly regress at around 1830 m elevation (95" percentile of
occurrence), where they constitute the forest limit of the closed canopy stands of the region. In the forests
of northern Lebanon, the mean annual temperatures corresponding to the 5™ and 95" percentiles of the
elevational range of Cedar are 12.3 and 9.1°C, respectively (Fig. 29a, CHELSA v2, annual mean
temperatures for the 1980-2010 period). Under natural conditions, the Cedar appears to grow within a
narrow thermal range of a few degrees around an annual mean of 11 °C. It can survive harsh climatic
conditions: the average minimum temperature of the coldest month reaches O °C in Lebanon (Figure 30a)
and even drops to -4.4 °C at the scale of the species range (Figure 30b). Mean annual precipitation is
around 1300 mm across its elevational range in northern Lebanon (Figure 29a), but it can be present under
lower annual rainfall in other parts of its geographical range (Figure 29b). Limiting water conditions occur
in the summer period in Lebanon, when precipitation is very low (around 15 mm from July to September),

whereas it can reach 80 mm in other parts of its geographical range (Figures 30a et 30b). Finally, the
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temperature and precipitation range is wider throughout the geographical range of Cedar than in Lebanon,

which represents the southern limit of its range (Figures 29a and 29b).
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Figure 29 Distribution of Cedar of Lebanon vegetation surveys across the study area in northern Lebanon (a) and across
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its entire geographical range (b, source: GBIF) according to mean annual temperature and mean annual
precipitation. The climate characteristics of the 8 common gardens are added in panels (a) and (b). Green
triangles, vegetation surveys where Cedars were present; grey dots, vegetation surveys where Cedars were
absent; red crosses, experimental sites. Climate values were averaged for the 1981-2010 period (Source:
CHELSA v2).
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Figure 30 Distribution of the Cedar of Lebanon plots across the study area in northem Lebanon (a) and across
its entire geographical range (b, source: GBIF) according to the constraining climate variables ‘mean minimum
temperature of January’ (cold constraint) and ‘July to September precipitation’ (drought constraint). The climate
characteristics of the 8 common gardens are added in panels (a) and (b). Green triangles, plots where Cedars
were present; grey dots, plots where Cedars were absent; red crosses, common gardens. Climate values were
averaged for the 1981-2010 period (Source: CHELSA v2).
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IV.3.2Cedar survival and height growth along the elevational gradient

Under natural water stress conditions corresponding to the 'non-watered’ treatment, the survival rates of
Cedar decreased over time only at the two extremes of its elevational gradient: low survival rates (25 to
60%) occurred after 3 years for the seedlings growing below 500 m elevation. High survival rates close to
100% were observed for the seedlings growing between 500 and 1700 m elevation. The survival rates of

the non-watered seedlings gradually decreased to 72% above 1900 m elevation (Figure 31a).

The height of Cedar seedlings in non-watered conditions varied between 16 and 62 cm on average
depending on elevation at the end of the experiment (Figure 31b). Except for the only site located at 970
m on non-carbonate substrate, the mean height of Cedars was greater than 40 cm from 100 to 1700 m

elevation. In contrast, it decreased at elevations above 1700 m, down to 16 cm at 2330 m elevation.
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Figure 31 Effect of watering on the survival rate (a) and growth rate (b) of 3-year-old Cedars of Lebanon along a 110 to
2330 m elevation gradient in Lebanon, under natural conditions and without competition. Error bars represent

SEs.

IV.3.3Effects of water stress and temperature on Cedar survival and height

growth along the elevational gradient

The survival rate of C. /ibani in the 'watered' treatment, i.e., in the absence of water stress, was above 86%
along the elevational gradient (Figure 31a). It was higher than 97% between 540 and 1570 m elevation,
and slightly lower at the most extreme sites at the highest and lowest elevations. The constant and high
survival rate of the ‘watered’ Cedars along the elevational gradient compared to the lower survival rate of
the ‘non-watered’ Cedars at climatic extremes highlights that the survival rate of C. /ibani seedlings is more
sensitive to water stress than to temperature both at its lower and upper elevation range limits (Figure
31a). The logistic regression performed between Cedar survivals and elevation and water treatment as
predictors showed that elevation, water stress and their interaction on the survival of Cedar were all highly

significant (p<0.0001). Water stress at the lower elevation extreme appeared to have a stronger effect
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compared to its effect at higher elevations (Figure 32). The statistical t- test revealed that the average
height of the ‘watered’ Cedars after 3 years was not significantly greater than that of the ‘non-watered’
Cedars (Figure 31b), except at the site located on a non-carbonate substrate at 970 m elevation. This
suggests that watering only improves the survival rate of Cedars at lower and higher elevations, without

any significant effect on growth rates.
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Figure 32. Predicted probability of survival of 3-year-old Cedar of Lebanon along the elevation gradient in

northern Lebanon for watered (1, blue line) and non-watered (O, red line) treatments. Probability curves were
computed with a logistic regression model linking Cedar survival to elevation and watering. Logistic model:
Ln (p/1-p) = -2.243 + 1.05e-02 Elev- 3.9e-06 Elev? + 4.13 WM - 7.07e-03 Elev*WM + 2.54e-06 Elev*
WM. D?= 33 %. Statistical significance of predictors A<<0.0001. Elev: elevation [m. as.l], WM: watering
modality [1;0]. D? = ((null deviance — model residual deviance)/null deviance)*100. Blue and red dots are the

survival rates measured at each experimental site for watering and non-watering treatments, respectively.

IV.3.4Effect of interspecific competition on Cedar along the elevational

gradient

At very low elevations (below 500 m), the survival rates of the ‘non-watered’ Cedars were lower than those
of the other Mediterranean forest species studied in the experiment (Figure 33a). Between 500 and 1500
m elevation, the survival rates of C. /iban/ and its potential competitors were almost 100%. At very high
elevations (from 1900 m), C /ibani was the only species that withstood the climatic conditions of these
mountainous areas: P. brutia, Q. calljprinos and Q. infectoria individuals had almost all died 3 years after

planting.

Cedars exhibited the lowest growth in stem height and diameter at 110 m elevation under natural
conditions (non-watered treatment) compared with P. brutia (one-way Anova, p<0.001 for height, and
p<0.001 for diameter), @ calliprinos (p<0.001 for height and p<0.01 for diameter) and Q. /infectoria
(p<0.001 for height, p<0.05 for diameter) (Figures 33b et 33c). Their low relative growth remained
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unchanged under watered conditions (Figure 34). They also grew less than Q. infectoria and particularly P.

brutia below 900 m elevation (p<0.0001 for height and diameter), both under non-watered and watered

conditions (Figures 33b et 33c, 34). The average height and diameter of the three-competitor species were

respectively 57.1% and 18.6% greater than those of Cedar below this elevation threshold in non-watered

conditions. On the other hand, Cedar displayed similar or higher growth rates than its three potential

competitors at elevations above 900 m. Its mean height and diameter were 6.0% and 7.8% greater than

those of the other species in non-watered conditions (Figures 33 b et 33c).
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Figure 33 Effect of interspecific competition on Cedars of Lebanon along an elevational gradient in non-
watered conditions: (a) elevational change of the survival rates of Cedar and its competitors (Pinus brutia,
Quercus calliprinos, and Quercus infectorid); (b) development of the stem height of Cedar and its three
competing species along the elevational gradient (mean height of all surviving individuals of each species); (c)

development of the stem diameter of Cedar and its three competing species. Error bars, SEs.
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Figure 34 Effect of interspecific competition on Cedars of Lebanon along an elevational gradient in watered
conditions : (a) elevational change of the survival rates of Cedar and its competitors (Pinus brutia, Quercus
calljprinos, and Quercus infectona); (b) development of the stem height of Cedar and its three competing
species along the elevational gradient (mean height of all surviving individuals of each species); ()

development of the stem diameter of Cedar and its three competing species. Error bars, SEs.

IV.4 Discussion

IV.4.1ls the upper elevational range limit of Cedar limited by cold

temperature or water stress under natural conditions?

Beyond the upper elevational limit of Cedar seedlings observed under natural conditions, their survival rate
progressively decreased in parallel with a sharp decline in growth. This drop in the fitness of Cedar beyond
its cold limit is consistent with most results found for other species in transplant experiments (Hargreaves
et al, 2014; Lee-Yaw et al,, 2016). The important effect of water supply highlighted by the experiment was
not anticipated to such an extent since the cold margin of a species range is typically associated with
thermal constraints (Brown et al,, 1996; Korner et al, 2016), sometimes biotic interactions (Carter & Prince,
1985, Armitage & Jones, 2020) or historical limits of dispersion (Svenning and Skov, 2008). However, our
findings are consistent with drought constraints on Mediterranean treelines (Kérner, 2012) and the strong
impact of water stress on seedling establishment at the treeline in the Rocky Mountains (Moyes et a/, 2015;
Lazarus et al, 2018). As showed by Bar-on et al. (2022), winter conditions end later at higher elevations,
while summer drought begins at around the same time across the elevation gradient in Mediterranean
areas. This double constraint leads to a reduction of the length of the growing season as elevation increases.
By relieving the summer drought stress, watering in our experiment extended the growing season and

promoted the high survival rate of juveniles at the highest elevations.

IV.4.2Lower elevational range limit of Cedar: water stress, competition, or

history?

Our study suggests that below the warm elevational range limit of the Cedar of Lebanon under natural
conditions, the survival rate of its seedlings was high down to 500 m elevation, and then progressively
decreased towards low elevations. This 500-m elevation limit at which Cedar survival is still optimal is much
lower than the present range limit of 1300 m elevation observed under natural conditions. The absence of
Cedar below its currently observed lower margin under natural conditions might be explained by a

cumulative effect of three factors, namely water stress, competition, and history.
Water stress as a limiting factor at very low elevations (< 500 m)

Below 500 m elevation, the different survival rates of the watered and non-watered Cedars suggest that
summer water stress — characteristic of Mediterranean climates — was directly linked with the high mortality

rate of the seedlings. The effect of high temperature appears to be very small at this low elevation, as
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survival rates were high when summer water shortage was offset by watering. Our results are consistent
with recent species distribution models that show the importance of summer precipitation for the survival
of Cedar species in the Mediterranean region (Xiao et al, 2022). They also agree with those of Castro et
al. (2005) who showed that summer drought was responsible for 50-75% of the mortality of Scots pine (a
boreal tree species) seedlings at the southernmost limit of its distribution range in the Mediterranean area,

and that drought was still causing high mortality up to 4 years after emergence.
Inter-specific competition as a limiting factor at low/middle elevations (500-900 m)

Several biotic interactions can act to constrain the presence of Cedar including grazing, which is important
in rural areas of Mediterranean landscapes (Perevolotsky et Haimov, 1992), and competition. The change
in intensity of these interactions with elevation may explain the limit of Cedar between 500-900m. In our
experiment, we focused on competitiveness between Cedar and its main competitor species. Measurements
were made under free-growing conditions in pure stands. Relative height growth differences between
species highlighted along the elevational gradient may be relevant proxies for growth performances under
natural conditions in pure stands at the regeneration stage, as height growth is not very sensitive to stem
density in pure stands (Skovsgaard et Vanclay, 2008). In mixed stands, differences in height growth
between species may change with stand age or depending on the species in the stand (del Rio et a/, 2016).
In this case, our experiment can only provide a preliminary assessment of species competitiveness. However,
at elevations between 500 and 900 m, the competitors of Cedar seemed to have an important competitive
advantage: the growth of Pinus and Quercus species was approximately twice that of Cedar for the fastest
growing species (which varied among experimental sites). Cedar's low growth rate in height and diameter
compared to that of its three potential competitors could be a major cause for its absence in this elevational
belt. This hypothesis is well supported by the fact that P. brutia, @. calliprinos and Q. infectoria have their
ecological optimum within this elevational range (Abi-Saleh et a/, 1976). The limitation of the lower
latitudinal or elevational range limit by interspecific competition has long been suggested (Darwin, 1859;
MacArthur, 1972). It has been studied in natural conditions (Vetaas, 2002; Leathwick, 2002) and supported
more recently by transplant tests and field experiments (Hargreaves et al., 2014; Paquette and Hargreaves,
2021). However, the respective importances of biotic and abiotic effects on distribution limits at the scale
of the species range remain difficult to establish (Louthan et al, 2015; Godsoe et al, 2017). By showing
that competition can act over an elevational range of several hundred metres within the favorable range of
Cedar survival, the experimental setup used in our study provides new insights on the importance of biotic

factors in shaping species distribution limits.
Historical human impact as a limiting factor of Cedar distribution at mid-elevations (900-1300 m)

There is ample historical evidence of the use of this noble, rot-proof wood with a large volume per stem at
maturity by great civilizations — Egyptians, Babylonians, among others — that succeeded one another in the
Middle East. Lebanese Cedar forests have been strongly impacted by urbanization, grazing and especially
timber cutting from the Neolithic period until the last century (Loffet, 2004; Hajar et al, 2010).
Consequently, large removals of Cedar as a result of increased human activities since before 2000 BP could
explain its current absence in favorable climatic and competitive conditions. For example, Cedar has been

used for shipbuilding, construction, and Egyptian sarcophagi (Hepper, 2001). The scribe of Pharaoh Snefru
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mentions the arrival of 40 ships loaded with Cedar wood in Egypt around 2600 BP (Liphshitz & Biger,
1991). Finally, Byblos, located near the main Cedar forests in north Lebanon, was the main port used to
export Cedar timber during Antiquity (Hepper, 2001; Liphshitz & Biger, 1991). This could explain why the
main stands that were removed were those closest to the sea at low elevation. The possible human-induced
near-extinction of Cedar between 900 and 1300 m in Lebanon is also partly supported by its historical
presence at 900 m elevation in the Bekaa Plain around 2000 BP (Hajar et a/, 2010) and by its current
presence between 1000 and 1300 m in Turkey, which suggests that Cedars could exist at these elevations

under natural conditions.

IV.4.3Discrepancy between the narrow elevation range of Cedar and its large

temperature niche breadth

Under current climatic conditions in Lebanon, our experimental setup suggested for the first time that the
Cedar of Lebanon could grow within a climatically favorable elevation range of 1500 m, which is almost
three times the currently observed range. This wide range of suitable elevations reveals that juvenile Cedars
can survive within a much larger mean annual temperature range than that expected based on the elevation
range within which Cedar forests are currently found in Lebanon. The dispersal of Cedar beyond its upper
elevational range limit could be prevented in natural conditions by climatic parameters (cold temperature
and water stress) characteristic of high elevations of Mediterranean mountains. Below its warm elevational
limit, the combination of three factors could explain the absence of Cedar: water stress at very low elevations
(< 500 m), biotic interactions (competition) at low/middle elevations (500-900 m), and human history at
medium elevations (900-1300 m). Our results agree with those of Cahill et a/ (2014) and Paquette and
Hargreaves (2021), who alternately put forward climate variables or biotic interactions depending on the
species to explain the warm limit of the species. The large elevation range covered by our experimental
design highlights the importance of both abiotic and biotic factors in setting the elevational limit of the
Cedar range. It allowed to distinguish between the part of the elevational gradient unsuitable for Cedar due
to water stress constraints and the part likely unsuitable due to competition constraints. Furthermore, the
experimental setup showed that a high tree growth rate can occur below the lower elevational limit. High
growth and survival rates of sugar maple have been observed near and beyond the southern limit of its
distribution range (Putman & Reich, 2017). Larger biomass and height of species have also been observed
when individuals were transplanted within the species elevation range at a lower elevation than their site
of origin (Midolo & Wellstein, 2020). The high rates of survival and growth of the Cedars of Lebanon
transplanted below their currently observed warm limit complement the results of these authors by
highlighting the potential for species to exhibit high performance beyond the warm limit of their

geographical range in the absence of biotic limitation.

IV.5 Long-term conservation and management of Cedar
Our field observations are in stark contrast with our experimental setup and confirm the relictual character

of the Cedar forests currently present in Lebanon. They also suggest that the survival of current stands may

not be directly threatened by ongoing global warming and the related temperature or water stress changes
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because Cedar seedlings survived in warmer conditions than those occurring in the Cedar forests of
Lebanon today. These relictual populations could be increased according to a two-fold strategy. Firstly, the
very low mortality rate of Cedar in watered conditions at very high elevation suggests that it seems possible
to use assisted migration beyond the cold limit of natural stands if water is added in the first years after
planting. However, the low growth rate at high elevation would imply leading this operation for landscape
or ecological restoration purposes rather than wood production. Secondly, the Cedar of Lebanon could
probably be introduced at an elevation lower than its natural low limit throughout the supra-Mediterranean
belt whose elevational limits in Lebanon range between about 1000 and 1500 m (Abi-Saleh et al, 1976).
However, ongoing global warming will increase the relative competitiveness of its competitors at the lowest
elevations. This might require more management operations aimed at eliminating broad-leaved species that

could prevent Cedar growth through competition.

IV.6 Conclusion

The present research work renews the interest in studying the juvenile climatic niche breadth of relict
mountain species considered highly threatened by climate change at the global scale. If the pattern
observed for the Cedar of Lebanon is generalizable to other tree species, it would highlight lower-than-
expected vulnerability of these species, as well as avenues for conservation and adaptation via planting and

competition management.
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Chapitre 5 : quelles sont les limites climatiques de
survie et de croissance du Cedre du Liban au stade
juvénile en région méditerranéenne ?

Dans ce travail, nous cherchons a déterminer la gamme climatique de survie et de croissance du

cédre du Liban au stade juvénile. Nous cherchons ainsi a répondre aux trois questions suivantes

1 - Quelles sont les altitudes limites basse et haute du Cédre dans les conditions actuelles
au Liban indépendamment des effets historiques de son exploitation par I'homme ?

2 - La distribution altitudinale naturelle du cédre est-elle contrainte par des limites
physiologiques de réponse au froid a haute altitude, a la chaleur ou a la sécheresse a
basse altitude ou par la compétition avec les autres essences méditerranéennes ?

3 - Quelle est la gamme climatique de croissance optimale du cédre au stade juvénile et

correspond-elle a son optimum altitudinal de distribution ?

Par rapport au chapitre précédent, ce chapitre met I'accent sur les conditions climatiques de survie
et de croissance du cédre établies a partir du dispositif expérimental et sur les phénoménes
d’'interactions au stade juvénile. Nous utilisons ainsi les mesures issues des modalités de
plantations a haute densité (nanoforéts) qui n'étaient pas utilisées dans le chapitre précédent. La
comparaison des taux de survie et de croissance entre faible et haute densité permettent de
préciser la nature des interactions entre le cédre et les 3 autres essences étudiées a la mise en
place des interactions entre plants. Cette comparaison met en évidence que des interactions
positives entre le cédre et les autres essences peuvent prendre place en tout début de vie du
peuplement et favoriser la survie et la croissance des cédres dans des conditions de trés basse

altitude.

Ce chapitre correspond a un article paru dans la revue Forét méditerranéenne :
e Nassif, Y., Pinto, P. & Gegout, J.-C. (2021) Quelles sont les limites climatiques de survie et
de croissance du cédre du Liban au stade juvénile en région méditerranéenne. Forét

méditerranéenne, 42, 157-168, numéro spécial « Cédres ».
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V.1 Introduction

Les modéles climatiques prévoient sous I'effet du changement climatique d'importantes modifications de
températures et de précipitations (IPCC, 2021). Pour la région méditerranéenne, ce phénoméne s’ajoute a
une pression anthropique continue depuis des millénaires (Vernet, 1990). En outre, a la fin de ce siécle,
I'effet combiné du réchauffement et de la sécheresse devrait entrainer une hausse généralisée de I'aridité
et par conséquent de la désertification de plusieurs écosystémes terrestres en particulier dans les régions

de l'est de la Méditerranée (Guiot et Cramer, 2016).

Parmi les espéces structurantes des foréts méditerranéennes, le cédre du Liban (Cedrus libani A. Rich.) est
probablement I'espéce la plus emblématique de la région Proche-orientale. Sa localisation a I'étage
montagnard la rend particuli€rement sensible du fait de I'impact trés fort du changement climatique actuel
sur les montagnes méditerranéennes (Regate et Salman, 2008) et de la disparition potentielle d'une partie
de ses habitats de haute altitude avec le réchauffement climatique futur. Des simulations de sa future
répartition géographique au Liban, basées sur sa distribution actuelle, ont été réalisées pour la période
2100. Ces simulations prédisent la quasi-disparition de cette essence avec seulement trois zones du Mont-
Liban qui pourraient permettre sa survie (Hajar et al., 2010). Extrapolés a la région de la Méditerranée
orientale, ces résultats montrent que les cédraies en Syrie sont également menacées par le réchauffement
climatique futur alors que celles du sud de la Turquie semblent plus pérennes (Hajar et al., 2010, Lopez-

Tirado et al., 2021).

La distribution géographique du cédre a été fortement réduite par I'exploitation humaine au cours de
I'histoire. Les cédraies libanaises ont été fortement impactées par I'urbanisation, le paturage et surtout les
coupes de bois d'ceuvre dés le néolithique jusqu’au siécle dernier (Loffet, 2004 ; Hajar, 2010). Il existe de
nombreuses preuves historiques de I'utilisation de ce bois noble, de fort volume par tige a I'age adulte et
imputrescible, par les grandes civilisations -Egyptiens, Babyloniens...- qui se sont succédées au Moyen-
Orient (Figure 35). Ainsi, le verset 6 :9-10 du livre des Rois de la Bible indique : « Aprés avoir achevé de
batir la maison, Salomon la couvrit de planches et de poutres de cedre ». Le cédre a notamment été utilisé
pour la construction navale, la réalisation d'édifices et celle de sarcophages égyptiens (Hepper, 2001). Les

preuves historiques indiquent également son ancienne abondance au Liban et son intense utilisation : un
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scribe du pharaon Snéfrou mentionne ainsi vers 2600 av. J.-C. l'arrivée de quarante bateaux chargés de

fats de cédres provenant du port de Byblos au Liban (Liphshitz& Biger, 1991).
S S e T s

Sharrukin, Khorsabad datant d'entre 713-716 av. J.-C. Musée du Louvre, Paris).

Cette longue utilisation historique explique la raréfaction dés I'antiquité des foréts résineuses au Liban
comme en témoigne le bornage des foréts par I'empereur Romain Hadrien sur des espaces aujourd’hui
complétement dénudés (Guinier, 1952). Couplé aux preuves historiques, ce bornage prouve le caractére

relictuel des foréts de cédre actuellement présentes au Liban.

Au Liban, les populations de cédres couvrent aujourd’hui a peine 2200 ha et sont situées principalement
sur le versant ouest du Mont Liban, a des altitudes comprises entre 1100 et 1950 m. Elles constituent la
limite sud de l'aire de répartition de I'espece (Talhouk et al. 2001). Il existe également quelques milliers
d'arbres trés disséminés en Syrie au-dessus de 1000 m et surtout plus de300000 hectares en Turquie
localisés dans les montagnes du Taurus le plus souvent entre 1500 et 2000 m d'altitude (Quezel, 1998,
Boydak, 2003). Les connaissances écologiques sur les gammes de température et de précipitations qui
limitent la distribution du cédre du Liban sont limitées. Aussenac (1984) signale la persistance du cédre
pour une gamme de précipitations de 500 a 2000 mm et une gamme de températures moyennes annuelles
de 7,5 a 15°C avec des extrémes de -25 a +41°C mais sans différencier les différentes especes de cédre.
Les valeurs extrémes citées sont en partie confirmées par Guney et al. (2020) qui montrent que C. /ibani
est capable de résister a des températures extrémes de -13.8 et +37°C et par Messinger et al, (2015) qui
a étudié la croissance du cédre du Liban sur un site (Bayreuth, Allemagne) de température moyenne égale
a 7.9°C avec des extrémes ayant atteint -25 °C. et + 36.1°C. La comparaison des croissances de |'espéce
entre ce site sans déficit hydrique estival marqué et un site a fort déficit hydrique estival dans son aire
naturelle en Turquie montre le fort impact positif d’'un bilan hydrique estival favorable sur la croissance du
cédre (Messinger et al, 2015). Cette bonne performance en croissance radiale, qui peut atteindre 5mm par
an en moyenne en climat tempéré, couplée a une forte résistance du cédre du Liban au froid et a une
sécheresse estivale prolongée font de cette espéce une candidate pour les reboisements en Europe centrale

en prévision du fort réchauffement climatique attendu dans les décennies a venir (Messinger et al, 2015).

Pour autant, les études menées a ce jour concernent principalement la croissance du cédre du Liban sur
des sites dont la température moyenne tempérée est trés favorable a sa survie. Les informations

écologiques ou écophysiologiques disponibles restent insuffisantes pour prédire I'évolution de sa
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distribution en contexte climatique changeant sur une large gamme de climats notamment en zone
méditerranéenne ou en limite froide de son aire. En outre, I'aire actuelle réduite du cédre n'apparait pas
totalement en rapport avec les larges aptitudes écophysiologiques et de croissance évaluée sur cette
essence. Enfin, les études basées sur des observations en conditions naturelles qui refletent les effets du
climat sur la survie et la croissance de cette essence restent particuliérement limitées.
Dans ce travail, nous cherchons a déterminer la gamme climatique de survie et de croissance du
cédre du Liban au stade juvénile. Nous cherchons ainsi a répondre aux trois questions suivantes :
1 - Quelles sont les altitudes limites basse et haute du Cédre dans les conditions actuelles au Liban
indépendamment des effets historiques de son exploitation par 'homme ?
2 - La distribution altitudinale naturelle du cédre est-elle contrainte par des limites physiologiques
de réponse au froid a haute altitude, a la chaleur ou a la sécheresse a basse altitude ou par la
compétition avec les autres essences méditerranéennes ?
3 - Quelle est la gamme climatique de croissance optimale du cédre au stade juvénile et

correspond-elle a son optimum altitudinal de distribution ?

Pour répondre a ces questions, nous avons réalisé un dispositif comprenant huit sites expérimentaux
répartis régulierement le long d'un gradient d'altitude s'étendant de 110 a 2320 m avec des sites situés
en deca et au-dela des limites chaudes et froides du cédre en vue d'évaluer ses limites altitudinales réelles
et sa réaction a des climats de la fin du 21éme siécle. Deux modalités, arrosée et non arrosée, ont été
établies sur chaque site du dispositif en vue de déterminer si la sécheresse est responsable des limites
altitudinales de I'espéce. Nous avons réparti, sur chaque site et situation arrosée et non arrosée, des plants
en peuplements pur et en mélange pour déterminer si la compétition par les autres espéces
méditerranéennes avait un effet sur les marges de distribution du cédre. Nous avons enfin distribué les
provenances utilisées de facon équitable sur chaque site et mesuré la survie et la croissance des plants

pendant 3 ans pour répondre sans biais aux objectifs de I'étude.

V.2 Matériel et méthodes

Pour atteindre les objectifs attendus, nous avons mis en place des placettes expérimentales plutot que de
réaliser des observations dans les cédraies naturelles. Cette approche a permis de :(i)étudier la survie et la
croissance du ceédre au cceur mais également en dehors de la gamme climatique correspondant a son aire
actuelle de distribution ; (ii)contréler les facteurs de sol et de luminosité le long du gradient climatique
étudié pour éliminer I'effet de ces facteurs non étudiés i(iii) équilibrer les quantités et la provenance des
individus étudiés entre placettes et étudier des individus de méme age sur tout le dispositif ;(iv)créer et
combiner des modalités de densité, de mélange d'essences et de niveau hydrique du sol par arrosage pour

étudier sans biais I'effet de ces facteurs (Figure 36).

Le dispositif expérimental a été installé au Liban, dans I'aire d'origine du Cédre du Liban, le long de la
vallée de la Qadisha (Figure 36). Cette région se situe au cceur de la distribution des populations libanaises
de cédre et permet de parcourir un gradient d'altitude de O a 3000 m en quelques dizaines de kilométres.

La distribution altitudinale du cédre fournie par la littérature s'étendant approximativement entre 1100 et
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1950 métres d'altitude (Talhouk et al. 2001), huit sites expérimentaux ont été choisis entre 100 et 2300m
avec des intervalles altitudinaux entre sites les plus réguliers possibles. Les sites du dispositif ont été
installés dans des conditions de sol optimales de fagon a mettre en évidence les effets du climat sans limiter
la croissance ou la survie par des contraintes de sol. Le cédre du Liban se développant essentiellement sur
des substrats calcaires ou calcaro-dolomitiques (Quezel et Barbero, 1985, Boydak, 2003), les sites du
dispositif ont été installés en milieu calcaire sur des sols profonds (>40cm), labourés, épierrés des grosses
pierres et a dominante argileuse. Les effets d’exposition et de pente ont été neutralisés en installant les
sites dans des situations topographiques a pente inférieure a 3% (sauf les 2 sites situés a haute altitude).
Le cédre du Liban étant héliophile (Boydak, 2003), les sites ont été installés en pleine lumiére. lls ont
également été couverts de toile et de gravillons et réguliérement désherbés manuellement pour éviter toute
compétition d’'origine herbacée (Figure 37c). Un réservoir d’eau a été installé sur chaque site de facon a
permettre I'arrosage des plants. Enfin tous les dispositifs ont été protégés du paturage par un enclos sauf

les 2 sites de haute altitude, situés dans des zones non paturées et surveillées.

S A

TH : Thoum, 110 m

* KA:Kafaraaka, 320 m

: “ ¢ RE:Rechdebbine, 540 m
* AB:Abdine, 970 m

* QN :Qnayouir, 1390 m

e BE:Becharré, 1570 m

* AR1:Arz, 1980m

* AR2 :Arz, 2320m

Figure 36 -Distribution des 8 sites du dispositif expérimental répartis entre 110 et 2320 m d'altitude principalement le
long de la vallée de la Qadisha (Liban-nord). En encart, position de la région d'étude au Moyen-Orient. Source des images :
Google Earth (cr).

Des graines de cedre ont été collectées en avril-mai 2018 dans des peuplements naturels en limite basse
(1350 m), au cceur (1550 m) et en limite altitudinale haute (1930 m) de sa distribution au Liban-nord. Par
ailleurs des graines de Pinus brutia, Quercus calljprinos et Quercus infectoria ont été collectées au méme
moment pour le pin et en novembre-décembre 2017 pour les deux espéces de chénes. Ces trois espéces
sont les principales essences avec lesquelles le cédre du Liban peut se trouver en compétition dans les
conditions naturelles. Les graines de cédre et des autres essences ont été plantées en pot aussitot apres

récolte. Tous les plants ont ensuite été repiqués dans les sites expérimentaux en automne 2018.

94



Les traitements réalisés sont identiques sur chacun des huit sites du dispositif expérimental. lIs croisent le

niveau d’'arrosage, la densité et la composition en essences pour les plants soumis a compétition (figure

37 et tableau 11):

Niveau d’arrosage : chaque site expérimental est composé de deux lots identiques : lot arrosé
pendant la période estivale permettant I'étude de la survie et de la croissance des plants en
I'absence de stress hydrique et lot non arrosé représentatif des conditions naturelles. Pour assurer
la reprise des plants aprés transplantation, I'ensemble des plants ont été arrosés en 2019 pendant
la premiére saison de végétation apres transplantation. L'arrét d'arrosage pour la moitié du
dispositif a été mis en place aux premiéres pluies de I'automne 2019 ;

Densité : deux espacements entre plants ont été utilisés : 50 cm permettant la croissance libre des
plants au stade juvénile (modalité faible densité) ; 10 cm permettant la croissance en interaction
forte (compétition ou facilitation) entre plants (Figure 37c, respectivement fond et premier plan de
la photo). Les plants de la modalité forte densité ont été installés sur des placeaux « les nanoforéts »
de 1,5m de cotés qui regroupent 196 plants de 4 essences -Cedruslibani, Pinus brutia, Quercus
calliprinos, Quercus infectoria avec 49 plants pour chaque essence dont une partie en peuplement
pur et une partie en mélange (figure 37b, premier plan figure 37c, tableau 18) ;

Composition : la variation de composition n’est étudiée que pour le traitement a forte densité (elle
ne présente pas d’intérét pour les plants en croissance libre) : les deux modalités « peuplements
purs » et « peuplements mélangés » avec Pinus brutia ou Quercus infectoria permettent d’'évaluer

I'effet de la compétition interspécifique.
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(a) Design général du dispositif expérimental

. . - Gamme altitudinale actuelle de répartition
Altitude Sites expérimentaux

A

du cédre du Liban au Liban
2500

‘ é Traitements dans chaque site expérimental
£

Traitement arrosé, faible densité ~

$ Traitement arrosé, forte densité

2000 £ 3 2 *g g

é Traitement non arrosé, faible densité

g Traitement non arrosé, forte densité

ransplantation au
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1500 LR (b) Répartition des 196 plants
§ $ installés dans les "nanoforéts"
de 1,5 x 1,5m de coté.
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(c) Photographie du site de Kafaraaka situé a 320m d'altitude

B A

_SPIOTE  a

Figure 37 - lllustration du dispositif expérimental mis en place pour étudier la gamme climatique de survie et de croissance

du Cédre du Liban en lien avec le réchauffement climatique en cours.
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Tableau 11 - Nombre de plants de cédre étudiés par modalité sur chaque site expérimental. Sur les 8 sites

expérimentaux, 1360 plants de cédre du Liban ont été étudiés.

Nb de plants  Non arrosés Arrosés Total
Faible densité 36 36 72
Forte densité 49 49 98
Pur 25 25 50
Mélange 24 24 48
Total 85 85 170

Les mesures de survie ont été réalisées sur chaque plant au printemps de chaque année aprés
transplantation pour évaluer la mortalité liée au froid hivernal et en automne pour évaluer la mortalité liée
a la sécheresse estivale. Un plant a été considéré comme mort s'il ne possédait plus de feuilles vertes en
période de végétation. Des mesures de hauteur ont été réalisées en octobre de chaque année apres la

période de végétation.

Pour connaitre la distribution altitudinale du Cédre du Liban dans les conditions naturelles du Liban-nord,
nous avons par ailleurs relevé la présence ou I'absence du Cédre sur 1023 sites hors agglomération et
hors plantation dont 750 placettes réalisées sur le terrain et 273 sites photo-interprétés sur image
satellitale dans des peuplements a faible couvert arboré (le plus souvent a haute altitude). Ces données ont
mis en évidence la présence de cédre dans 74 sites et permis de définir précisément la gamme d'altitude

de I'espéce dans les conditions naturelles du Liban-nord.

Enfin, nous avons recueilli les températures mensuelles fournies par le modéle CHELSA V2 a résolution
kilométrique (Karger et al., 2017) pour I'année 2019 pour chacun des huit sites expérimentaux ainsi que
les températures et précipitations moyennes pour la période trentenaire 1981-2010 pour les placettes
échantillonnées dans les conditions naturelles. Nous avons également installé des thermomeétres
automatiques sur chacun des sites expérimentaux qui nous ont permis d’'évaluer la précision des données
CHELSA (de l'ordre de 1°C pour les températures mensuelles) et de fournir des valeurs extrémes de
température mesurées sur les sites. L'ensemble de ces données climatiques a permis de définir les gammes

climatiques favorables au cédre du Liban dans les foréts du Liban-nord et sur le dispositif établi.

V.3 Résultats

V.3.1 Gamme d’altitudes dans les conditions naturelles

L’analyse des présences/absences du cédre relevées sur les 1023 placettes inventoriées dans les conditions
naturelles montre que les populations de cédres apparaissent a partir de 1240 m d’altitude (1er centile
des présences) au Liban nord et se situent principalement entre 1350 et 1720 m (centiles 25-75) avec un
optimum altitudinal a 1540 m. Elles disparaissent vers 1850 m d’altitude (dernier centile des présences)

ou elles constituent la limite forestiére des peuplements a couvert fermé de la région (Tableau 12).
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V.3.2 Effet de I'altitude et de la sécheresse sur la survie du cédre

Le taux de survie constant et élevé pour la modalité arrosée tout au long du gradient altitudinal comparé
au taux de survie plus faible aux extrémes climatiques pour la modalité non arrosée met en évidence que
le taux de survie des jeunes plants de Cedrus libani est peu sensible aux températures, mais différe selon
le niveau du stress hydrique appliqué (Figure 38). Chez les plants poussant en conditions naturelles de
stress hydrique et en I'absence d'interactions entre plants (placettes a faible densité), nous observons des
taux de survie relativement faibles (40 a 60%) chez les plants ayant poussé en dessous de 500 m d’altitude,
maximum, proches de 100 % chez les plants poussants entre 500 et 1700m d'altitude et en baisse
progressive pour atteindre un minimum de I'ordre de 75 % aprés 1900 m. Les précipitations estivales
étant semblables (quasi nulles) tout le long du gradient altitudinal, le stress hydrique est déterminé par la
température estivale. Il décroit donc réguli€rement avec la baisse de température le long du gradient
altitudinal. Les résultats montrent donc une baisse du taux de survie du ceédre avec un stress hydrique
estival maximal (a basse altitude) mais aussi minimal quand il est accompagné de températures froides (a

trés haute altitude). Son optimum de survie correspond a des stress hydriques et thermique intermédiaires.
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Figure 38 : Effet de I'arrosage et de la densité de plantation sur le taux de survie a 2.5 ans du Cédre du Liban
le long d'un gradient altitudinal (110-2320 m) au Liban.

V.3.3 Croissance du cédre le long du gradient altitudinal

La croissance du cédre du Liban augmente légérement des basses aux moyennes altitudes pour se stabiliser
entre 500 et 1600m (Figure 39). Pour cette gamme d’altitude, les cédres atteignent 35 a 40 cm a 2,5 ans
(2 ans apreés plantation). La croissance chute ensuite de moitié a 1950m pour atteindre 20 cm puis ne pas
dépasser 15cm en moyenne a 2300m (Figure 39a). L'effet de I'altitude est donc marqué seulement pour
les températures les plus froides. Aprés un an d'arrét d'arrosage, aucune différence significative n'a été

observée dans la croissance du cédre sur les placettes a faible densité : les hauteurs moyennes des plants
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sont de 35,1cm et 33,7 cm pour les modalités arrosée et non arrosée. Cependant, les différences sont plus
marquées et significatives d'un point de vue statistique a forte densité : les hauteurs atteignent 31,7 et
27,6 cm en moyenne pour les modalités arrosée et non arrosée (Figure 39b). Les différences de hauteurs
sont marquées seulement entre 500 et 1500m. La compétition pour les réserves hydriques semble donc
avoir eu lieu pour les fortes densités essentiellement dans la partie médiane du gradient altitudinal étudié.
A haute altitude, la faible croissance des plants et le niveau plus faible du stress hydrique liés aux moyennes
thermiques fraiches explique probablement I'absence de différence de hauteur entre les modalités

d'arrosage des plants a forte densité.
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Figure 39 : Hauteur du Cédre du Liban a 2,5 ans le long d'un gradient d'altitude s'étendant de 110 a 2330m
au Liban. (a) - Gammes de hauteurs observées sur les placettes non arrosées a faible densité. (b) Variations

altitudinales de hauteur dans les plantations a fortes densités en fonction du niveau d’arrosage.

V.3.4 Effet des interactions entre arbres

La comparaison des placettes a faible et forte densité montre que le taux de survie et la croissance du
cédre du Liban ont été améliorés par la présence des voisins a basse altitude (<500m) : les taux de survie
(Figure 38) et la hauteur (Figure 40) observés sont plus élevés chez les jeunes plants de cédres plantés a
forte densité que ceux observés chez les arbres plantés sans voisins a proximité. Plus particuliérement,
pour les deux sites aux altitudes les plus faibles (110 et 320m), ce sont les plants a forte densité qui sont
en mélange avec d'autres essences qui ont une hauteur plus élevée (Figure 40). Elles dépassent en effet
de 17 % la croissance des témoins en croissance libre et cette différence est significative au seuil de 5%.
Au-dela de 500 m d'altitude, les plants en croissance libre se développent significativement plus vite qu'a
forte densité (Figure 40) et aucune différence de survie n'est observée chez les plants (jusqu'a 1600m)
quelles que soient les modalités de densité de plantation et d'arrosage (Figure 38). Un effet positif d'une
forte densité, et plus particuliérement en mélange, a donc été détecté sur le dispositif expérimental sur la
survie et la croissance des plants de cédre dans les conditions de sécheresse les plus drastiques. Des
conditions de compétition semblent prévaloir, cependant, a altitude plus élevée ou les conditions de

sécheresse sont moindres.
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Faible densité i Forte densite, pur ® Forte densité, mélange

Figure 40 - Comparaison des hauteurs des plants de cédre du Liban en croissance libre (faible densité), en
peuplement pur a forte densité et en peuplement mélangé a forte densité le long du gradient altitudinal en

situation non arrosée.

V.3.5 Gamme climatique favorable a la survie et a la croissance du cédre du

Liban au stade juvénile

Dans les foréts du nord Liban, les températures moyennes annuelles correspondant aux premiers et derniers
centiles de distribution altitudinale du cédre (1240-1850m) sont égales a 13 et 9,4°C (moyenne 1981-
2010). Dans les conditions naturelles, le cédre apparait donc comme une espéce se développant dans une
gamme thermique étroite de quelques degrés autour de 10,5°C de moyenne annuelle (Tableau 12). Si on
définit comme élevé, un niveau de survie supérieur a 80 % a 3 ans, la gamme d’altitudes correspondant a
une survie élevée du cédre s'étend de 540 a 1980 m dans les placettes non arrosées du dispositif
expérimental. Pour I'année 2019, seule année ou le dispositif était mis en place pour laquelle des données
climatiques CHELSA sont disponibles, cette gamme d’altitude correspond a une gamme de températures
moyennes annuelles qui s'étend de 18,8 a 9,2°C (Tableau 12). Dans cette gamme thermique, la croissance
dans les sites non arrosés a été maximale dés 540m jusque 1570m soit de 18,8 & 11,7°C de température

moyenne annuelle.

La comparaison des marges froides de distribution du cédre observées dans le dispositif expérimental et
dans les conditions naturelles met en évidence des marges semblables avec des moyennes annuelles
légérement supérieures a 9°C. Dans les conditions plus froides (site a 2320m d'altitude et 6,9 °C de

moyenne annuelle), le taux de survie a 3 ans reste élevé, mais le niveau de croissance devient trés faible.

La comparaison des marges chaudes montre des valeurs beaucoup plus élevées dans le dispositif
expérimental (18,8°C de température moyenne annuelle) par rapport aux marges trouvées dans les foréts
du nord Liban (13,0°C). La gamme climatique du cédre au stade juvénile semble donc s'étendre pour les
températures chaudes bien au-dela des limites observées dans les conditions naturelles. Pour les conditions
encore plus chaudes (sites expérimentaux a 320 et 110 m d'altitude soit 19,6 et 20,9 °C de température
moyenne annuelle), le taux de survie a 3 ans chute nettement avec cependant un effet favorable sur la

survie et la croissance d'une mise en mélange de I'espéce avec d’autres essences.
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Au contraire des températures, les précipitations ne varient quasiment pas avec l'altitude dans la région
d'étude : les précipitations moyennes annuelles sont élevées et varient de 1030 a 1360mm et les
précipitations estivales, qui varient entre 12 et 14mm en moyenne selon les altitudes, peuvent étre

considérées comme quasiment nulles sur tout le gradient altitudinal.

L’'examen des caractéristiques climatiques complétes des sites expérimentaux favorables au cédre (Tableau
12) montre que le cédre du Liban supporte au stade juvénile une gamme de températures plus étendue
vers les climats chauds que celles observées dans les conditions naturelles. Au Liban, ces températures

sont associées a des déficits hydriques estivaux trés marqués, typiques du climat méditerranéen.

Tableau 12 - Gammes de températures et de précipitations de présence du cédre dans les conditions

naturelles du Liban-nord et de survie dans le dispositif expérimental.

Source de données Foréts du Liban Sites expérimentaux
Centiles 1-99 de la

Critére définissant la zone favorable distribution altitudinale Survie » 80 % a 3 ans
des présences du cédre

Gamme altitudinale favorable 1240-1850m 540-1980m

Période, données thermigque 1980-2010 2019

Temp. min. absolue (°C) - -9.1

Temp. moy. min. janvier, limite altitudinale haute -4.6 -6,2

Temp. moy. lanvier, limite altitudinale haute 0,1 -1,7

Temp. moy. annuelle, limite altitudinale haute 9,4 9,2

Temp. moy. annuelle 3 1540m (optimum altit. Liban) 10,5 11,7

Temp. moy. annuelle, limite altitudinale basse 13,0 18,8

Temp. moy. luillet, limite altitudinale basse 21,6 26,3

Temp. moy. max. Juillet, limite altitudinale basse 25,4 29,5

Temp. max. absolue - 44,7

Précipitations moy. annuelles, optimum alt., 1540m (mm) 1082 -

Précipitations printemps-été (avr.-sept.), optimum alt. 118 -

Précipitations été (juil.-sept.), optimum alt. 13 -

V.4 Discussion

V.4.1 La limite altitudinale supérieure froide de distribution du cédre du
Liban

L'analyse de la survie et de la croissance du cédre dans les sites du dispositif expérimental permet
d'approcher les limites climatiques de sa distribution. Notre étude montre qu'au-dela de sa limite
altitudinale haute dans les conditions naturelles, le niveau de survie des jeunes plants de cédre décroit
progressivement avec l'altitude parallélement avec une forte baisse de sa croissance. Cette baisse de
performance du cedre au-dela de sa limite altitudinale haute est cohérente avec la majorité des résultats

trouvés pour d'autres espéces dans les études de transplantation (Hargreaves et al, 2014). Elle n'explique
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cependant pas complétement la disparition du cédre dans les conditions naturelles car le niveau de survie
reste élevé, aux environs de 75 % a 2320m pour les plants non arrosés. Plusieurs hypothéses peuvent
étre avancées pour expliquer cette absence : la prédation des graines importante a haute altitude (Doublet,
2020, Braun et Vellend, 2014), la difficulté d'installation des semis dans des conditions de sol et de
compétition herbacées contraignantes a cette altitude (Carter & Prince 1985) ou enfin la destruction
humaine historique des peuplements de trés haute altitude associée a une régénération plus contrainte

qu’aux altitudes plus basses.

L'analyse des différences de survie entre modalités du dispositif expérimental a d'autre part permis de
mettre en évidence le fort effet du stress hydrique, associé aux basses températures sur la mortalité du
cédre au niveau de sa marge froide. Cet effet n'était pas du tout attendu. En effet, la limite froide de
distribution des espéces est reliée généralement a des contraintes thermiques (Kérner et al., 2016)
associées parfois a des limites historiques de dispersion (Svenning and Skov, 2007) ou a des interactions
biotiques (Carter & Prince 1985). Il est probable que les fortes contraintes hydriques spécifiques aux milieux
méditerranéens expliquent la double contrainte hydrique et thermique observée pour la limite froide de
distribution du Cédre au Liban. Le taux de mortalité trés faible du cédre pour la modalité arrosée a trés
haute altitude montre qu'il semble possible de planter cette espéce au-dela de la limite froide des
peuplements naturels si un apport d'eau est effectué les premiéres années aprés plantation. La faible
croissance observée conduirait cependant a réaliser cette opération plutét pour un objectif paysager ou de
restauration écologique plutét que de production de bois. Sur la base de nos résultats, des mesures de
migration assistée vers les hautes altitudes pour anticiper le réchauffement climatique semble réalisables

dés maintenant.

V.4.2 La limite altitudinale inférieure chaude du cédre

En deca de 500 m d'altitude, I'effet positif de I'arrosage sur la survie des jeunes plants de cédre du Liban
en croissance libre est clairement mis en évidence. C'est donc la sécheresse, et non pas les fortes
températures, qui constitue le facteur limitant la survie du cédre du Liban a la limite inférieure de sa
distribution potentielle. Cet effet de la sécheresse, comme cause de la limite chaude de distribution des
espeéces, est retrouvé dans la bibliographie ou, selon les espéces, sécheresse, température ou interactions
biotiques sont tour a tour mises en avant pour expliquer cette limite (Cahill et al, 2014, Paquette et

Hargreaves, 2021).

Cependant, pour cette gamme d’altitudes tres faibles, nous avons aussi observé un effet de facilitation lié
au mélange d’essences sur la survie du cédre dans les nanoforéts. Cet effet de facilitation en milieu tres
contraignant a été retrouvé chez d'autres espéces et abondamment discuté (Maestre et al, 2005, Brooker
et al.,, 2008). Dans notre cas, le cédre pourrait se comporter comme une essence d'ombre a basse altitude
(Lepoutre, 1961). Dans le dispositif, le Pin et le Chéne, plus développés que le cédre, fournissent en
peuplement mélangé un couvert susceptible de protéger ce dernier contre une trop forte
évapotranspiration. Une moindre évapotranspiration en période de fort stress hydrique pourrait avoir pour
conséquence une limitation de sa mortalité. Ce phénoméne a déja été observé chez le cédre de I'Atlas pour
lequel les meilleurs taux de survie sont atteints sous des couverts végétaux modérés qui réduisent

I'évapotranspiration et protégent les jeunes semis (Ezzahiri&Belghazi, 2000). La forte importance des
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interactions positives qui compensent presque complétement I'effet du stress hydrique a trés basse altitude
pose la question de la capacité du cédre a survivre a des altitudes trés basses et de I'intérét d'utiliser cette

essence en peuplements mélangés.

La limite a 540 m d'altitude a partir de laquelle la survie et la croissance du cédre sont optimales,
indépendamment de la densité du peuplement et de I'arrosage, est largement inférieure a la limite actuelle
de distribution observée vers 1200m d'altitude en conditions naturelles. Si notre étude met en évidence
la capacité du cédre a se développer a basse altitude au stade juvénile, elle ne permet pas d'expliquer les
écarts entre les limites chaudes observées dans la nature et dans le dispositif expérimental. Plusieurs
hypothéses peuvent étre avancées pour expliquer cette différence :(i) les prélévements historiques
importants et qui remontent a plusieurs millénaires constituent probablement la cause majeure de I'absence
du cédre a basse altitude ;(ii) la compétition par les essences méditerranéennes, essentiellement Chénes et
Pin qui ont leur optimum écologique a basse altitude et qui pourraient, au-dela d'un effet positif sur le
cédre en début de vie du peuplement, devenir a long terme des compétiteurs de I'espéce au stade végétatif
ou reproductif ;(iii) des périodes climatiques plus contraignantes que celle analysée ou la présence des
ravageurs (e.g. Cephalciatannourinensis) (Nemer et al. 2014) qui pourraient agir a tout moment au cours
de la vie du peuplement ; (iv) ou enfin des problémes de reproduction du cédre a trés basse altitude, comme
I'a montré Toth (1978) chez Cedrus atlantica. Chez cette espéce, le gel est important pour la désarticulation
et la dissémination des graines et son absence a faible altitude peut compromettre la régénération des

peuplements et constituer une limitation a leur pérennité.
V.4.3 Gamme altitudinale et climatique de survie et de croissance du cédre

Les populations de cédres échantillonnées pour ce travail dans les conditions naturelles du Liban-nord se
situent principalement entre 1240 et 1850 m d'altitude avec une présence optimale vers 1540 m d'altitude.
Cette gamme, est cohérente avec celle fournie par Khuri et al. (2000), qui indiquent une gamme de
répartition du cédre au Liban comprise entre 1100 et 1925m apres estimation par imagerie satellitale.
L'approche de terrain employée dans notre étude apporte des précisions sur la distribution altitudinale du
cceur de distribution de I'espéce situé entre 1350 et 1700 m et sur son optimum altitudinal vers 1540m.
Cet optimum altitudinal calculé pour le Liban est trés proche de la valeur de 1485m indiquée par Lopez-
Tirado et al. (2021), comme I'optimum altitudinal du cédre évalué a I'échelle de I'ensemble de son aire de

répartition.

Dans les conditions actuelles du Liban, notre expérimentation montre que le cédre du Liban pourrait
commencer a pousser a partir de 500 m d'altitude avec un taux de survie proche de 100 % jusqu'a environ
2000m.Une gamme d'altitudes favorables s'étendant sur un dénivelé de 1500 metres correspond a environ
le double de la gamme trouvée dans les conditions naturelles du Liban. Elle est cependant cohérente avec
celle trouvée en Turquie par Boydak et al. (2003) qui s'étend de 800 a 2100m avec des petites populations
pouvant se répartir entre 500-600m et 2400m. La gamme de températures moyennes annuelles favorables
issue de notre dispositif s'étend de 9.2 a 18,8°C (températures 2019). Une gamme de 6 a 15°C est
mentionnée par Akkemik (2003) pour la localisation de peuplements en bordure nord de l'aire de
distribution en Turquie. Des sites a 7,3 et 7,9°C de température moyenne annuelle ont été étudiés par

Messinger (2015) et Giiney (2017) en Turquie et en Allemagne. Ces valeurs moyennes sont proches de
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celles du site le plus haut en altitude de notre dispositif (2320m et 6,9° de moyenne annuelle) dans lequel
le taux de survie reste élevé. Elles semblent confirmer la possibilité de planter du cédre au-dela de sa limite
froide actuelle. Il n’existe malheureusement pas d'informations thermiques précises sur les limites chaudes
du cedre du Liban a I'échelle de son aire de répartition naturelle qui permettraient d’'évaluer si les valeurs
trouvées avec notre dispositif sont valides a I'échelle de la vie des peuplements. Un modéle climatique de
distribution du cédre du Liban a cependant montré que l'aire climatiquement favorable a cette essence
semble beaucoup plus importante que I'aire actuellement occupée (Lopez-Tirado, 2021). Ces résultats sont
cohérents avec le doublement de la gamme altitudinale de vie favorable observé dans notre dispositif par
rapport aux conditions naturelles. Outre son extension en altitude, l'aire de distribution du cedre du Liban
pourrait probablement aussi étre étendue avec succés sur une partie de I'étage euméditerranéen dont les

limites altitudinales au Liban sont comprises entre 500 et 1000 m environ.

V.5 Conclusion

Le dispositif expérimental mis en ceuvre sur un gradient d'altitude s'étendant de 110 a 2320 m a permis
d’augmenter les connaissances sur I'écologie du cédre par rapport au climat et de déterminer les facteurs
climatiques et biotiques limitant sa distribution a basse et haute altitude. Il a notamment permis de mettre
en évidence un fort taux de survie et de croissance a altitude beaucoup plus basse que la gamme altitudinale
de distribution naturelle du cédre au Liban. L'étude a également montré le poids trés important du stress
hydrique comme déterminant de la marge altitudinale chaude mais aussi de la marge froide de distribution
du cedre. La comparaison des résultats obtenus avec les conditions climatiques des cédraies naturelles
confirme le caractére relictuel des foréts de cédre actuellement présentes au Liban. Méme si cette
expérimentation ne s’est intéressée qu’'au stade juvénile, la capacité du cédre du Liban a se développer et
a se régénérer hors de sa distribution actuelle devrait étre prise en compte pour affiner les zones
potentielles d'introduction en contexte de changement climatique. Des expérimentations de plus long
terme, introduites dans la gamme thermique favorable mise en évidence au cours de cette expérimentation

pourraient étre mises en ceuvre pour confirmer les résultats obtenus.

V.6 Résumé

Ce chapitre analyse les limites climatiques de survie et de croissance du Cédre du Liban (Cedrus libani) au
stade juvénile dans un environnement méditerranéen, en prenant en compte les effets combinés du stress
hydrique et des températures extrémes. Pour ce faire, un dispositif expérimental a été mis en place sur un
gradient d'altitude allant de 110 a 2320 m au Liban, afin de mesurer la survie et la croissance des plants
sur une période de trois ans. Les résultats montrent que le stress hydrique joue un réle crucial dans la
définition des limites chaudes de distribution du cédre, tandis que les températures froides, en interaction
avec un stress hydrique élevé, influencent la survie a haute altitude. En effet, a basse altitude, I'arrosage a
significativement amélioré le taux de survie des plants, tandis que des peuplements mixtes d'essences ont
montré un effet bénéfique en réduisant le stress hydrique. En revanche, a haute altitude, bien que la survie

des plants soit encore élevée sans arrosage, leur croissance reste limitée, ce qui indique que le cédre
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pourrait se développer au-dela de ses limites actuelles, mais plutét dans un objectif de restauration
écologique que de production de bois. Les résultats suggérent également que le cédre pourrait étre
introduit dans des zones a températures plus élevées, élargissant ainsi son aire de distribution potentielle
face aux changements climatiques futurs. Ces conclusions ouvrent la voie a des expérimentations
supplémentaires pour mieux définir les zones de reboisement possibles pour cette espéce dans un contexte

de réchauffement global.
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Vi

Chapitre 6 : Discussion

V1.1 Problématique de recherche et originalité du travail présenté

Au cours des dernieres décennies, le changement climatique a influé sur les systémes naturels et humains
de tous les continents. Le climat du bassin méditerranéen dépend de maniére forte du climat global de la
planéte. Les modéles d’évolution du climat pour le siécle a venir, par rapport a la moyenne de référence du
siécle dernier montrent en région méditerranéenne a I'horizon 207 1-2100 une hausse des températures
moyennes, une augmentation des épisodes de sécheresse (GIEC, 2021) et surtout une nette aggravation
de la sécheresse estivale (Somot et al., 2008). Or, le climat est I'un des principaux facteurs de la diversité
mondiale le long des gradients de latitude et d'altitude (Humboldt 1807, Merriam 1894, Francis et Currie,
2003, Willig et al., 2003) et est sans aucun doute un déterminant majeur de la répartition des espéces,
quels que soient les taxons (Woodward, 1987 ; Kearney et Porter, 2009). Il est ainsi plus crucial que jamais
de déterminer les liens entre le climat et la répartition des espéces pour combler le manque d'informations
sur leur réponse au changement climatique qui entrave le développement de modéles quantitatifs de la

migration spatiale des espéces végétales face au réchauffement en cours.

Nous avons dans ce contexte tenté de construire une approche d'étude de la tolérance au froid, a la chaleur
et a la sécheresse pour quatre essences forestiéres méditerranéennes fréquentes au Moyen-Orient. Cette
approche a été utilisée pour tester les hypothéses avancées dans la littérature scientifique afin d’expliquer
les limites de répartition géographique des espéeces de facon a mieux comprendre les freins a leur migration
et leur capacité de résistance dans un contexte climatique en évolution rapide. Les approches mises en
ceuvre ont permis d'approfondir les connaissances de base sur i) les exigences écologiques des espéces
forestiéres méditerranéennes et ii) les facteurs limitants leur répartition géographique dans la nature.
D’autre part, notre approche a également permis de proposer des applications des résultats obtenus pour
les décideurs et gestionnaires des foréts méditerranéennes du Moyen-Orient. Les limites climatiques
établies dans cette étude permettent de définir les conditions optimales pour le développement des semis
des essences au cours des premiéres années. Elles remettent en partie en question les modéles
prévisionnels concernant la colonisation vers le Nord ou les altitudes plus élevées des espéces ainsi que

leur capacité de résistance a long terme dans leur aire actuelle.

VI.2 Limites des approches méthodologiques actuelles utilisées pour

expliquer la distribution des espéces

Bien que de nombreuses approches aient été utilisées pour comprendre les impacts climatiques futurs sur
la distribution des espéces afin de prédire leurs réponses aux nouveaux défis environnementaux, elles
présentent des limites a I'échelle de I'espéce ou de I'écosystéme tout entier. Les modéles corrélatifs de
distribution des espeéces sont les principaux modéles utilisés pour évaluer I'emplacement et la taille des
futurs habitats générés par les conditions climatiques futures (Franklin, 2010). L'une des difficultés

essentielles de cette approche réside dans le fait qu’elle s’appuie sur quatre hypothéses fortes, qui ne sont
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pas, ou rarement, vérifiées dans les conditions naturelles: (i) I'aire géographique est en équilibre avec la
niche climatique de I'espéce, c’est-a-dire que I'espéce a exploré toutes les conditions environnementales
ou elle peut se maintenir ; (ii) le climat est la composante principale de la niche écologique ; (iii) la gamme
de tolérance de I'espéce est statique dans le temps ; (iv) toutes les populations de I'espéce partagent la
méme niche écologique (Chardon et al., 2020 ; Schleuning et al., 2020). Un autre probléme trés important
dans les approches corrélatives réside dans les corrélations entre facteurs environnementaux qui implique
que les variables sélectionnées dans les modéles ne sont pas obligatoirement les facteurs causaux de la
distribution des espéces. Les principales corrélations se trouvent entre facteurs abiotiques (e.g. température
et précipitations) ou entre facteurs abiotiques et biotiques (e.g. : niveau de sécheresse et niveau de
compétition,) voire entre facteurs écologiques et historiques (e.g. limites froides et limites de dispersion
pour la remontée en latitude/altitude post-glaciaire des espéces). Il en résulte qu'un changement de
corrélations entre une variable sélectionnée dans un modéle et un facteur causal de distribution entraine
des erreurs de prédiction de la distribution future des espéces. L'approche corrélative a enfin été critiquée
(Dormann, 2007 ; Fitzpatrick et Hargrove, 2009) parce qu’elle ignore les interactions complexes entre
espéces, qui peuvent elles-mémes changer a mesure que le climat change (Schmitz et al., 2003) et par la

suite fausse les prédictions des futures distributions.

Les approches de modélisation mécanistes proposent une alternative aux approches corrélatives. Elles
reposent sur des réponses explicites des espéces (p. ex., croissance, survie, reproduction, phénologie) aux
variables climatiques et certaines mettent I'accent sur le réle de la phénologie (Chuine, 2000). Cependant,
les données nécessaires a la mise en ceuvre de tels outils sont difficiles a recueillir en raison de la nécessité
de prendre en compte les cycles de vie entiers et la physiologie des espéces (Lawler et al.,2006) et ces
modéles ont été limités a un petit nombre d'espéces (Morin et al. 2007b ; Sinervo et al. 2010 ; Diamond
et al. 2012). Les modéles mécanistes ne prennent d'autre part pas en compte d'autres variables non
climatiques, comme celles liées i) au sol pour la détermination des zones favorables (Piedallu et al. 2009 ;
Bertrand et al. 2012), ii) a la dynamique des populations (Dullinger et al., 2012), iii) a la capacité de
dispersion des espéces et aux barriéres physiques a la dispersion (Svenning et al., 2008), iv) aux interactions
biotiques (Wisz et al., 2013) ou encore v) aux effets locaux de microtopographie qui peuvent jouer le réle

de refuges pour les espéces (Harwood et al., 2014).

D’autre part, les expériences a I'échelle de I'individu en serre et en chambre de culture contrélée, qui
manipulent la température, le CO2 et d'autres facteurs physiques, ainsi que les manipulations
expérimentales sur le terrain, présentent chacune des avantages et des limites. Ces types
d'expérimentations sont rares et difficiles a réaliser pour I'ensemble des limites de répartition d'une espéce.
Tester simultanément différentes hypothéses concernant I'ensemble de I'aire d'une espéce, et encore plus

pour plusieurs espéces, est presque impossible (Morin et al., 2011).

Enfin pour comprendre certains phénoménes, il est parfois nécessaire d'explorer la physiologie des
organismes a I'échelle des organes, du fonctionnement des cellules, ou avec une approche moléculaire ainsi
que le déterminisme génétique des traits des plantes. Cependant, le comportement climatique des espéces
déterminé a partir d’expérimentations menées a I'échelle infra-organisme conduit souvent a d'importantes

incertitudes liées a la différence d'échelles d'organisation et de durée entre la cellule ou I'organe soumis a
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expérimentation pendant quelques semaines et I'ensemble des populations de I'espéce couvrant son aire

de répartition depuis plusieurs siécles (Brown, 1995 ; Pelini et al., 2011 ; Stuble et al., 2013).

Pour dépasser les limites des approches proposées, il est utile de proposer des approches novatrices pour
approfondir le lien entre le climat et les limites climatiques de répartition et définir la niche climatique des
espéces. Les manipulations expérimentales en conditions naturelles et a grande échelle spatiale fournissent
une approche unique permettant une évaluation directe du rdle causal des facteurs climatiques sur la

distribution des espéces (Breeman 1988 ; Loehle 1998 ; Hargreaves et al., 2014).

V1.3 Dispositif expérimental exceptionnel

VI.3.1Actions expérimentales sur le terrain : Clé pour une compréhension
approfondie de la niche des espéces et des limites géographiques de

leur distribution

L'approche expérimentale se distingue par sa capacité a établir des relations causales directes entre les
facteurs environnementaux et les réponses des plantes. Contrairement aux approches corrélatives ou
fonctionnelles, ou les variables peuvent étre fortement corrélées entre elles, I'expérimentation permet de
décorréler ces variables pour isoler leurs effets respectifs. Par exemple, dans notre dispositif expérimental,
nous avons contrélé et séparé les facteurs de chaleur, sécheresse, et compétition. Ainsi, la compétition est
uniforme a travers tous les niveaux de température et de sécheresse, et I'apport d'eau est constant pour
tous les niveaux de température. Cette méthodologie garantit que tout effet observé, tel que celui de la
sécheresse, ne peut étre attribué a des variations de température ou de compétition, éliminant ainsi les
confusions dues aux corrélations entre variables. Contrairement a certaines approches fonctionnelles, qui
se concentrent sur certains processus spécifiques comme la phénologie, I'expérimentation reposant sur le
niveau de survie des plantes entiéres, englobe I'ensemble des processus physiologiques, permettant ainsi
une analyse complémentaire. Enfin, I'expérimentation prenant en compte la plante dans son intégralité, elle
intégre tous ses organes et leurs interactions spécifiques avec le climat. Cela permet d'évaluer la réponse
globale de la plante, tenant compte de la sensibilité spécifique de chaque organe aux conditions
environnementales. Cette approche intégrant I'ensemble de la plante offre une compréhension plus nuancée
et précise des impacts climatiques sur les plantes, complétant ainsi les études qui se concentrent

uniquement sur des organes spécifiques ou des processus isolés.

Les expériences de transplantation sont de plus en plus considérées comme pertinentes pour analyser la
réponse des traits au changement climatique le long des gradients environnementaux (De Frenne et al.,
2014), pour comprendre le changement d'altitude des espéces non indigénes envahissantes (Alexander,
van Kleunen, Ghezzi, & Edwards, 2012 ; Kollmann et Bafiuelos, 2004) et pour identifier les limites
potentielles de la niche avec des transplantations au-dela de I'aire de répartition de I'espéce (Hargreaves,

Samis et Eckert, 2014 ; Lee-Yaw et al., 2016).

Malgré I'importance de comprendre le réle du climat dans la délimitation des aires géographiques des

espéces (Clark, Poulsen, Levey et Osenberg, 2007), peu d'études ont finalement testé expérimentalement



la limitation des aires géographiques par lI'ensemencement ou la transplantation au-dela des limites
actuelles de répartition. De plus, parmi les rares études ayant évalué la capacité et la performance des
espéces hors de leur aire de distribution, la plupart se sont limitées a une seule espéce, avec une portée
spatiale et temporelle restreinte (Hargreaves et al., 2014 ; Nooten & Hughes, 2017). Bien que les limites
froide et chaude de l'aire de répartition soient sensibles au réchauffement climatique (Paquette &,
Hargreaves, 2021), seule une limite de répartition est le plus souvent testée par taxon dans la plupart des
expériences de transplantation étudiées (Paquette &, Hargreaves, 2021, Nooten & Hughes, 2017). La
marge froide a été testée plus souvent pour la bonne compréhension des limites de colonisation des aires
froides devenues favorables avec le réchauffement climatique en cours. L'expérience de transplantation la
plus élémentaire a deux sites utilisant des populations sources intérieures et 1 site de transplantation est
de loin le plus fréquemment mis en place (Hargreaves et al., 2014). Bien que les modéles a deux sites
puissent identifier les contraintes de niche, ceux qui placent le site de contrdle a l'intérieur de l'aire de
répartition ne permettent pas de déterminer si les populations de bordure sont véritablement autonomes
ou si elles constituent des puits démographiques. Cette approche ne permet pas non plus de détecter si
les populations situées en limite de l'aire de répartition sont mieux adaptées aux conditions climatiques

plus extrémes rencontrées au-dela de cette limite (Pulliam 2000).
VI.3.2Vue d’'ensemble de I'état actuel des expériences de transplantation

A I'échelle mondiale, la plupart des études récentes impliquant des expériences de transplantation le long
des gradients environnementaux concernent les espéces des zones tempérées. Ces études ont été réalisées
au sein de l'aire géographique de I'espéce et/ou a la limite de I'aire de répartition. En général, les individus
d'une espéce ou d'un groupe d'espéces ont été prélevés en un seul endroit en collectant des graines (chez
les plantes) ou des individus et transplantés dans de nouveaux climats dans des sites situés a des latitudes
ou a des altitudes différentes. L'objectif de ce déplacement consiste souvent a avoir des différences de
température de l'ordre de 2 a 3°C entre le site de prélévement et le site de transplantation, simulant ainsi
certains aspects du climat projeté dans un avenir proche ou a moyen terme (environ 20 a 40 ans).
Relativement peu d'expériences ont conduit & déplacer des individus complétement en dehors de l'aire de
répartition de I'espéce ou ont mesuré les changements dans les interactions entre les espéces, la structure
des communautés ou les processus des écosystémes (Nooten & Hughes, 2017). Nous avons jugé utile de
faire la distinction entre les différents types d’expériences de plantations afin de positionner

I'expérimentation réalisée dans notre thése par rapport aux pratiques réalisées a I'échelle internationale.

Les expériences de translocation (translocation experiment) (expérience type 2 de la Figure 41) : L'UICN
définit la translocation comme étant le mouvement dirigé par I'Homme d'organismes vivants d'un lieu donné
vers un autre (IUCN/SSC 2013). Cette définition est trés générique. Dans la suite de ce manuscrit, nous
adopterons une définition plus précise et appliquée de la translocation végétale : il s'agit du transfert de
plantes ou de matériel végétal régénératif, provenant soit d'une collection ex situ, soit d'une population
naturelle, vers une nouvelle localisation (appelée site d'accueil), généralement en milieu naturel (Commander
et al. 2018). Les translocations sont de plusieurs types selon I'emplacement du site d'accueil et la répartition

géographique des populations dans le passé et actuellement. Nous nous basons sur plusieurs articles
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donnant des définitions aux différents termes autour de la translocation (Seddon 2010 ; IUCN/SSC 2013 ;
Hallfors et al. 2014 ; Corlett 2016) :

i) Renforcement : Ajouter des individus d'une espéce a une population existante dans le but d'améliorer la
viabilité de la population en augmentant sa taille, la diversité génétique et/ou la représentation de groupes

démographiques ou de stades démographiques spécifiques ;

ii) Réintroduction : tentative d'établissement d'une population dans un site ou un type d'habitat ou elle n'est
plus présente (disparue localement). Cela peut faire partie du processus de restauration ou de

reconstruction d'un habitat ou la présence de I'espéce était déja connue ;

iii) Introduction : Tentative d'établissement d'une population dans un site ou elle n'a jamais été présente
auparavant, mais qui se trouve a l'intérieur de l'aire de répartition connue de I'espéce et qui fournit un

habitat semblable a celui des occurrences connues ;

iv) Migration assistée : La migration assistée ou colonisation assistée, consiste a déplacer des individus au-
dela de la limite froide de leur distribution actuelle dans des climats susceptibles de prévaloir dans I'aire
actuelle lors de la seconde moitié du XXle siécle. En réponse aux changements climatiques, ce type de
translocation consiste a établir une espéce, par exemple de jeunes semis d'espéces d'arbres et d'arbustes
en provenance de régions plus chaudes et plus séches indigéne a de plus hautes altitudes et/ou latitudes

a l'extérieur de leur aire de répartition a des fins de conservation (Butt et al. 2021 ; Diallo et al. 2021).

(a) A s (b)

— 2

f

equator

(c)

A |
Lo

|: N A /A
R

Figure 41 : Types d'expériences de transplantation : (a) Des individus d'espéces ou des groupes d'especes sont soit (1)

transplantés réciproquement, soit (2) uni-directionnellement a partir d'une source ou (3) a partir de plusieurs sources a
lintérieur de leur aire de répartition ou au-dela de leur aire de répartition actuelle dans un nouveau climat, de maniére (b)
latitudinale ou (c) altitudinale. Les triangles remplis montrent des individus a l'intérieur de leur aire de répartition, les
triangles hachurés montrent des individus déplacés en dehors de leur aire de répartition vers un climat plus chaud pour
simuler les conditions futures (bc-2 ; bc-3). Le type 1 permet de vérifier si les individus d'une espéce sont adaptés

localement et comment ils se comportent dans des climats plus chauds au sein de l'aire de distribution de I'espéce. Les
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expériences de type 2 visent a déterminer si les individus d'une espéce peuvent survivre dans des conditions climatiques
futures au-dela de leur aire de répartition actuelle. Les expériences de type 3 peuvent étre utilisées pour étudier
I'adaptation génotypique ou environnementale, en transplantant des individus d'espéces provenant de plusieurs endroits
dans une nouvelle zone (3) (a l'intérieur ou a l'extérieur de l'aire de répartition), soit a une latitude (b), soit a une altitude

(c) différentes (Mooten & Hughes, 2017)

Les expériences de jardin commun (expérience type3 de la Figure 41) (common gardens en anglais) sont
des plantations intérieures (réalisées dans des environnements contrélés, comme des serres ou des
chambres de croissance, ou les conditions climatiques peuvent étre strictement régulées) ou extérieures
(réalisées dans des environnements naturels ou semi-naturels) d’espéces ou de populations collectées dans
plusieurs lieux géographiques distincts et cultivées ensemble dans des conditions partagées (Berend et al.,
2019). Une expérience de jardin commun consiste a cultiver ou élever des organismes provenant de
différentes populations ou environnements dans un seul environnement contr6lé et commun pour observer
I'effet des différences génétiques entre populations ou espéces sur leur réaction au climat. Ces expériences
examinent comment les traits héréditaires et la plasticité phénotypique influencent les réponses des
populations aux conditions climatiques et sont faconnées par la sélection naturelle pour optimiser leur
persistance. Les expérimentations en jardin commun permettent d'aborder des questions clés sur
I'adaptation au climat, telles que : (1) Les populations d'une méme espéce montrent-elles des différences
significatives de performance et de persistance dans un méme environnement ? (2) Les populations locales
surpassent-elles systématiquement celles provenant d'autres zones climatiques ? (3) Quels traits spécifiques
et génes associés régissent les réponses climatiques des populations ? (4) Quels gradients climatiques
influencent le plus fortement les spectres de traits et les optima de fitness ? Ensemble, ces questions
constituent un cadre global permettant aux expériences de jardin commun de mieux comprendre la
résilience des espéces face au changement climatique et d'évaluer leur capacité d'adaptation (Schwinning

et al., 2022).

Les expériences de transplantation réciproque (reciprocal transplant experiments) (expérience type1 de la
Figure 41) impliquent le transfert réciproque d'organismes ou de populations d'un environnement a un
autre. Dans cette méthode, deux populations différentes de la méme espéce sont choisies et des individus
de chaque population sont transplantés dans l'environnement de l'autre a l'intérieure de leur aire de

répartition (Nooten & Hughes, 2017).

Les expériences de transplantation (transplant experiments) (expériences type 2 et 3 de la Figure 41)
consistent a déplacer des individus d'une méme espéce dans de nouveaux habitats climatiques et a étudier
leurs réponses aux nouvelles conditions au sein ou en dehors de leur aire naturelle de répartition, soit a
une latitude ou une altitude différente de celle du site de prélevement (Nooten & Hughes, 2017 ;
Zimmermann et al., 2009). Cette approche permet d'étudier I'effet du climat sur la survie et la croissance
des espéces une fois placées au coeur, aux marges froides ou chaudes, ou au-dela de la marge froide et en
deca de la marge chaude de leur aire de distribution. Les expériences de transplantation permettent
d'étudier la niche climatique des espéces, c'est-a-dire leur gamme de tolérance aux conditions climatiques,

ainsi que les facteurs déterminant les limites froides et chaudes de leur distribution.
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Etant donné que I'objectif principal de notre étude est d'analyser la niche climatique de quatre essences
forestieres méditerranéennes fréquentes au Liban, ainsi que les facteurs responsables des limites
climatiques froides et chaudes de leurs aires de distribution, nous avons choisi de mettre en place des
expériences de transplantation le long d'un gradient thermique dépassant les limites naturelles de
distribution des espéces étudiées. En comparant la survie et la croissance des espéces a l'intérieur et a
I'extérieur de leurs aires de répartition, ces expériences constituent un outil puissant pour répondre a la
problématique de la thése. Elles permettent d'évaluer si la qualité de I'habitat diminue a mesure que I'on
s'approche des limites de l'aire de répartition et si au-dela, elle devient impropre a la survie des espéces.
Cette approche aide également a déterminer si les limites de I'aire de répartition coincident avec les limites

de la niche climatique et a en identifier les causes immédiates (Gaston 2003).

Afin de positionner I'originalité de notre approche, nous avons effectué une recherche documentaire avec
la requéte « (“climate change” or "climate warming"”) and ("transplant experiment” or translocation) and
mediterrane* » dans le Web of Science. Nous avons décidé de ne pas inclure les études portant sur les
jardins communs dans notre recherche pour deux raisons principales. Premiérement, un jardin commun
unique ne permet pas de déterminer les limites de I'adaptabilité des espéces, ni de documenter les traits
associés qui pourraient compromettre la survie des populations. Deuxiemement, les expériences de jardins
communs n'incluent généralement pas des individus et des sites situés en limite d'aire de distribution, qui
sont essentiels pour détecter les limites ou les populations locales pourraient devenir non viables
(Schwinning et al., 2022).

Nous avons identifié 51 études répondant aux criteres définis dans la requéte visant a aborder les impacts
liés au changement climatique par transplantation en région méditerranéenne. Aprés une vérification
minutieuse des études ayant engagé ces types d’expériences de plantation, nous avons recensé 23 articles
pertinents publiés a ce jour (Tableau 13). Les autres articles ne concernaient pas des expérimentations sur
le terrain, mais plutot des approches par modélisation, des méta-analyses, ou étaient hors sujet. Parmi les
6 études trouvées dans la littérature scientifique pour la région méditerranéenne impliquant des

expériences de transplantation, 4 ne concernaient pas les végétaux.

A ce jour, seules deux études ont impliqué des expériences de transplantation de plantes dans un contexte
méditerranéen i) pour évaluer I'effet du microclimat local (c'est-a-dire les gradients de lumiére, d'humidité
et de température sous la canopée) sur les stades initiaux de régénération des chénes (Meeussen et al.,
2022), et ii) pour quantifier dans quelle mesure les changements dans I'abondance des plantes dus au
réchauffement climatique étaient prédits par les performances écophysiologiques plutét que par des traits

morphologiques communs (Visakorpi et al., 2023).

Les expériences de Meeussen et al. (2022) ont été réalisées sur quatre espéces de Chénes européens dont
deux especes de chénes méditerranéens, le chéne chevelu (Quercus cerris) et le chéne vert (Quercus ilex),
le long d'un gradient latitudinal de 1800 km s'étendant de I'ltalie a la Suede, ainsi que sur plusieurs

gradients microclimatiques a l'intérieur et au-dela.
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Tableau 13 : Articles publiés concernant la région méditerranéenne ayant impliqué des expériences de

plantation de type : transplantation, transplantation réciproque et translocation, obtenus a partir d'une

recherche documentaire avec la requéte « ("climate change" or "climate warming") and ("transplant

experiment” or "translocation") and mediterrane » dans la base de données Web of Science.

Auteurs

Lieux

Espece(s)

Types

Types de
transplantations

Visakorpi et al., 2023

Alpes suisses

20 espéces différentes

Plantes herbacées

Meeussen et al., 2022

de ['ltalie a la Suede

Q. cerris, Q. ilex, Q. robur and Q. petraea

Arbres

Calosi et al., 20123

Bassin méditerranéen

Platynereis dumerilii

Métazoaire marin

Musco et al., 2017

Bassin méditerranéen

Astroides calycularis

Corail

Lombardi et al., 2015

Bassin méditerranéen

Calpensia nobilis

Bryozoaire / milieux aquatiques

Rodolfo-Metalpa et al., 2010

Bassin méditerranéen

Myriapora truncata

Bryozoaire / milieux aquatiques

Transplantation

Pinna et al., 2022

Bassin méditerranéen

Algues corallines

Transplantation et

Stipcich et al., 2023

Bassin méditerranéen

Posidonia oceanica

Herbe marine

Pavén-Paneque et al., 2023

Bassin méditerranéen

Patella ferruginea

Invertébré marin

Ahnelt, H. 2016

Bassin méditerranéen

Siganus virgatus

Poisson

Rilov et al., 2021

Bassin méditerranéen

Algues

Bennett et al., 2022

Bassin méditerranéen

Posidonia oceanica

Plante aquatique

translocation
Metz et al., 2023 Israél Biscutella didyma (Brassicacea) Plantes herbacées
Latreille et al., 2017 France Abies alba Arbres
Sartoretto et al., 2024 Bassin méditerranéen Paramuricea clavata Corail Tra’?sPlanta“on

reciproque
Spatafora et al., 2022 Bassin méditerranéen Gobius incognitus Poisson (Gobie)
Santin et al., 2022 Bassin méditerranéen Caulerpa cylindracea (Chiorophyta, Algues
Ulvophyceae)
Gentili et al., 2018 Italie Ribes sardoum Arbustes
Di Baccio et al., 2024 Italie Parthenium argentatum A. gray Arbustes
Martin-Alcén etal., 2016 Espagne Q- cocaifera, Q. ilex, Q. faginea et Q. Arbres
pubescens

Bourougaaoui et al., 2021 Tunisie Thaumetopoea pityocampa Papillon
Gasperini et al., 2021 Sol
Bottner etal., 2000 Sol Translocation
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Quant a Visakorpi et al. (2023), ils ont mené leurs recherches le long d'un gradient altitudinal de 1000 m
dans les Alpes suisses orientales, en se concentrant sur 16 espéces herbacées vivaces, choisies pour

représenter plusieurs familles de plantes et fréquentes dans les pelouses alpines.

Tandis que les études de Meeussen et al. (2022) et Visakorpi et al. (2023) se concentrent sur des gradients
climatiques de 8,2°C et 5°C respectivement, notre étude offre une couverture thermique plus large, qui
atteint 12.4°C pour un gradient altitudinal de 2200m, et qui est plus représentatif des conditions
méditerranéennes. Meeussen et al. (2022) ont uniquement étudié deux espéces de chénes méditerranéens
réparties sur cinq sites, sans considérer I'effet hydrique ni les interactions biotiques interspécifiques, ce qui
limite les possibilités d'analyse. Visakorpi et al. (2023), se sont concentrés sur des plantes vivaces a courte
durée de vie réparties sur quatre sites expérimentaux situés a des altitudes inférieures a 2050 m, créant
un gradient de réchauffement des températures et d'humidité du sol décroissante, mais sans examiner les
effets combinés de la sécheresse et de la compétition interspécifique. Enfin, dans les expériences de
transplantation menées par Meeussen et al. (2022), les conditions de culture des plants ne reflétent pas
les conditions naturelles, Car les glands ont été directement semés dans des conteneurs pendant toute la
durée de l'expérience, et l'effet de la provenance des espéces sur la germination et la performance des

semis n'a pas été pris en compte, étant donné I'ampleur de I'étude.

Notre étude compléte ces approches en évaluant non seulement la survie et la croissance des espéces en
fonction d'un trés important gradient d'altitude (et donc de température), mais aussi en intégrant des
facteurs critiques tels que la sécheresse, avec des expérimentations d'arrosage, et la compétition intra et
interspécifique dans des peuplements a forte densité. Cette approche multidimensionnelle permet de mieux
capter la complexité des interactions écologiques dans le cadre méditerranéen, offrant ainsi des résultats

plus applicables pour les stratégies de reboisement et de gestion forestiére

Tandis que Meeussen et al. (2022) ont testé les conditions de migration assistée en implantant des
placettes dans divers biomes européens, et que Visakorpi et al. (2023) ont évalué I'effet du réchauffement
climatique sur I'abondance de 16 espéces de plantes alpines dans des sites plus chauds uniquement, notre
étude intégre dans un méme dispositif I'étude de la survie au-dela des limites « chaude » et « froide » des
espéces. Cette approche présente une double originalité par rapport aux études précédentes a I'échelle
méditerranéenne. D'une part, nous avons implanté les espéces dans des climats qui pourraient prévaloir au
cours de la seconde moitié du XXle siécle dans leur aire actuelle, en particulier sous la limite altitudinale
chaude. D'autre part, nous avons testé leur capacité a étre performante dans le cadre d'une migration

assistée au-dela de la limite froide de leur distribution actuelle.

Ainsi, les températures moyennes annuelles des sites de notre dispositif situés sous la limite chaude du
cédre sont supérieures de 6.6, 5.4, 4.2 et 1.8°C a celle de la limite chaude naturelle du cédre, tandis que
celle du site le plus élevé (Arz2, situé a 2330m d’altitude) est inférieure de pres de 3°C a celle de sa limite
froide naturelle (températures issues du modéle de décroissance des températures avec |'altitude établi a

partir des températures mesurées sur les sites, voir tableau xx).

D’autre part, notre approche repose sur une sélection rigoureuse de sites aux conditions optimales, ou
toutes les variables, a I'exception de celle étudiée (le climat), sont maintenues constantes. Nous avons

investi des efforts considérables pour rechercher et sélectionner des sites adaptés, et assurer une
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préparation uniforme du sol et une maitrise de la compétition entre les plantes. En manipulant
progressivement la variable climatique seule dans ce cadre expérimental, nous garantissons
raisonnablement que les effets observés peuvent étre attribués aux variations climatiques entre sites. Cette
approche réduit les biais potentiels liés a des facteurs non climatiques, tout en optimisant les ressources

pour obtenir des résultats fiables.

Finalement, notre approche expérimentale des limites froides et chaudes des essences forestiéres en
contexte méditerranéen constitue un puissant outil pour estimer leurs véritables niches climatiques. C'est
dans cette optique que nous avons concu et mis en place notre dispositif expérimental, le premier du genre

en région méditerranéenne.

V1.4 Limites du dispositif expérimental

Si le dispositif expérimental a été élaboré pour appréhender la niche climatique des essences, trois points
font défaut a la bonne connaissance de 'autécologie des essences forestieres méditerranéennes étudiées :
la période de vie étudiée liée a la durée de I'expérimentation, le manque de sites expérimentaux dans des
zones climatiques importantes, 'absence de conditions forestiéres dans les sites étudiés liés aux choix

expérimentaux réalisés.

VI.4.1L'étude du premier stade de développement est nécessaire mais

insuffisant pour I'étude de la niche écologique

Dans le cadre de cette étude, nous nous sommes concentrés exclusivement sur la niche des juvéniles, qui
détermine les conditions environnementales nécessaires a la survie des jeunes plants. La niche des juvéniles
est souvent plus restrictive que celle des autres stades de vie (e.g., Anderson et al, 2009) et est
fréquemment considérée comme celle définissant le plus la niche écologique des espéces (e.g., Grubb,
1977 ; Young et al., 2005). En effet, cette niche est généralement la plus étroite du cycle de vie, ce qui la
rend particuli€rement limitante (Donohue et al., 2010 ; Niinemets, 2010 ; Postma & Agren, 2016) et elle
joue un roéle crucial dans la colonisation de nouveaux sites par les plantes (Schupp & Fuentes, 1995).
Meeussen et al. (2022) ont également mené des expériences similaires a celles menées dans cette étude,
sur les stades initiaux de régénération des chénes, en se focalisant sur des sujets 4gés de moins de deux

ans.

Nos résultats, obtenus a la limite froide du pin et des deux espéces de chénes, ont montré que trois ans
suffisent pour déterminer certaines limites écologiques rencontrées dans les conditions naturelles (Figure
42). Par exemple, la limite altitudinale froide observée dans notre dispositif expérimental correspond
globalement a celle rencontrée dans la nature pour ces trois especes. Ces résultats nous ont permis
d'identifier les conditions environnementales nécessaires a la survie des juvéniles établies aprés leur

plantation.

Au-dela de sa limite altitudinale naturelle, le cédre du Liban a montré un taux de survie supérieur a 75 %

a des altitudes de 154 m et 495 m au-dessus de cette limite. Ces résultats, obtenus au stade juvénile,
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révelent que trois ans ne suffisent pas, pour cette essence, a déterminer avec précision sa limite froide. En

effet, le taux de survie continue a diminuer a trés haute altitude année aprées année au cours de la période

d'expérimentation et pourrait donc continuer a décliner au-dela des trois ans étudiés (Figure 43). Par

ailleurs, le fort taux de survie observé a altitude extréme suggére que la limite froide de cette essence

forestiére méditerranéenne pourrait se situer encore plus haut que le site le plus élevé de notre dispositif

expérimental (Arz2).
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Figure 42 : Comparaison de la survie des plants des 4 essences forestiéres (CeLi : Cedrus libani ; PiBr : Pinus brutia ;

QuCa : Quercus calliprinos ; Quin : Quercus infectoria) dans le dispositif expérimental et en milieu naturel. En haut : nombre

de plants survivants dgés de 3 ans en fonction des espéces et de l'altitude. En bas : courbes de réponse des essences

forestiéres établies en conditions naturelles, modélisées par GAM a partir des relevés effectués dans le cadre de la thése

Sl

<
-

Survival rate
0.6 0.8

04

0.2

2018
2019
® 2020
® 2021

500 1000 1500 2000
Altitude (mosl)

Figure 43 : Evolution du taux de survie du
Cédre du Liban (Cedrus libani) sur une
période de trois ans aprés plantation, en
fonction de [altitude des sites
expérimentaux, dans des plantations
établies en conditions naturelles et sans

concurrence

119



VI.4.2Manque de sites expérimentaux

En ce qui concerne la répartition altitudinale des sites expérimentaux le long du gradient thermique, une
dimension critique a été mise en évidence. Le protocole initialement défini, qui prévoyait un site tous les
300 métres de dénivelé, n'a pas pu étre entieérement suivi. Bien que cette tranche altitudinale ait été
appliquée dans I'étude de Visakorpi et al. (2023), ou les sites variaient de 200 a 400 metres d'altitude
entre eux, nous n'avons pas réussi a installer un site de basse a moyenne montagne entre Abdine (970 m)
et Qnayouir (1390 m), ni un site de haute montagne entre Becharré (1570 m) et Arz1 (1980 m). Malgré
I'absence du site intermédiaire a 1100/1200m d’altitude, le taux de survie élevé des quatre espeéces
étudiées sur les sites de basse a moyenne montagne n'a pas constitué un obstacle majeur pour la
détermination des limites chaudes des espéces. En revanche, le site manquant a 1700/1800 m d'altitude
aurait permis une détection plus précise des limites froides des Quercus calliprinos et infectoria et de Pinus
brutia. En effet, le taux de survie du pin et des deux chénes passe de 100 % a 1570 m d'altitude a O % a

1980 m d'altitude.

Notre étude confirme que la présence de sites situés au-dela des extrémes climatiques des espéces étudiées
est précieuse pour affiner notre compréhension des limites de leur niche et déterminer les causes sous-
jacentes de ces limites. Pour obtenir des résultats expérimentaux plus robustes concernant les limites de
I'aire de répartition, il est donc essentiel d'inclure plusieurs sites situés au-dela de I'aire actuelle, comme le
suggerent Hargreaves et al. (2014). Cependant, la multiplication des sites représente un co(t important en

termes de temps et de ressources.

Pour éviter de confondre une mauvaise sélection de site avec un habitat inhospitalier, Hargreaves et al.
(2014) recommandent d'utiliser plusieurs sites d'expérimentation. Dans notre étude, par exemple, cette
approche aurait pu permettre de confirmer que la mortalité des chénes infectoria sur le site de Kafarakka
(320 m) était due a la présence d'une taupiére proche, plutét qu'a des conditions climatiques défavorables.
De méme, la faible croissance des jeunes arbres sur le site d'Abdine (970 m) aurait pu étre plus facilement
attribuée a de mauvaises conditions du sol plutét qu’au climat. La multiplication des sites permet ainsi de

mieux distinguer les effets spécifiques des interactions entre espéces et climat.

Finalement, des sites plus chauds et plus secs que le site le plus bas en altitude, situés plus au sud (de la
région du Sud-Liban aux pays de la rive sud de la Méditerranée), auraient été trés utiles pour détecter avec
certitude les limites écologiques "chaudes" des deux chénes et du pin brutia. De méme, des sites situés au-

dela de 2500 m d'altitude auraient probablement permis de clarifier avec certitude la limite froide du cédre.
VI.4.3Plantation en pleine lumiére, sans simulation des trouées en foréts

La régénération naturelle des foréts est un processus crucial pour assurer la durabilité des écosystémes
forestiers (Borja, 2014). Toutefois, dans le bassin méditerranéen, cette régénération est souvent entravée
par divers facteurs abiotiques et biotiques, tels que la sécheresse estivale, les températures élevées et le
paturage (Barbeito et al., 2011 ; Manso et al., 2013). Par conséquent, comprendre la dynamique, et les

facteurs influencant le succés ou I'échec de la régénération, ainsi que les interactions au niveau des semis,
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peut fournir aux gestionnaires forestiers les informations nécessaires pour prendre des décisions éclairées

en matiére de gestion forestiére (Borja, 2014).

De nombreuses études ont démontré que la disponibilité de la lumiére est une variable essentielle
déterminant la survie et la croissance des jeunes arbres qui ont des besoins en lumiére tres spécifiques
(Valladares & Niinemets, 2008). Par exemple, Meeussen et al. (2022) ont inclus la variation de la structure
forestiére et la distance a la lisiére de la forét dans leurs expériences de transplantation pour étudier I'effet
du microclimat local (c'est-a-dire les gradients de lumiére, d'humidité et de température sous la canopée)
sur les stades initiaux de régénération des chénes. En revanche, dans la présente étude et pour des raisons
de couts et de temps, nous n'avons pas examiné l'impact du couvert forestier (disponibilité de la lumiere)
sur la survie et la croissance des plants a partir de conditions de couvert contrastées. Les sites ont été
installés en pleine lumiére, ce qui limite notre capacité a prédire précisément la réussite de la régénération
naturelle des essences étudiées sous différents types de couverts forestiers. Une extension potentielle de
cette étude serait d'inclure le niveau d'ombrage comme variable microclimatique pour les plants non arrosés
durant la période estivale, afin d’observer des niveaux de survie plus représentatifs des conditions naturelles

et fournir aux gestionnaires des résultats plus opérationnels.

VI.4.4Evaluation des réponses espéces-conditions environnementales :

L'essentiel des mesures a I'échelle du plant

La capacité d'une plante a résister a des températures glaciales ou a un stress hydrique accru sans subir
de dommages irréparables est connue sous le nom de tolérance au gel ou a la sécheresse (Kramer & Boyer,
1995). Pour évaluer la survie d'une plante entiére dans des conditions de froid ou de sécheresse, nous
avons examiné I'ensemble de la plante : cela inclut I'évaluation conjointe de la réaction des racines, des

bourgeons, des feuilles et des tiges

Cette approche ne se limite pas a I'analyse des réponses individuelles de chaque organe ou processus,
mais considére comment ces réponses se coordonnent pour maintenir la survie et la fonction de la plante
entiére. L'étude a I'échelle de la plante entiére permet d'explorer les réponses des plantes aux stress
environnementaux en prenant en compte plusieurs aspects simultanément, comme i) I'dge des organes
(feuilles, bourgeons, racines néoformées, jeunes tiges) et leur position sur la plante (Pallardy, 2008), ii) les
effets conjoints des conditions climatiques passées et présentes sur la performance des plantes (Walter et
al,, 2013 ; Lloret et al., 2011), iii) les interactions entre le stress hivernal et la sécheresse estivale (Volaire,
2008, Charrier et al., 2015), iv) les interactions entre les différents stades de développement des feuilles
avec le froid et la sécheresse (Kozlowski, 1991), v) les variations de température a différentes échelles
temporelles (diurnes/nocturnes, décade, saisonniéres, interannuelles) (Way & Oren, 2010). Il est ainsi
possible d'évaluer la performance d'une plante en termes de survie, de croissance (productivité), et de
reproduction dans différents contextes écologiques (Lambers & Oliveira, 2019). Cela nous a permis de
comparer comment les différentes espéces étudiées dans le cadre de ce travail réagissent a des conditions

climatiques déterminées.

Finalement, notre méthodologie, fondée sur la culture de plants sur plusieurs sites ou ils poussent en

subissant naturellement les processus de gel et de stress hydrique, offre une approche rigoureuse pour
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I'évaluation de la résistance au gel et a la sécheresse des espéces forestiéres méditerranéennes. Les plants
ont été cultivés dans des conditions controlées, puis soumis a des essais en conditions réelles dans les
zones climatiques d'intérét. Les dommages causés par le froid ou la sécheresse ont été évalués par une
observation visuelle a I'échelle de l'individu, conformément aux protocoles couramment appliqués pour
I'évaluation des stress abiotiques sur le terrain (Atucha Zamkova et al., 2021). Cette approche permet de
générer des données quantitatives et qualitatives pertinentes concernant la tolérance au gel et a la
sécheresse en contexte méditerranéen, en intégrant les effets des pratiques culturales, telles que l'irrigation,

et les caractéristiques spécifiques des zones climatiques.

VL.5 Apports fondamentaux sur les limites froides et chaudes

Les limites climatiques, qu'elles soient froides ou chaudes, définissent les frontiéres géographiques des
aires de répartition des essences forestiéres. L'objet de ce chapitre est de discuter la position des limites
altitudinales des essences étudiées au regard des données acquises, de la bibliographie et des données
issues de GBIF puis d'analyser les facteurs responsables de ces limites froides et chaudes a partir des
résultats obtenus a 'aide du dispositif expérimental et des relevés de terrain réalisés dans ce travail de
thése. Le positionnement préalable précis des limites altitudinales est nécessaire pour pouvoir comparer

les performance des espéces au sein versus en dehors de leur gamme altitudinale.

VI.5.1Position des limites altitudinales basse et haute des essences étudiées

Dans cette theése, nous avons adopté une stratégie de positionnement des sites expérimentaux en vue
d’aller au-dela des marges chaudes et froides des especes étudiées. Cette approche nous a permis de tester
la tolérance des espéces a des environnements extrémes. Parallélement aux sites expérimentaux installés,
nous avons relevé la présence/absence des essences étudiées dans les conditions naturelles en vue
d’'évaluer leur distribution et leurs limites altitudinales au nord Liban (Tableau 21). Ces données, complétées
par la bibliographie et des informations issues de la base de données GBIF sur la distribution spatiale et
altitudinale des essences, va étre utilisée dans ce chapitre pour préciser les limites altitudinales basse et

haute de la distribution des essences étudiées.

VI.5.1.1 Répartition altitudinale et limites thermiques naturelles de Cedrus

libani au Liban

Dans le chapitre 4 de cette these, intitulé « La niche climatique étonnamment large d'une espéce de
montagne relique suscite |'espoir d'une survie dans le contexte du changement climatique », notre étude
révele que les populations de cédres peuvent étre repérées a partir de 1300 m d'altitude (5e percentile
d'occurrence) dans les conditions naturelles. Elles sont principalement situées entre 1340 et 1710 m (25e-

75e percentiles), avec un optimum d'altitude a 1540 m (Tableau 14). Elles régressent nettement vers 1830
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m d'altitude (95e percentile d'occurrence). On peut définir la limite froide pour le cédre a cette altitude ainsi

que la limite supérieure des peuplements a couvert forestier fermé dans la région.

Tableau 14 : Répartition altitudinale en centiles des quatre essences forestiéres étudiées (Cedrus /libani,
Pinus brutia, Quercus calliprinos, Quercus infectoria) basée sur leur présence/absence dans 1023 parcelles

de végétation étudiées en conditions naturelles dans le nord du Liban. Relevés effectués en mai 2020.

3 28 | o | 38| 2=
= S S s el S
g S| 85| 32| 88
3 SIS & SIS o =
n 487 256 247 74
min 100 130 110 700
1 120 200 120 1240
5 220 290 230 1300
10 280 400 360 1320
20 400 520 610 1340
50 730 800 870 1540
80 1170 1150 1280 1740
90 1330 1350 1340 1810
95 1360 1550 1360 1830
99 1590 1640 1530 1850
max 1750 1690 1710 1860

Les données de GBIF analysées dans le chapitre sur le cédre (Figure 29) fournissent la méme gamme de
températures pour cette espece que celle trouvée a partir des relevés réalisés dans la thése. L'’ensemble de
ces données est également cohérent avec les informations fournies par la bibliographie qui cite par exemple
une gamme altitudinale située entre 1100 et 1950m pour le cédre au Liban (Khuri et al., 2000). Par
conséquent, les deux sites Arz1 et Arz2 sont situés au-dessus de la limite froide a I'échelle de l'aire de
distribution, tandis que le site de Qnayouir (1390 m) se trouve proche de la limite de sa marge chaude.
Les sites de Abdine (970 m), Rechdebbine (540 m), Kafarraka (320 m) et Thoum (110 m) se trouvent tous

en dessous de la marge chaude du cédre.

VI.5.1.2 Répartition altitudinale et limites thermiques naturelles de Quercus

infectoria au Liban

Le chéne Quercus infectoria est documenté dans la littérature comme apparaissant a partir de 500 métres
d'altitude dans la zone euméditerranéenne du Liban. Il devient plus fréquent a partir de 800 métres et
atteint sa présence maximale entre 1000 et 1500 métres d'altitude. Selon Dereix et al., 1999, I'espéce est
rare en dessous de 500 métres, tandis que Chouchani, 1972 précise qu'elle se trouve principalement entre
800 et 1200 métres. D'apres le rapport de Pabot, 1959 pour la FAO, Quercus infectoria est trés peu
présent dans la zone méditerranéenne inférieure (0O-500 m), plus fréquent dans la zone méditerranéenne
moyenne (500-1000 m), et abondant dans la zone méditerranéenne supérieure (1000-1500 m). Dans la
zone du cédre (1500-2000 m), l'espéce est tres localisée et rarement présente au-dela de 1800 métres.
Les données de GBIF montrent qu'au Liban, le chéne infectoria se répartit principalement entre 1000 et

1600 m, et peut atteindre jusqu'a 1800 m (Figure 44). Notre étude révele que les populations de chénes
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infectoria peuvent étre repérées a partir de 230m d'altitude (5e percentile d'occurrence) et sont
principalement situées entre 610 et 1280 m (20e-80e percentiles), avec un optimum d'altitude a 870m.
Elles régressent nettement vers 1530 m d'altitude (95e percentile d'occurrence). Par rapport aux données
GBIF et a la bibliographie, elles apparaissent a plus basse altitude et ont tendance aussi a régresser en
limite supérieure a des altitudes plus faibles que celles indiquées dans certaines références

bibliographiques.

La limite froide supérieure de Quercus infectoria semble se situer autour de 1300-1500 métres, avec des
occurrences trés limitées jusqu'a 1800 métres. Par conséquent, le site de Qnayouir (1390 m) est situé a la
limite de cette marge froide, le site de Becharré (1570 m) semble se situer juste au dessus, tandis que les
deux sites de Arz1, et Arz2 se trouvent clairement au-dela de la limite froide de son aire de distribution
naturelle. Quant a la limite chaude de Quercus infectoria au Liban, elle semble se situer autour de 500
metres d'altitude, en dessous de laquelle l'espéce devient rare. Cette limite correspond a la zone
méditerranéenne inférieure (0O-500 m), incluant les plaines cétiéres et les basses altitudes du Liban, ou les
températures élevées et les conditions arides limitent la croissance de l'espéce. Ainsi, notre site de
Rechdebbine, a 540 métres d'altitude, se trouve au niveau de la limite de la marge chaude de Quercus
infectoria, tandis que les sites de Kafarakka (320 métres) et surtout de Thoum (110 métres) se situent en

dessous de cette limite.
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Figure 44 : (a) Répartition altitudinale de Quercus infectoria au Liban et en Israél, établie a partir de I'analyse
de 67 sites. (b) Aire de distribution naturelle de Quercus infectoria Oliv., fondée sur I'analyse de 227 sites.
Ces 227 sites, sélectionnés a partir de la base de données GBIF, constituent un sous-ensemble des 1 220
sites géoréférencés contenant cette espéce. Parmi ces 1 220 sites, 993 ont été exclus car situés hors de
l'aire de distribution naturelle ou associés a d'autres espéces. Les 227 sites retenus se trouvent en Gréce,
Turquie, Syrie, Chypre, Israél et Liban. Référence : GBIF.org (05 septembre 2024) GBIF Occurrence
Download https://doi.org/10.15468/dl.nt456w.

124



VI.5.1.3 Répartition altitudinale et limites thermiques du Pinus brutia au Liban

Le Pin brutia, est un arbre originaire de la Méditerranée orientale, se trouvant a I'état spontané au Liban,
notamment sur le versant occidental du Mont Liban, avec une concentration particuliére dans les régions
d'Akkar, du Liban central, et de Bkassine au sud. Selon Nahal (1986), les peuplements de Pin brutia dans
le sud du Liban marquent la limite méridionale de son aire géographique. Dereix (1999) indique que cette
essence est présente dans les étages thermoméditerranéen, euméditerranéen, et supraméditerranéen, et
qu'elle peut pousser jusqu'a 1700 métres d'altitude, démontrant sa remarquable capacité d'adaptation a
diverses conditions climatiques. Cette adaptabilité est également soulignée par Chouchani (1972), qui
observe que le Pinus brutia peut croitre depuis le niveau de la mer jusqu'a 1500 métres, avec des
occurrences exceptionnelles a des altitudes de 1700 a 1800 métres. Pabot (1959) ajoute que cette espéce
est abondante dans la zone méditerranéenne inférieure (O-500 m), trés abondante dans la zone
méditerranéenne moyenne (500-1000 m), mais devient trés localisée dans la zone méditerranéenne
supérieure (1000-1500 m). Au-dela de 1500 métres, dans la zone du cédre (1500-2000 m), sa présence
est extrémement rare, voire inexistante. Les données de GBIF montrent qu'en Israél, le Pin brutia apparait
deés 200 m d'altitude, se répartit principalement entre 200 et 300 m, et peut atteindre jusqu'a 800 m,
tandis qu'au Liban, il commence a 300 m, se trouve principalement entre 800 et 1250 m, et peut monter
jusqu'a 1500 m (Figure 45). Notre étude révéle que les populations de ce Pin peuvent étre repérées a
partir de 290m d'altitude (5e percentile d'occurrence) et sont principalement situées entre 520 et 1150 m
(20e-80e percentiles), avec un optimum d'altitude a 800m. Elles régressent nettement vers 1550 m

d'altitude (95e percentile d'occurrence).

Finalement, la limite chaude inférieure du Pin brutia semble se situer autour de 200 meétres d'altitude, ou
I'espéce commence a étre repérée. La limite froide du Pinus brutia se trouve aux alentours de 1500 métres
d'altitude, ou les conditions hivernales deviennent trop rigoureuses pour sa survie. En conséquence, le site
expérimental de Thoum, situé a 110 métres d'altitude, pourrait se situer a la limite de la marge chaude
pour ce pin, ce qui en fait un site potentiellement stressant pour cette espéce en raison des conditions
climatiques difficiles. De plus, le site de Becharré (1570 meétres) se situe a la limite de la marge froide,
tandis que les sites de Arz1, et Arz2 se trouvent au-dela de la limite froide de l'aire de distribution naturelle

de Pinus brutia.
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Figure 45 : (a) Répartition altitudinale de Pinus brutia au Liban et en Israél, établie a partir de I'analyse de
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44 sites. (b) Aire de distribution naturelle de Pinus brutia, fondée sur I'analyse de 614 sites. Les 614 sites
présentés dans cette figure proviennent de la base de données GBIF et constituent un sous-ensemble des
2042 sites géoréférencés contenant cette espéce. Parmi ces 2042 sites, 614 ont été retenus, étant situés
en Gréce, Turquie, Syrie, Chypre, Israél et Liban, tandis que 1428 ont été exclus, soit parce qu'ils étaient
présents hors de l'aire naturelle de distribution, soit parce qu'ils étaient associés a d'autres espéces.
Référence : GBIF.org (05 September 2024) GBIF Occurrence Download
https://doi.org/10.15468/dl.xfyp5w.

VI.5.1.4 Répartition altitudinale et limites thermiques du Quercus calliprinos

au Liban

Quercus calliprinos présente une répartition principalement en Palestine et au Liban (Figure 46). Selon
Dereix (1999), I'espéce est présente de la cote jusqu'a 1500 m d'altitude, tandis que Chouchani, (1972)
indique qu'elle est particulierement abondante dans les basses montagnes jusqu'a 1000 m, avec des
populations pouvant monter jusqu'a 1500 m. Pabot (1959), confirme cette distribution, notant que le chéne
est trés abondant dans la zone méditerranéenne inférieure (0O-500 m) et moyenne (500-1000 m), mais
devient seulement abondant dans la zone méditerranéenne supérieure (1000-1500 m). Au-dela, dans la
zone du cedre (1500-2000 m), I'espéce est trés peu localisée, atteignant parfois jusqu'a 1800 m. Notre
étude révéle que les populations de ce chéne peuvent étre repérées a partir de 220m d'altitude (5e
percentile d'occurrence) et sont principalement situées entre 400-1170 m (20e-80e percentiles), avec un
optimum d'altitude a 730m. Elles régressent nettement vers 1590 m d'altitude (95e percentile

d'occurrence).

La limite chaude inférieure du Quercus calliprinos semble se situer a proximité des zones cétiéres et au sud
de notre site le plus bas dans le gradient altitudinal étudié en raison de sa large répartition au Liban et en
Israél (figure 5),. La limite froide supérieure de Quercus calliprinos se manifeste autour de 1600 métres, ou
I'espéce devient rare, avec une régression marquée au-dela de cette altitude. En conséquence, notre site
expérimental de Thoum, situé a 110 metres d'altitude, se trouve plutét au coeur de l'aire de distribution
naturelle de Quercus calljprinos. Cette large amplitude altitudinale illustre la capacité d'adaptation de
I'espece a divers gradients thermiques et environnementaux, avec une préférence pour les basses et
moyennes altitudes ou elle est la plus abondante et une présence plus restreinte a des altitudes plus

élevées.
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Figure 46 : Aire de distribution naturelle du Quercus calljprinos établie a partir de 3165 sites extrait de la base de
données GBIF. Ces sites extraits des 3349 sites fournis par GBIF. lls possedent des coordonnées géographiques et sont
issus de pays correspondant a l'aire naturelle de Quercus calljprinos : Turquie, Syrie, Chypre, Israél, Palestine et Liban.
Moins de 10 sites possédaient des altitudes dans l'aire de répartition de I'espéce ce qui a empéché d'évaluer la

distribution altitudinale de Q. calliprinos avec les données GBIF. https://doi.org/10.15468/dl.ktabng.

VI.5.1.5 Conclusion sur la position limites « chaudes » et « froides » des quatre

essences étudiées par rapport aux sites du dispositif expérimental

Finalement, le dispositif expérimental a permis de recueillir des données cruciales sur la survie et la
croissance des quatre especes forestiéres étudiées aux marges froides et au-dela de celles-ci, ainsi qu'aux
marges chaudes du Pinus brutia, du cedre du Liban et du Quercus infectoria, et en-dessous de la marge
chaude pour ces deux derniéres espéces. Toutefois, il est important de souligner les limites de cette analyse
pour Pinus brutia et Quercus calljprinos, pour lesquels les sites situés aux altitudes les plus basses de notre
dispositif expérimental se trouvent a la limite de la marge chaude du pin et au cceur de I'aire de distribution

naturelle de Quercus calljprinos.
V1.5.2Evaluation de la limite froide des espéces méditerranéennes

Les travaux sur les limites froides des espéces méditerranéennes jouent un réle essentiel dans la
compréhension de leur vulnérabilité face aux événements climatiques extrémes. L'évaluation de ces limites
est cruciale pour sélectionner les espéces les mieux adaptées aux futures vagues de froid et pour anticiper
les déplacements dus aux changements climatiques. Ce chapitre se concentre sur une analyse comparative
de la tolérance au froid entre différents groupes d'espéces méditerranéennes : les résineux, représentés par
Cedrus libani et Pinus brutia, ainsi que deux types de chénes aux traits biologiques distincts, a savoir les
caducifoliés avec Quercus infectoria et les sclérophylles avec Quercus calliprinos. Nous explorons également

les aspects suivants : |'effet du voisinage sur la performance des essences méditerranéennes en limite froide
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de leur aire, en analysant comment les interactions avec les espéces voisines influencent leur performance;
I'impact des conditions hivernales, telles que les températures minimales et les épisodes de gel, sur la
délimitation de la limite « froide » des espéces méditerranéennes ; et I' effet combiné du froid hivernal et
de la sécheresse estivale sur la détermination de la limite altitudinale froide des espéces en climat

méditerranéen.

VI.5.2.1 Tolérance au froid des résineux méditerranéens

Parmi les gymnospermes étudiées pour leur tolérance au gel, les essences forestiéres méditerranéennes
ont été relativement peu explorées. Selon Atucha Zamkova et al., 2021, il n’existe qu'une seule étude sur
le Cedrus libani et deux études sur le Pinus brutia, en comparaison avec 56 études sur I'épicéa (Picea abies),
50 études sur le pin sylvestre (Pinus sylvestris) et 46 études sur le Douglas (Pseudotsuga menziesil). La
majorité des tests ont été réalisés sur ces espéces plus couramment étudiées, laissant un vide important

dans la compréhension de la tolérance au gel des coniféres méditerranéens.

Des études antérieures ont révélé que les dommages visibles causés par le froid chez le Pin brutia
commencent a —15,2 °C (Kandemir et al., 2008). Les travaux de Semerci et al. (2021), Climent et al. (2009)
et Yildiz et al. (2014) montrent que le seuil de congélation artificielle des aiguilles secondaires agées de
32 semaines pour Pinus brutia se situe autour de =17 a —15 °C. En revanche, le cédre du Liban peut
résister a des températures de gel d'environ —20 a —25 °C dans les arboretums du Massachusetts et de
Bayreuth (Goor et Barney, 1976 ; Messinger et al., 2015). Ces valeurs sont trés cohérentes avec une limite
zonale minimale de —17,7 °C pour le pin brutia, et une limite de —24,6 °C pour le cédre du Liban indiquées

par Bannister & Neuner (2001).

Les thermomeétres situés a plus haute altitude dans notre dispositif ayant cessé de fonctionner durant
I'expérimentation, les minimums absolus enregistrés ont été de -9.1°C a 1570 métres en février 2020
(Tableaux météo dans Matériels et Méthodes). Pendant la période hivernale, la décroissance moyenne des
minimums absolus avec l'altitude a été estimée a 6,3°C par tranche de 1000 métres, calculée a partir des
données des thermomeétres installés sur les sites pour les mois de décembre a mars (R* moyen de 0,80).
En appliquant cette relation altitude-minimum absolu, les températures minimales absolues estimées sont
proches de -11,9°C a 1950 métres et -14.3°C a 2330 métres. Ces températures sont proches des
températures limites de survie du Pin brutia relevés dans la littérature. Elles restent éloignées de celles du
Cédre. Les minimums absolus ou la couverture neigeuse, non mesurée mais abondante en hiver sur les
sites les plus élevés du dispositif, pourraient expliquer le taux de survie nul du pin brutia dans notre
dispositif expérimental aux altitudes supérieures a celle de sa limite naturelle de distribution. Cependant,
les valeurs des minimums absolus estimés a haute altitude ne sont pas suffisamment extrémes pour
conduire a I'élimination du cédre sur les sites expérimentaux les plus élevés. Il est donc cohérent d'observer

un fort taux de survie du cédre sur ces sites (Tableau 15).

Ces résultats confirment que, malgré leur appartenance a la méme famille, Pinus brutia et Cedrus libani
sont adaptés a des environnements différents. lls mettent en évidence une plus grande résilience du cédre

face aux basses températures par rapport au Pin brutia, illustrant sa meilleure adaptation aux
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environnements froids. De plus, les plants du dispositif expérimental n'ont pas montré de mortalité

importante a 2300 m, suggérant un potentiel de survie a des altitudes encore plus élevées.

Tableau 15 : Taux de survie comparés de deux résineux (cultivés en faible densité et sans arrosage en
conditions naturelles) et de deux chénes méditerranéens (témoins cultivés sans stress hydrique en faible

densité), aprés trois ans de plantation au-dela de leur limite froide naturelle.

Résineux Méditerranéens Chénes Méditerranéens
Altitudes des | Taux de Survie dans les peuplements a faible Taux de Survie dans les peuplements a faible
Sites (m) Densité non arrosés (36 plants/espéce) Densité arrosés (36 plants/espéce)
Cedrus libani Pinus brutia QuerCtlxs calliprinos Quercus |T1fef:for|a

(sclérophylle) (caducifolié)
1390 1.00 1.00 0.94 1.00
1570 1.00 0.86 0.94 0.97
1980 0.86 0.00 0.00 0.67
2330 0.72 0.00 0.00 0.81

VI.5.2.2 Tolérance au froid des chénes caducifoliés et sclérophylles

La résistance au froid des taxons d’'angiospermes méditerranéens est un sujet d'étude depuis des décennies
(Boorse et al., 1998 ; Larcher, 2000). Cependant, par rapport aux espéces tempérées, Ramirez-Valiente et
al. (2022) ont montré que la variation de la tolérance au froid chez les espéces feuillues méditerranéennes
reste encore peu étudiée. Les chénes sempervirents sclérophylles sont moins tolérants au froid, limitant
ainsi leur distribution a des altitudes plus basses. En revanche, les chénes caducifoliés, grace a leur capacité
a perdre leurs feuilles en hiver, sont mieux équipés pour survivre a des températures plus froides, leur
permettant de coloniser des altitudes plus élevées (Kérner, 2007 ; Larcher, 2003). Cette distinction est
essentielle pour comprendre la répartition géographique de ces espéces et leur capacité a s'adapter aux

variations climatiques.

Notre étude a révélé que le chéne caducifolié Quercus infectoria et le chéne sempervirent sclérophylle
Quercus calliprinos présentent des différences significatives en termes de tolérance au froid lorsqu'ils sont
cultivés ensemble a des altitudes de 1980 m et 2330 m. Ces altitudes dépassent de plus de 600 m la
limite froide de leur aire de répartition naturelle en région méditerranéenne, évaluée dans notre étude a
1360 m pour les deux espéces (centile 95 de la distribution des présences observées). Chez les jeunes
plants du chéne caducifolié Quercus infectoria, le taux de survie est resté relativement élevé a 1980 m
d’altitude (Tableau 15), tandis que les plants du chéne sempervirent sclérophylle Quercus callijprinos n'ont
pas survécu dés la seconde année d'expérimentation. Cette différence de résistance au froid pourrait
expliquer la différence de la distribution altitudinale des deux espéces au Liban : Quercus infectoria ayant

son cceur de distribution a des altitude plus élevées que celles de Q. calliprinos.

Les résultats de nos expériences de transplantation in-situ sur ces deux chénes méditerranéens aux traits

biologiques différents sont cohérents avec ceux de la bibliographie et ceux relevés pour des espéces
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voisines. Dans le projet BIOCLIMSOL (Lemaire et al., 2014) : le chéne pubescent (Quercus pubescens,
espéce caducifoliée, proche de Quercus infectoria) est indiqué comme plus résistant au froid hivernal que
le chéne vert (Quercus ilex, espéce sclérophylle, proche de Quercus calliprinos). Dans ce projet, les limites
thermiques du chéne pubescent atteignent -22°C alors qu’elles sont limitées a -15°C pour le chéne vert.
Les résultats produits a partir du dispositif expérimental sur la résistance au froid de Q. calliprinos et Q.
infectoria sont nouveaux car aucune étude n’avait traité cette thématique pour ces espeéces. lls montrent
que ces especes ont des exigences comparables a celles de Quercus ilex et Quercus pubescens et
confirment expérimentalement la meilleure résistance au froid des chénes caducifoliés méditerranéens par

rapport aux chénes sempervirents.

VI1.5.2.3 Effet du voisinage sur la performance des essences méditerranéennes

en limite froide de leur aire

La comparaison entre les placettes a faible et forte densité au-dela de la limite froide des quatre espéces
forestiéres étudiées ne révéle quasiment pas de modifications du taux de survie ou de la croissance due a

la présence de voisins dans le dispositif expérimental (Tableau 16).

Une explication possible réside dans le développement trés lent des plantules, qui entraine la mortalité des
especes sensibles au froid avant que les houpiers n'aient eu le temps d'entrer en contact dans les nanoforéts
(plantations a espacement de 10 cm), situées a 1980 et 2330 m d'altitude (Figure 47). Cette absence de
contact limite fortement les interactions entre essences, ce qui conduit a la disparition des espéces sensibles
avant |'établissement de telles interactions. La densité de la végétation naturelle a proximité de 2000 m
d'altitude dans la zone d'étude est trés faible, avec une absence fréquente de contact entre individus, qu'ils
soient herbacés ou ligneux, et des conditions de pleine lumiére prédominantes (Figure 48). Il est donc
probable que les graines et semis des espéces étudiées se développent dans des conditions comparables
a celles des sites expérimentaux lorsqu'ils se trouvent dans leur habitat naturel. Nos résultats suggeérent
que la limite froide de l'aire de répartition des quatre essences forestiéres étudiées est principalement
déterminée par leur résistance aux contraintes climatiques, avec peu ou pas d'influence des interactions
biotiques. Parmi ces essences, seul le cédre peut survivre dans les conditions drastiques des trés hautes

altitudes au Liban.

Tableau 16 : Comparaison des taux de survie et des hauteurs des plants des 4 essences étudiées (CeLi :
Cedrus libani, PiBr : Pinus brutia, QuCa : Quercus calliprinos et Quln : Quercus infectoria) entre les modalités
a faible (50cm entre les plants) et forte (10cm entre les plants) densité de plants. Les mesures ont été

réalisées a I'automne 2021 dans la modalité non arrosée.
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SURVIE (%)
3':::::: Survie_Faible Densité_ Non arrosé Survie_Mini-Foréts_Non arrosé
i (36 plants/espéce) (49 plants/espéce)
Celi PiBr QuCa Quin Celi PiBr QuCa Quin
1390 1.00 1.00 0.92 1.00 0.86 0.96 0.90 0.90
1570 1.00 0.86 0.89 1.00 0.96 0.98 0.55 1.00
1980 0.86 0.00 0.00 0.39 0.82 0.00 0.00 0.00
2330 0.72 0.00 0.00 0.00 0.76 0.00 0.00 0.00
CROISSANCE (mm)
3:?:;::: Hauteur_Faible Densité_ Non arrosé Hauteur_Mini-Foréts_Non arrosé
(m) (36 plants/espéce) (49 plants/espéce)
Celi PiBr QuCa Quin Celi PiBr QuCa Quin
1390 521 507 256 309 403 649 332 391
1570 462 626 349 706 202 423 222 764
1980 280 0 0 228 196 0 0 0
2330 163 0 0 0 147 0 0 0

Figure 47 : Evolution des nanoforéts (placettes a haute densité) a haute altitude (1980m) au cours du

temps. (a) : nanoforét aprés la plantation a I'automne 2018 (taux e survie étant de 100%), (b) : nanoforét
au printemps 2019, avec les pins brutia et les Quercus calliprinos mourants au premier plan, les cedres
vivants a l'arriére-plan et un Quercus infectoria vivant visible en haut a gauche de la Figure (c) : nanoforét

au printemps 2020 avec seulement les cédres qui ont survécu.
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Figure 48 : faible densité de végétation a 2330 m d'altitude dans la zone d'étude. Paysages montagnards caractérisés
par une couverture végétale clairsemée. Le sol est visible a travers la végétation éparse, composée principalement de

petits arbustes, d'herbes clairsemées et de roches apparentes.

VI.5.2.4 Impact des conditions liées aux températures froides sur la limite

froide des espéces méditerranéennes

L'effet du « froid » sur la limite altitudinale ou latitudinale supérieure des espéces végétales est un
phénoméne complexe qui englobe plusieurs facteurs clés : le froid hivernal, le froid printanier, la somme
des températures et I'enneigement. Dans cette thése, il n'a pas été possible de distinguer précisément les
effets individuels de ces composantes climatiques sur les espéces étudiées. Par conséquent, lorsque nous
évoquons le « froid », nous englobons I'ensemble de ces influences. Cette approche globale permet de
considérer les contraintes thermiques auxquelles les espéces sont exposées, tout en reconnaissant les

limites liées a l'incapacité de dissocier ces différents impacts climatiques.

Dans notre étude, nous avons montré que les conditions hivernales de haute altitude peuvent causer des
dommages significatifs aux essences forestieres méditerranéennes et que la tolérance au froid varie
considérablement selon les espéces. Par exemple, certaines espéces méditerranéennes, comme le Pin brutia,
peuvent étre gravement affectées par ces conditions hivernales extrémes, entrainant des dommages
importants qui peuvent aller jusqu'a la désintégration de la structure de I'arbre, réduisant les arbres en
poussiere (Figure 49). Bien que la couverture neigeuse puisse parfois offrir une protection thermique en
isolant contre les températures extrémement basses grace a I'air qu'elle renferme, la température stabilisée
autour de 0°C a la base du manteau neigeux (Tranquillini, 2012 ; Kdrner, 2012) ne suffit pas toujours a
prévenir les dommages mécaniques que cette neige peut infliger a certaines espéces de chénes. Par
exemple, nous avons observé que Quercus calljprinos, en raison de son feuillage permanent, de sa structure
rigide, et de sa capacité a conserver son feuillage au stade juvénile, est particulierement vulnérable aux
cassures sous le poids de la neige (Figure 50). Cette caractéristique accroit nettement sa sensibilité aux
dégats causés par les accumulations neigeuses, malgré I'effet isolant de la neige (Junod P, 2017). Cet effet
mécanique de la neige sur les arbres juvéniles a larges feuilles persistantes ne semble pas avoir été abordé
dans la littérature scientifique. Ce résultat constitue une perspective intéressante qui pourrait expliquer
I'absence d'espéces sempervirentes a larges feuilles dans des zones ou un manteau neigeux est fréquent.

Cette hypothése pourrait enrichir notre compréhension des facteurs écologiques influencant la répartition
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géographique des espéces méditerranéennes a feuillage permanent, en ajoutant une dimension mécanique

aux contraintes environnementales généralement reconnues.

Figure 49 : Pin brutia endommagé par des températures hivernales extrémes, présentant des dégats significatifs pouvant
entrainer la désintégration de sa structure. Photo prise sur le site d’Arz1, situé a 1980 m, au-dela de la limite froide

naturelle de cette espéce.

Figure 50 : Effet du froid et de la neige sur
Quercus calljprinos : vulnérabilité au froid et aux
cassures probablement sous l'effet du poids de
la neige en raison de son feuillage permanent
et de sa structure rigide. Photo prise sur le site
d'Arz1, situé a 1980 m, au-dela de la limite

froide naturelle de cette espeéce.
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VI1.5.2.5 Impact Combiné du Froid Hivernal et de la Sécheresse Estivale sur la

Limite Altitudinale des Espéces Méditerranéennes

Les espéces méditerranéennes sont confrontées a haute altitude a des défis climatiques extrémes,
notamment des froids hivernaux rigoureux et des sécheresses estivales prolongées. Le dispositif
expérimental a permis de montrer que la limite altitudinale froide des espéces est fortement influencée par
la combinaison de ces deux facteurs climatiques, et comprendre leur action combinée est crucial pour
prédire leur répartition future et adapter les stratégies de gestion adéquates face aux changements
climatiques. |l existe peu d'études en région méditerranéenne qui quantifient le développement des espéces
forestiéres juvéniles en conditions naturelles en tenant compte simultanément de leur tolérance au froid et
a la sécheresse. La résistance a ces conditions climatiques extrémes des taxons de plantes
méditerranéennes est une préoccupation importante (Boorse et al., 1998 ; Larcher, 2000 ; Climent et al.,
2009), notamment parce que les espéces tolérantes a la sécheresse pourraient s'avérer mieux adaptées
aux conditions séches futures, tout en étant potentiellement plus vulnérables aux épisodes de gel (Wieser

et al.,, 2009).

Dans notre étude, nous fournissons des preuves, grace a une approche de transplantation des espéces au
sein et au-dela de la limite froide de distribution, que les températures froides hivernales et la sécheresse
estivale impactent conjointement la survie juvénile en limite froide de l'aire des espéces. L'analyse des
différences de survie entre les modalités expérimentales a mis en évidence un fort impact du stress hydrique
estival, combiné aux basses températures hivernales, sur la limite froide de distribution du cedre du Liban
et du chéne infectoria (Tableau 17). Ce résultat est inattendu, car la limite supérieure de distribution des
espeéces est généralement attribuée aux températures froides des hautes altitudes, et dans une moindre
mesure a des facteurs historiques de dispersion (Svenning et Skov, 2007) ou a des interactions biotiques

(Armitage & Jones, 2020).

Tableau 17 : Comparaison des taux de survie des plants cultivés a faible densité (50 cm entre les plants) :
CelLi (Cedrus libani), PiBr (Pinus brutia), QuCa (Quercus calliprinos) et Quin (Quercus infectoria). Mesures

effectuées a lI'automne 2021 dans deux modalités d’arrosage : arrosé et non arrosé.

Altitudes Survie (%) - Faible densité_Non arrosé Survie (%) - Faible densité_Arrosé
des Sites
(m) Celi PiBr QuCa Quin Celi PiBr QuCa Quin
1390 1.00 1.00 0.92 1.00 0.97 1.00 0.94 1.00
1570 1.00 0.86 0.89 1.00 1.00 0.92 0.94 0.97
1980 0.86 0.00 0.00 0.39 0.92 0.00 0.00 0.67
2330 0.72 0.00 0.00 0.00 0.92 0.00 0.00 0.81

Les résultats observés sont cohérents avec l'effet positif des précipitations sur I'établissement des semis
dans les zones subalpines et alpines des biomes tempérés. Des études menées dans différentes régions,
telles que la cordillére des Andes (Daniels & Veblen, 2004), le Colorado (Moyes et al., 2015 ; Lazzarus et
al., 2018) et I'Europe du Nord (Tingstad et al., 2015), montrent que des précipitations adéquates favorisent

la réussite de |'établissement des semis. De plus, une étude menée en zone méditerranéenne a révélé que
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la sécheresse estivale pouvait compromettre la survie des plantules qui avaient survécu aux conditions
hivernales, incluant le froid et la neige (Bar-on et al., 2022). Cette observation souligne que, bien que les
précipitations hivernales soient cruciales pour le développement initial des semis en limite froide de
distribution, les conditions de sécheresse estivale peuvent avoir un impact sévére sur leur survie a long
terme. Ainsi, la variabilité des ressources en eau tout au long de I'année est essentielle pour la réussite de

|'établissement des semis dans les environnements méditerranéens de haute altitude.
VI.5.3Evaluation de la limite chaude des espéces méditerranéennes

Les recherches sur les limites chaudes des espéces méditerranéennes sont cruciales pour établir leurs seuils
de tolérance a la chaleur et a la sécheresse, conditions essentielles a la compréhension de leur résilience
et de leur persistance dans des environnements de plus en plus chauds. Ces connaissances sont
fondamentales pour prédire les changements dans la distribution géographique des espéces, notamment
en anticipant leur possible extinction dans des zones devenues trop chaudes et donc inhospitaliéres. Elles
sont indispensables pour affiner les stratégies de gestion des ressources hydriques, améliorer les
techniques de reboisement en sélectionnant des provenances ou des espéces adaptées a des températures

croissantes, et renforcer les efforts de conservation de la biodiversité par des mesures ciblées.

Dans ce chapitre, nous comparons la tolérance a la sécheresse des résineux méditerranéens et de deux
types de chénes aux traits biologiques distincts : les caducifoliés et les sclérophylles afin de fournir des
éléments de compréhension des différences de limites chaudes entre espéces. Nous fournissons également
des informations sur les réactions de Cedrus /ibani et de Quercus infectoria a la sécheresse, a la limite et
en dessous de leur marge chaude en les comparant a celles d'autres espéces. Les données permettant ces

analyses, issues du dispositif expérimental, sont fournies dans le tableau 16.

VI1.5.3.1 Survie a basse altitude sous et au niveau de la limite altitudinale basse

des résineux Méditerranéens étudiés

La comparaison des taux de survie et de croissance entre le cédre du Liban et le pin brutia sur les sites de
basse altitude révéle des divergences significatives. A Thoum (110 m) et a Kafaraaka (320 m), une forte
mortalité du cédre est observée (75 % et 39 % respectivement) alors que celle du pin est faible (8 et 6 %
respectivement). Au-dessus de ces altitudes jusqu'a 1390 m au niveau de la limite basse du cedre, le taux

de survie des deux essences est proche de 100 % (Tableau 18).
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Tableau 18 : Comparaison des taux de survie et de croissance des plants cultivés a faible densité (50 cm
entre les plants) : CeLi (Cedrus libani), PiBr (Pinus brutia), QuCa (Quercus calliprinos) et Quin (Quercus
infectoria). Mesures effectuées a l'automne 2021 dans deux modalités d'arrosage : arrosé et non arrosé.
Les sites les plus proches de la limite altitudinale inférieure de chaque espéce sont colorés en orangé (le

dispositif n'inclut pas la limite chaude de distribution de Quercus calliprinos).

e Survie_Faible Densité_ Non arrosé Survie_Faible Densité_ Arrosé
Sites (m) CelLi PiBr QuCa | Quin Celi PiBr QuCa Quin
110 0.25 0.92 0.92 0.92 0.94 0.81 0.89 0.94
320 0.61 0.94 0.89 0.61 0.86 0.86 0.89 0.83
540 0.97 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00
970 1.00 0.78 1.00 0.97 1.00 0.92 0.97 1.00
1390 1.00 1.00 0.92 1.00 0.97 1.00 0.94 1.00
1570 1.00 0.86 0.89 1.00 1.00 0.92 0.94 0.97
s Hauteur_Faible Densité_ Non arrosé Hauteur_Faible Densité_ Arrosé
sl Celi PiBr QucCa Quin Celi PiBr QuCa Quin
110 440 676 1116 1099 486 836 1244 1586
320 439 1003 348 497 473 1153 671 812
540 617 1148 581 929 633 1237 773 1132
970 282 204 207 173 400 239 291 227
1390 521 507 256 309 457 1168 441 511
1570 462 626 349 706 476 1447 456 553

La comparaison des hauteurs des plants montre également de fortes différences de croissance entre les
deux essences : la hauteur moyenne des plants non arrosés dans les modalités de faible densité pour les
sites situés a 110, 320 et 540 m est égale en moyenne a 49.9 cm pour le cédre (n=66) et 94.2 cm pour
le pin (n=103) soit une croissance prés de deux fois plus rapide pour cette essence (tableau 7). Cette
différence de réponse face aux conditions climatiques confirme que le Pin brutia est mieux adapté que le
cédre pour survivre dans les conditions hydriques limitées de basse altitude. Il est tout a fait cohérent avec
I'étagement climatique de ces essences dans les montagnes du Liban avec le pin présent aux basses
altitudes (Pabot, 1959, Chouchani, 1972) et le cédre n'apparaissant qu’aux altitudes élevées (Khuri et al.,
2000).

La disposition respective des limites altitudinales des deux essences et des sites expérimentaux ne permet
pas de réaliser de comparaison du comportement du Pin et du cédre sous leur limite altitudinale basse. Au
niveau des limites naturelles de distribution a 100 m d’altitude pour le pin et 1300 m pour le cédre, les
taux de survie sont égaux a 92% pour le pin et 100 % pour le cédre dans les modalités non arrosées a
faible densité. Les deux essences ont donc un taux de survie proche de 100 % a leur limite altitudinale

basse. Ce taux de survie trés élevé ne concorde pas avec les résultats d'une étude qui montre une baisse
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de survie des semis du pin sylvestre dans les populations marginales du sud de son aire (Castro et al.,
2004). L'hypothése selon laquelle un faible taux de survie juvénile en limite chaude de l'aire de répartition

constitue un facteur explicatif de cette limite reste a explorer sur un plus grand nombre d'espéces.

La hauteur moyenne du pin a sa limite basse dans la modalité non arrosée a faible densité est égale 67.6
cm en 2021 (site a 110m d’altitude, n=33). Elle représente moins des 2/3 de sa hauteur au cceur de sa
distribution altitudinale égale a 114.8 cm (site a 540 m, n=36). Pour le cédre en revanche, les croissances
en limite basse et au coeur de la distribution sont trés proches. Les hauteurs sont égales respectivement a
52.1 cm (n=35) et 46.2 cm (n=36) respectivement a 1390 et 1570m d'altitude dans la modalité non
arrosée a faible densité (Tableau 19). Les essences ont donc des dynamiques de croissance différenciée en
limite basse de leur distribution altitudinale avec une croissance moindre pour le Pin brutia par rapport a
sa croissance au coeur de sa distribution et une absence de baisse de croissance du cédre vers la limite
chaude de sa distribution altitudinale. Cette hétérogénéité de réponse de la hauteur vers la limite « chaude »
de l'aire de distribution confirme les observations faites sur le Hétre en milieu tempéré montrant des
hauteurs en marge chaude parfois proches, parfois plus faibles que celles observées en coeur de distribution
(Seynave et al, 2008).

Tableau 19 : Comparaison de la survie et de la croissance entre le cédre du Liban et le pin brutia a basse
altitude, au niveau et sous leur limite altitudinale basse, dans les plantations a faible densité et en conditions

naturelles sous stress hydrique au nord du Liban.

Cedrus libani Pinus brutia
. i Faibl Elevé
A basse altitude SRS aibie evee
<500m
( ) Croissance Faible Elevée : 2 fois celle du cedre
Survie Elevée Elevée
. Au niveau de la limite
Resineux altitudinale basse Croissance Egale a sa croissance mesurée dans | Moins des 2/3 de celle mesurée
méditerranéens son aire naturelle dans son aire naturelle
Elevée jusqu'a 540m d'altitude puis
Survie ! q. P
—f faible en dessous
Sous la limite
altitudinale basse . Egale a sa croissance mesurée dans
Croissance .
son aire naturelle
V1.5.3.2 Survie de Quercus infectoria sous et au niveau de la limite basse de

sa distribution altitudinale

La comparaison des taux de survie entre Quercus infectoria (chéne caducifolié) et Quercus calljprinos (chéne
sclérophylle sempervirent) a basse altitude révéle des différences marquées. A Rechdebbine (540 m),
Quercus infectoria affiche une survie de 100 % dans le lot non arrosé, démontrant une forte tolérance a

cet environnement climatique en limite de distribution. Cependant, en dessous de cette marge chaude,
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notamment a Kafaraaka (340 m), le taux de survie de Quercus infectoria chute a 61 % sans irrigation, avec
une amélioration notable a 83 % sous irrigation, ce qui souligne I'importance de I'eau pour maintenir la
survie dans des conditions suboptimales. Par comparaison, Quercus calljprinos montre des taux de survie
constants de 90 % a Thoum (110 m) et a Kafaraaka (320 m), indépendamment de l'irrigation (Tableau 18).
Cette stabilité suggére une forte adaptation aux conditions locales, étant donné que ces sites se situent au
coeur de son aire de distribution naturelle, ou les conditions sont naturellement optimales. En somme, a
trés basse altitude, tandis que Quercus infectoria est plus sensible aux conditions climatiques en dessous
de sa marge chaude, Quercus calljprinos semble trés performant dans son aire actuelle. Des recherches
supplémentaires seraient nécessaires pour comprendre pleinement le comportement de Quercus calliprinos
dans des conditions plus xériques au-dela de sa distribution naturelle, ou les conditions seraient

potentiellement moins favorables.

VI1.5.3.3 Impact de la sécheresse estivale sur la dynamique de survie et de
croissance des espéces aux frontiéres et en dessous de la marge chaude

de leur aire de distribution

Cette section analyse comment la sécheresse estivale affecte la vitalité des espéces étudiées, en se
concentrant sur les phénoménes de survie ou de déclin observés aux marges chaudes et au-dela de celles-
ci. lls s'appuient sur la comparaison des modalités arrosées et non arrosées du dispositif expérimental mis

en place dans la thése.
V1.5.3.3.1 Impact de la sécheresse estivale en marge chaude de distribution

En marge chaude de distribution, l'irrigation a un effet limité sur la survie de Cedrus libani, Pinus brutia et
Quercus infectoria (Tableau 18). Toutefois, Quercus infectoria montre une légére amélioration de la
croissance sous irrigation, tandis que Pinus brutia affiche une augmentation marquée de sa croissance. Ces
résultats suggerent que l'irrigation est plus déterminante pour stimuler la croissance des semis que pour
améliorer leur survie, en particulier pour Pinus brutia, nécessitant une gestion adaptée de I'eau pour
maximiser les bénéfices en termes de croissance. D'autre part, nous avons observé que I'effet de l'irrigation
sur la survie a la marge chaude est similaire a celui observé dans le coeur de la distribution : faible pour les
trois espéces étudiées (Tableau 20). Cette observation est contre-intuitive, car on pourrait s'attendre a un
impact plus marqué de l'irrigation en raison des conditions climatiques plus extrémes a la marge chaude.
Ces résultats suggeérent que le stress hydrique n'est pas nécessairement la principale cause des limites
altitudinales basses dans les conditions naturelles, remettant en question l'idée d'une dépendance accrue

a l'irrigation a ces marges.
VI.5.3.3.2 Impact de la sécheresse estivale en dessous de la marge chaude de distribution

La sécheresse estivale sous la limite chaude affecte différemment le Cédre du Liban et Quercus infectoria,
les deux espéces qui peuvent étre étudiées dans le cadre de notre dispositif. Le Cé&dre montre une forte
dépendance a l'irrigation pour maintenir des taux de survie élevés uniquement a trés basse altitude (sites

situés a 110 et 320m) environ 1000 m de dénivelée sous sa limite altitudinale basse (Tableau 18). Il montre
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alors des augmentations significatives de survie lorsqu'il est arrosé. En revanche, Quercus infectoria, bien
que tolérant au niveau de sa marge chaude, semble présenter un niveau de survie plus faible
immédiatement sous sa limite altitudinale basse, nécessitant un apport en eau pour compenser le stress
hydrique. En termes de croissance, le Cédre du Liban montre une réponse modérée a l'irrigation sous la
limite chaude, avec une légére augmentation de la hauteur lorsque I'eau est disponible. En revanche,
Quercus infectoria présente une croissance beaucoup plus sensible a l'irrigation en dessous de sa marge
chaude. Les résultats montrant I'effet de I'arrosage sur la taille de Q. /nfectoria sous sa limite de distribution
sont cohérents avec I'effet observé des périodes prolongées de stress hydrique qui peuvent dépasser les
capacités d'adaptation des espéces, entrainant une réduction de la biomasse et une diminution de la taille

des feuilles et des tiges (Larcher, 2000).

Le dispositif expérimental permet de dissocier les effets des températures élevées de ceux de la sécheresse.
En disposant les sites le long d'un gradient altitudinal, les températures varient jusqu'a des niveaux trés
chauds, alors que I'apport en eau entre sites est équivalent dans les modalités arrosées. Les taux de survie
et la croissance sont constants et élevés a toutes les altitudes dans les modalités arrosées, a I'exception du
site d'Abdine (970 m), situé a 'ombre de deux terrains boisés et caractérisé par un sol faiblement calcaire.
Il n'y a donc pas d'effet des températures chaudes sur la performance juvénile des espéces étudiées, méme
a des altitudes inférieures a leur répartition naturelle. Les baisses de performances observées semblent

donc étre principalement dues au stress hydrique plutét qu'a la chaleur (Tableau 20).

Tableau 20 : Impact des conditions xériques sous et au niveau de la limite altitudinale basse sur la survie
et la croissance du Cedrus libani, du Pinus brutia et de Quercus infectoria dans les plantations a faible

densité et en conditions naturelles sous stress hydrique.

Cedrus libani Pinus brutia Quercus infectoria

Au niveau de la limite  [U™ie Faible Faible Faible

altitudinale basse Croissance Faible Elevé Modéré
Im’p:ct dela Sunvie Nul jusqu'a 540m d'altitude et Elevé Elovi +
sécheresse

Sous la limite en dessous

altitudinale basse ) Nul jusqu'a 540m d'altitude et )

Croissance Elevé

Modéré en dessous

V1.6 Limites écologiques et limites de l'aire de répartition, deux

questions distinctes en contexte méditerranéen

Notre dispositif a permis de mieux comprendre la réaction des essences forestiéres méditerranéennes au
climat au stade juvénile. Ce stade constitue une étape critique dans le maintien des populations végétales
et leur expansion (Grubb, 1977 ; Warren et Bradford, 2011), et son étude est cruciale pour réduire
I'incertitude quant a la prédiction des changements d'aire de répartition a différentes échelles spatiales
(Pollock et al., 2014). Cette étude est particulierement importante aux limites de l'aire de répartition des
espéces ou des expansions d'aire en limite froide ou des contractions en limite chaude sont prévisibles
(Cahill et al., 2014),
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Nos résultats, issus d'expériences de transplantation comparant la performance des espéces a l'intérieur et
a l'extérieur de leur aire de répartition, soutiennent seulement en partie les hypothéses de Sexton et al.
(2009) et de Holt (2003). Ces hypotheses stipulent que les limites de I'aire de répartition des espéces
reflétent spatialement les limites de leur niche, c'est-a-dire que les espéces cessent d'apparaitre lorsque les
contraintes abiotiques et biotiques réduisent leur capacité a survivre et croitre. Nous avons observé une
incohérence entre les limites basses naturelles du cedre et celles déterminées par notre dispositif
expérimental, attribuable a des facteurs anthropiques. Cela souligne le réle majeur de I'histoire dans la

détermination de la répartition de cette espéce, en plus de celui des facteurs climatiques et biotiques.

L'écart altitudinal entre la limite géographique du cédre a 1300m d’altitude et la limite physiologique vers
500m d’altitude atteint 800m de dénivelée. Cela correspond a un écart d'environ 4.5 °C entre la limite
altitudinale basse de distribution dans les conditions naturelles et la limite altitudinale ou des effets du
climat sur la performance végétative du cédre au stade juvénile se font sentir. Cette limite liée a une baisse
de performances des plants peut étre interprétée comme la limite chaude de la niche fondamentale du
cédre au sens de Godsoe et al. (2017) avec I'hypothése que la limite « chaude » de I'espéce incluant
plusieurs cycles de vie soit proche de la limite mesurée sur les plants. L'écart altitudinal entre la limite
géographique a 1300m et 1000 m, l'altitude a partir de laquelle I'effet de la compétition interspécifique
apparait suffisamment faible pour permettre le développement du cédre atteint 300m soit un écart
d'environ 1.7°C. Cet écart peut étre interprété comme I|'écart entre la limite chaude de distribution de
I'espéce (1300m) et la limite de sa niche réalisée (1000m). Ce décalage entre niche et distribution suggeére
que les modeles corrélatifs basés sur le lien entre climat et distribution des espéces sous-estiment I'ampleur
de la niche écologique réalisée de certaines espéces en contexte méditerranéen. Cette inadéquation ne
peut étre ignorée, car la répartition actuelle du cédre a été influencée par la pression anthropique a basse
altitude depuis le Néolithique (Naveh & Lieberman, 1984), et ne refléte donc pas fidélement le potentiel

climatique réel de distribution de I'espece. La succession emboitée de contraintes conduisant de la niche

fondamentale a I'aire est synthétisée dans la figure 51.
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Figure 51 : Représentation du lien entre la niche fondamentale et la niche réalisée d'une espéce, en tenant compte des
filtres géographiques, environnementaux, biotiques et historiques influencant sa distribution géographique dans les

conditions naturelles.

Pour le cédre comme pour les autres espéces étudiées, la limite froide de distribution altitudinale semble
étre en grande partie déterminée par le climat. Pour le péle froid, limite altitudinale de distribution, limite
de niche réalisée et limite de niche fondamentale sont donc globalement confondus. Plus précisément, la
limite de la niche climatique, déterminée expérimentalement, est plus fortement corrélée a la zone centrale
de distribution des espéces qu'a leur marge froide. Une des difficultés réside dans le fait que les limites
altitudinales supérieures du Pinus brutia, du Quercus infectoria et du Quercus calliprinos sont similaires, ce
qui les rend difficiles a distinguer avec un dispositif expérimental comportant des sites séparés par un
dénivelé de I'ordre de 300 m. De plus, I'évaluation de la limite supérieure est plus sujette a l'incertitude

que celle du coeur de la distribution des espéces, ce qui peut en partie expliquer les résultats obtenus.

D'un point de vue méthodologique, il apparait que pour établir de maniére rigoureuse le lien entre la niche
écologique et la distribution géographique, les sites expérimentaux doivent étre situés bien au-dela des
limites apparentes de la niche réalisée. Bien que notre dispositif expérimental, couvrant un gradient
altitudinal de 2200 m (soit plus de 12 °C), ait été concu pour capter ces limites, il s'avére insuffisant pour
saisir pleinement la limite froide de Cedlrus /ibani, et encore moins pour bien capter les limites chaudes des
autres espéces. Méme en atteignant la limite chaude, la distinction du réle des facteurs abiotiques et
biotiques reste difficile. Une extension au-dela des seuils actuels, ainsi qu'une durée d'expérimentation plus
longue permettant I'expression des interactions biotiques, seraient nécessaires pour une évaluation plus

précise.

Finalement, la niche réalisée, est un concept clé mais difficile a quantifier en zone méditerranéenne. Elle est
faconnée par des conditions climatiques extrémes et des interactions biotiques complexes, telles que la
compétition interspécifique. Les perturbations humaines, telles que I'exploitation forestiére, les incendies
et I'agriculture, ont également altéré les écosystémes, rendant I'évaluation des niches réalisées encore plus
délicate (Thirgood, 1981). Ces observations soulignent I'importance d'approches par expérimentation pour

une compréhension approfondie de la répartition actuelle et future des espéces dans cette région.

VI.7 Avancées pour la réalisation de reboisements méditerranéens face

au réchauffement climatique

Le reboisement des foréts méditerranéennes face aux déboisements historiques et a la vulnérabilité liée
aux changements climatiques est crucial pour la conservation de la biodiversité et la gestion durable des
écosystémes. Les essences forestieres méditerranéennes, adaptées a des conditions spécifiques, doivent
étre mieux étudiées pour réévaluer leur capacité a survivre au-dela de leurs limites géographiques. En
analysant les performances des essences étudiées a différentes altitudes et conditions climatiques, nous
visons a formuler des recommandations pour le reboisement au sein et au-dela de leurs marges climatiques.

Les résultats obtenus a partir du dispositif expérimental apportent des informations clés pour adapter les
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stratégies de reboisement, en mettant I'accent sur la gestion de l'eau et les pratiques sylvicoles pour

maximiser la survie des plantations.

VI.7.1 Techniques sylvicoles pour maximiser la résilience des plantations face

au stress hydrique en milieu méditerranéen

Dans le contexte méditerranéen, I'optimisation des pratiques de plantation et de gestion de I'eau est cruciale
pour garantir le succés des projets de reboisement et la durabilité des peuplements forestiers. Les
techniques de plantation employées dans la thése ont montré leur efficacité pour la réussite des plantations
du Cédre du Liban et de Quercus infectoria en dehors de leur marge altitudinale froide et chaude. Le choix
des plants en conteneur a été privilégié, ces derniers conservant mieux I'humidité que les plants a racines
nues, qui sont plus vulnérables au stress hydrique (Gilman & Masters, 2010 ; Grossnickle & Ivetic, 2022).
Le décompactage du sol des sites expérimentaux a été effectué pour améliorer I'accés a I'eau et favoriser
la croissance racinaire (Figure 52) (Corns, 1988 ; Kozlowski, 1999), tandis que I'équivalent d'un paillage
(bache puis couverture de gravillons) a permis de conserver I'humidité, de stabiliser la température du sol
(Mulumba et Lal, 2008 ; Chalker-Scott, 2007) et surtout de contribuer fortement a la maitrise de la
végétation herbacée. L'irrigation goutte-a-goutte, essentielle pour réduire les pertes hydriques, a été
adoptée pour fournir de I'eau directement aux racines. D'autre part, la création de micro-cuvettes (Figure
53) dans les terrains en pente a favorisé l'infiltration d'eau a haute altitude (Vallejo et al., 2012). Enfin, la
plantation en période automnale a optimisé I'enracinement des jeunes plants avant l'arrivée de la sécheresse
estivale (Rietveld, 1989 ; Vallejo et al., 2012). C'est pourquoi nous préconisons la mise en ceuvre de ces
techniques dans le cadre des projets de reboisement, afin d'améliorer la résistance des plantations face au

stress hydrique et d'assurer leur succés a long terme dans des environnements arides et contraignants.

Figure 52 : Décompactage du sol a l'aide de différentes méthodes : charrue tractée a gauche sur le site d'Arz 1 (1980

m) et minipelle & droite sur le site de Becharré (1570 m), en préparation a la plantation.
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Figure 53 : La création de micro-cuvettes sur les terrains en pente a favorisé linfiltration de I'eau, comme en témoigne

cette photo d'un cedre du Liban prise a haute altitude, a Arz 2 (2330 m).

VI.7.2 Gestion de la compétition

La gestion de la compétition herbacée lors des plantations, particuli€rement en contexte méditerranéen,
nécessite une approche différenciée en fonction des conditions environnementales, notamment l'altitude. A
partir de 1900 m d'altitude (10°C), ou la végétation naturelle est clairsemée, nos expérimentations ont
révélé que la compétition herbacée est nettement moins intense qu'a basse altitude. Dans ces
environnements d'altitude, méme si les houpiers des ligneux ne se chevauchent qu'a un stade avancé de
leur développement, la couverture végétale herbacée reste naturellement peu dense. Par conséquent, les
stratégies sylvicoles au stade juvénile devraient plutét se concentrer a haute altitude sur la régulation du

stress hydrique, plutot que sur le contréle de la compétition herbacée ou ligneuse.

En revanche, a basse altitude, ou la végétation naturelle est plus dense, la compétition herbacée devient
un facteur crucial (Figure 54). Dans ces conditions, elle peut entraver fortement la croissance des jeunes
plants en limitant l'accés aux ressources essentielles, telles que I'eau, les nutriments et |'espace. La gestion
de cette compétition doit donc étre rigoureuse, notamment lors des périodes critiques de croissance,
comme entre mars/avril et juin, puis entre octobre et décembre. Durant ces périodes, il est recommandé
d'intervenir une a deux fois par mois pour contréler la végétation concurrente et garantir des conditions

favorables au développement des arbres.

La compétition ligneuse a basse altitude, accentuée par le stress hydrique, peut également limiter les
ressources disponibles pour chaque arbre. Dans ce contexte, il est parfois nécessaire de réduire la densité
de plantation, en particulier pour les especes plus sensibles a la sécheresse, comme Quercus infectoria et

Cedrus libani.
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Figure 54 : La compétition herbacée représente un facteur clé dans la disponibilité des ressources, en particulier I'eau et
les nutriments, pouvant affecter la survie et la croissance des jeunes plants. Sur le site de Thoum (110 m), lors de la
premiére année apres plantation, dans une parcelle non arrosée a forte densité, la maitrise de cette compétition a été

cruciale pour maximiser les chances de succes.

VI.7.3 Migration assistée des espéces méditerranéennes a haute altitude

En haute altitude, notre dispositif expérimental montre que Cedrus libani et Quercus infectoria présentent
de meilleures chances de survie que le pin brutia et le Chéne calliprinos. L'expérimentation a également
mis en évidence I'impact de la sécheresse estivale, en plus du froid hivernal, sur la survie des plants. Il est
donc utile de mettre en place une irrigation initiale pour compenser le stress hydrique des jeunes plants au
cceur de |'été. Leur tolérance aux basses températures permettrait d'étendre leur aire de distribution au-
dela de leurs limites altitudinales naturelles. Une fois établis, il reste a démontrer que ces espéces peuvent
supporter les sécheresses estivales sans assistance supplémentaire. Les plantations de cédre menées aux
alentours de 2000 m dans la région depuis une quinzaine d'année avec des apports d’eau les premiéres
années seulement aprés plantation semblent démontrer qu'une migration assistée peut étre mise en place
pour le cédre. Nos résultats suggérent que des plantations expérimentales pourraient é&tre menées avec
irrigation initiale a plus haute altitude pour le cédre et probablement jusqu'a 2000m d’altitude pour le
chéne infectoria. Toutefois, la croissance modérée des essences mesurée a ces altitudes indique que cette

stratégie conviendrait davantage a la restauration des écosystémes qu'a la production de bois.

VI.7.4 Plantations des espéces méditerranéennes en zones marginales

chaudes

Le cédre du Liban est une espéce emblématique des écosystémes méditerranéens, réputée pour sa majesté,
sa longévité et la qualité de son bois. L'enjeu des reboisements a basse altitude concerne essentiellement
cette espéce d'une part du fait de ces intéréts patrimoniaux et économiques et d'autre part parce que notre
étude a démontré que c'est la seule des 4 espéces étudiées a avoir une gamme climatique réelle beaucoup

plus importante que celle observée dans les conditions naturelles. Le reboisement du cédre du Liban en
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dessous de sa marge chaude en zone méditerranéennes souléve des défis écologiques spécifiques,

principalement liés au stress hydrique, a la compétition interspécifique et aux impacts humains.

A trés basse altitude (< 500 m), le stress hydrique estival, caractéristique des climats méditerranéens,
constitue la principale contrainte pour la survie du Cédre du Liban. Les expérimentations montrent que
sans irrigation, le taux de survie des juvéniles est significativement réduit, soulignant I'importance cruciale
de la disponibilité en eau. Au vu des résultats expérimentaux, nos conclusions ne conduisent pas a favoriser
pas la plantation de cédres en dessous de 500 m d'altitude, excepté pour des raisons esthétiques, telles
que dans des parcs et jardins ou un arrosage régulier peut étre assuré aux premiers stades de leur vie. En
effet, a basse altitude, le stress hydrique estival constitue un facteur limitant majeur pour la survie et la
croissance des jeunes plants, rendant une gestion hydrique intensive indispensable pour garantir leur

pérennité dans ces conditions.

A basse et moyenne altitude (500-900 m), la compétition interspécifique avec les espéces de Pinus et de
Quercus, mieux adaptées a ces conditions, constitue un obstacle majeur au développement du cédre du
Liban, limitant sa répartition malgré des conditions climatiques qui apparaissent favorables. Pour soutenir
la croissance du cédre dans cette zone, plusieurs techniques sylvicoles pourraient é&tre recommandées : i)
Réduire la densité des espéces concurrentes par des éclaircies ciblées pour diminuer la pression compétitive
et améliorer l'accés du cédre a la lumiére, a I'eau, et aux nutriments ; ii) réaliser des plantations de cédres
en peuplements purs pour créer des peuplements sans compétition interspécifique initiale. Il est cependant
probable que la faible croissance relative du cedre par rapport a ses compétiteurs dans cette tranche
altitudinale nécessite des passages réguliers dans les plantations en vue d’éliminer tous les compétiteurs
jusqu'au moment ou le cédre aura atteint une hauteur suffisante pour dominer la végétation ligneuse

environnante.

A moyenne altitude (900-1300 m), I'exploitation historique intensive du Cédre du Liban a probablement
drastiquement réduit son aire de répartition, fragmentant ses populations et compromettant sa pérennité.
A ces altitudes, le Cédre du Liban montre dans notre dispositif des performances comparables a celles de
ses compétiteurs, soulignant son adaptation naturelle a ces habitats. La protection des peuplements contre
le paturage est impérative a cet étage comme a toutes les altitudes afin de préserver la dynamique des
jeunes plants et garantir la viabilité a long terme des efforts de restauration. Une gestion adaptative visant
a limiter la compétition est également nécessaire pour anticiper |'effet favorables sur les compétiteurs du
cédre du réchauffement climatique en cours. Par ailleurs, I'absence de gel pourrait limiter la reproduction
naturelle du cédre, ce qui souligne l'importance de mener des recherches supplémentaires sur les
mécanismes de régénération dans ces conditions et le cas échéant de recourir a la mise en place

systématique de plantations.
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Vil

Conclusions et perspectives

VIl.1 Apports méthodologiques et résultats obtenus

Ce travail de thése a permis d'apporter des enseignements significatifs tant sur le plan méthodologique
que sur |'écologie des espéces méditerranéennes, en particulier celle du ceédre du Liban (Cedrus libani).
D'un point de vue méthodologique, les résultats obtenus soulignent la nécessité d'élargir les
expérimentations a des sites supplémentaires, notamment dans des zones a plus faibles altitudes au sud
du Liban et a des altitudes plus élevées (au-dela de 2500 m), afin de mieux capturer la niche écologique
des espéces étudiées. Il apparait également important de limiter le dénivelé entre les sites & 300 m afin de
réduire les incertitudes d’évaluation des limites climatiques. Un suivi plus long serait nécessaire pour mieux
appréhender les effets des interactions biotiques, qui n'ont pu étre analysées que de fagon limitée dans ce
travail. En termes de dispositif expérimental, les manipulations de densité et d'irrigation ont fourni des
résultats intéressants, mais ont été insuffisantes pour comprendre en profondeur les facteurs limitants,
notamment la contrainte de froid. Une meilleure mesure des températures moyennes, des froids extrémes

et de la couverture neigeuse permettrait d'améliorer la compréhension des mécanismes en jeu.

VII.2 Résultats sur les limites climatiques du cédre du Liban

L'expérimentation a permis de révéler des informations cruciales sur les limites climatiques du cédre du
Liban. En particulier, il a été démontré que sa limite chaude se situe a des altitudes bien plus basses que
celles observées dans les conditions naturelles (environ 1300 m). En outre, des facteurs inattendus, tels
que la sécheresse combinée au froid, ont été identifiés comme des éléments limitants pour la distribution
du cédre a haute altitude. A la limite basse de son aire de distribution, la succession de facteurs historiques,
liés a la compétition interspécifique et au stress hydrique, explique son absence a basse altitude. Ces
résultats remettent en question I'approche « corrélative » des modeles de distribution, qui ne prennent pas
en compte les impacts historiques des activités humaines, tels que I'agriculture et la déforestation, qui ont
éliminé I'espéce de certaines zones basses de son aire. L'analyse des marges climatiques des autres espéces
méditerranéennes étudiées (Pinus brutia, Quercus calliprinos, Quercus infectoria) a montré des réponses
différenciées aux gradients thermiques et de sécheresse, influencant directement leur répartition
géographique. Cette étude met en lumiére que la tolérance au froid et a la sécheresse varie fortement entre
ces especes et que, dans un contexte de réchauffement climatique, cette variation pourrait moduler la
capacité de ces espéces a coloniser de nouvelles zones. En effet, bien que le réchauffement climatique
puisse alléger les contraintes thermiques, il pourrait également augmenter les contraintes hydriques en

altitude, limitant ainsi la migration de certaines espéces.
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VII.3 Perspectives de recherche

VII.3.1 Perspective 1 — Limite froide : explorer I'effet des événements

climatiques extrémes sur la survie des espéces

L'analyse des taux de survie dans notre dispositif expérimental montre une survie maximale des quatre
espéces étudiées a leur limite froide en conditions naturelles (sans arrosage). Cependant, dans leurs habitats
naturels, ces espéces sont peu fréquentes a ces altitudes, ce qui suggére que les trois années de suivi n'ont
pas capté les événements climatiques extrémes susceptibles d'influencer significativement la survie a long
terme, comme des hivers rigoureux ou des sécheresses estivales marquées. Afin de mieux appréhender ces
dynamiques, nous proposons un suivi prolongé des taux de survie, en prétant une attention particuliere
aux effets des épisodes climatiques extrémes, qui constitueraient un test plus rigoureux de la viabilité des

espéces a leurs limites écologiques.

VII.3.2 Perspective 2 — Limite chaude : tester le réle de la compétition

sur le cédre et le chéne infectoria

Dans le cadre de la gestion des limites chaudes, la pression compétitive exercée par d'autres especes
végétales, notamment en ce qui concerne le cédre du Liban et le chéne infectoria, est une question cruciale.
Nos observations entre 500 et 1000 m d’altitude ont suggéré que le cédre pourrait étre soumis a une
forte pression compétitive, principalement en raison de I'implantation d'essences mieux adaptées aux
conditions des basses et moyennes altitudes. De plus, dans la tranche altitudinale de O a 500 m, I'absence
de chéne infectoria dans les conditions naturelles laisse supposer que cette espéce ne tolére pas ces
conditions climatiques plus chaudes. Afin de tester I'impact de la compétition sur la survie et la croissance
de ces espéces, nous proposons de comparer deux modalités de plantation : une plantation a forte densité
(nanoforéts), ou la compétition est élevée, et une plantation a faible densité, ou la compétition est moindre.
Cette approche permettra de mieux comprendre le réle de la densité de plantation sur les performances
des deux espéces dans des environnements soumis a des conditions chaudes et de déterminer si la

compétition influence de maniére significative leur établissement et leur développement.
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Abstract
Aims

The Cedrus dataset was set up to assess the climatic niche breadth of Cedrus libani — a relict mountain
species — by comparing field observations and transplant experiment measurements within and beyond the

elevational range limits of Cedrus under natural conditions.
Location

Lebanon - Near East - Mediterranean region
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Methods

The transplant experiment included 8 common gardens at altitudes ranging from 110 to 2330 m, within
and far beyond the warm and cold limits of Cedar distribution under natural conditions. It was set up in
2018, and monitored for three years until fall 2021 to study survival and growth of the Cedar of Lebanon
(Cedrus libani) and 3 potentially competing species (Quercus calliprinos, Quercus infectoria and Pinus

brutia). Field observations of Cedar presence/absence were carried out on 1023 sites.
Results

We observed surprisingly high survival and growth rates of Cedar at elevations well below its natural range
in Lebanon. Below its elevational limit of 1300 m under natural conditions, water stress limited the survival
of juvenile Cedars at elevations below 500 m, and its low competitiveness below 900 m explained its
absence between 500 and 900 m elevation. On the other hand, cold temperature and water stress limited

its survival at elevations slightly above the observed natural upper elevational limit of 1830 m.
Main conclusions

The experimental setup demonstrated that the elevational range suitable for the growth and survival of the
Cedar of Lebanon is twice as large as the range within which Cedar is observed today under natural
conditions. The high survival rate beyond the lower limit of its natural range raises hope for its resilience
to ongoing climate warming. If this pattern were common to other mountain species, it would challenge
predictions of massive extinction linked to climate change, and pave the way for promoting adaptive actions

such as competition management to improve their survival.

README : Cedrus: Cedrus libani survival and growth data from a

transplant experiment and natural forests in northern Lebanon

Description of the data and file structure

The Cedrus database (v.1.0) contains data from two complementary approaches: (i) observations of Cedrus
libani presence/absence in natural forests of northern Lebanon; and (iij) measurements from a transplant
experiment of Cedrus libani and three other species in 8 common gardens at elevations ranging from 110
m to 2330 m, far exceeding the warm and cold limits of the range of Cedar under natural conditions. The

data files are the following ones:

(i) One csv-file (A1_CedrusPA) with data about the presence/absence of Cedar in 1023 sites in the
mountains of northern Lebanon located outside urban areas and plantations, including 750 plots observed
in the field and 273 sites photo-interpreted on satellite images in stands with a low tree cover (most often
at high elevation). Elevation, mean annual temperature, mean annual precipitation, mean minimum

temperature of January and mean precipitation from July to September are provided for each of the 1023
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plots. Climate data were extracted from CHELSA v2 database (Karger et al., 2017) at 1-km resolution and

averaged for the 1981-2010 period.

(ii) Two csv-files (B1_Cedrus_2mod, B2_ExpSites_Clim) with the climate characteristics of the 8 common
gardens of the experimental setup (B2_ExpSites_Clim) and measurements of mortality, radial growth and
height growth of Cedrus libani, Quercus calliprinos, Quercus infectoria and Pinus brutia at the juvenile stage,
carried out in the 8 common gardens (B1_Cedrus_2mod). The eight sites covered a 2200 m elevation
gradient in the mountains of northern Lebanon and included a ‘watered’ treatment and a ‘non-watered’
treatment. Cedar and Pine seeds were collected in April-May 2018. Oak seeds were collected in November
2017. Seeds were collected at the lower, medium, and upper parts of the elevational range of each species.
They were planted in pots immediately after harvesting. All seedlings were transplanted to the experimental
sites in fall 2018. Seedlings from low, medium, and high elevation were distributed evenly across the sites

and treatments. Survival and growth measurements were carried out in fall 2021.

Legends

(i) Observations in natural Cedrus libani forests

A1_CedrusPA: cvs file with 1023 rows and 9 fields: ID, site ID; Longitude, site longitude [decimal degrees];
Latitude, site latitude [decimal degrees]; Cedrus.libani.PA, presence-absence observations of Cedrus libani
with 1=presence and O=absence; Elevation, elevation [m a.s.l.]; Annual.temperature, mean annual
temperature [°C]; Annual.precipitation, mean annual precipitation [mm]; Min.Temperature.Jan, mean

minimum temperature in January [°C]; Precipitation.JulytoSept, mean precipitation in July - September [mm)].
(i) Experimental sites

B1_Cedrus_2mod: csv-file with 2304 rows and 7 fields: PlantID, seedling ID; Elevation, site elevation [m
a.s.l.]; Treatment, watering treatment with 2 conditions (‘watered’, ‘non-watered’); sp, four measured species:
Celi (Cedrus libani), QuCa (Quercus calliprinos), Quin (Quercus infectoria), and Pibr (Pinus brutia); Mortality,
seedling mortality: O= alive, 1=dead; Height A2021, seedling height (mm); Diameter_A2021, seedling
diameter (mm). If seedlings have not been measured because they were dead, the Height_ A2021 and

Diameter_A2021 variables, take an NA.

B2_ExpSites_Clim: csv-file with 8 rows and 8 fields: ID, common garden ID; Longitude, site longitude
[decimal degrees]; Latitude, site latitude [decimal degrees]; Elevation, common garden elevation [m a.s.L.];
Annual.temperature, mean annual temperature [°C]; Annual.precipitation, mean annual precipitation [mm];
Min.Temperature.Jan, mean minimum temperature in January [°C]; Precipitation.JulytoSept, mean

precipitation in July - September [mm)].
Sharing/Access information

Climatic time series were obtained from the following source:

https://chelsa-climate.org/chelsacruts/
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Methods

Distribution of Cedar in natural conditions

To assess the altitudinal distribution of the Cedar of Lebanon in the natural conditions of northern Lebanon,
we recorded its presence/absence in 1023 sites located outside urban areas and plantations, i.e., in 750
field vegetation surveys and 273 high-altitude sites with a low tree cover visually checked for its presence
using satellite imagery. This dataset was used to define the elevational range of the sites harboring Cedar.
The lower and upper range limits of Cedar under natural conditions were defined by the 5th and 95th

quantiles of the elevational distribution of Cedar occurrences (Stahl et al., 2014).
Survival and growth in the transplant experiment

A transplant experiment was set up in northern Lebanon along Kadisha Valley. This region is at the heart
of the geographical range of Lebanese Cedar populations, where a 0-3000 m elevational gradient can be
covered within a few tens of km. Given that the altitudinal distribution of Cedar provided by the literature
extends between altitudes of approximately 1100 and 1950 m (Khuri et al., 2000), eight experimental sites
were established at regular intervals between 110 and 2320 m elevation to test for Cedar fitness, starting
from the middle of the range and then up and down to the cold and warm limits of the range and far

beyond. Table ‘B2_ExpSites_Clim.csv’' provides the key climatic parameters of each experimental site.

Common gardens were established on sites with optimal soil conditions, chosen to highlight the effects of
climate in the absence of edaphic constraints. Since the Cedar of Lebanon grows essentially on calcareous
or calcaro-dolomitic substrates (Boydak, 2003), the common gardens were located in a calcareous
environment (except the site located at 970 m altitude) on deep (> 40 cm) plowed soils cleared of large
stones and with a predominantly clayey texture. The effects of exposure and slope were minimized by
selecting sites in topographic situations with a slope of less than 3% (except for the two sites located at
high altitudes). As the Cedar of Lebanon is a heliophilous species (Boydak, 2003), the sites were located
in full light. They were also covered with canvas and gravel and regularly weeded manually to avoid
competition from herbaceous species. A water tank was installed at each site for plant watering. Finally, all
the sites were protected from grazing by an enclosure, except the two high-altitude sites located in

ungrazed, supervised areas.

Cedar seeds were collected in April-May 2018 from natural stands at the low (1232 m a.s.l), middle (1431
m a.s.l.) and high (2011 m a.s.l) elevational limits of its distribution range in northern Lebanon. Seeds of
the three competing species of Cedar under natural conditions — P. brutia, Q. calliprinos and Q. infectoria
— were also collected at the low and high altitudinal limits of each species’ range in natural forests in
northern Lebanon and in mid-range, at the same period as Cedar for pine, and in November-December
2017 for the two oak species. Seeds of cedar and the other species were planted in pots immediately after
harvesting. All seedlings were transplanted to the experimental sites in fall 2018. Each site was composed
of two batches: a non-watered batch representative of natural conditions, and a control batch watered

during the summer period to study seedling survival and growth in the absence of water stress.

Seedlings of the four species were planted in the batches with a constant spacing of 50 cm to allow them

to grow freely until the juvenile stage. Seedlings from low, medium, and high altitudes were distributed
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evenly between the sites and treatments: 12 trees per provenance and species were planted in each
‘watered’ treatment per site (72 seedlings per species in each common garden and 576 seedlings per

species altogether).

The experiment lasted 3 years — from fall 2018 (planting) to fall 2021 (last measurements). To ensure
seedling recovery after transplanting, both the watered and non-watered batches were watered in 2019
during the first growing season after transplanting. Watering was discontinued for the non-watered
seedlings after the first rains in the fall of 2019, whereas the ‘watered’ seedlings were watered with 13.9

liters of water twice a month during spring and summer in 2020 and 2021.

Tree height, diameter at the base of the stem, and survival were measured in October of each year, after
the growing season. These measurements were used to calculate survival rates and average growth in

diameter and height at each site and for each species and watering treatment.

As dimensions of competition were not all measurable, we focused on early growth indicators as proxies of
inter-species competition. The competitiveness of Cedar along the altitudinal gradient was analyzed by
comparing its growth in each common garden with that of its competitors (Q. calliprinos, Q. infectoria and
P. brutia) planted at the same elevation and in the same conditions (Gaudet & Keddy, 1988; Westoby et
al., 2002; Tanner et al., 2005).
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Usage notes

Data files can be opened with Excel or R.
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Annexe 2

Les tableaux présentés dans cette section fournissent une vue d'ensemble des données climatiques

essentielles. Le Tableau 21 récapitule le nombre de jours pour lesquels des données climatiques sont

disponibles. Le Tableau 22 présente les températures moyennes mensuelles des températures moyennes

journaliéres, tandis que le Tableau 23 se concentre sur les températures moyennes mensuelles des

températures minimales journaliéres. Pour compléter ces informations, le Tableau 24 liste les températures

minimales absolues, tandis que le Tableau 25 fournit les températures moyennes mensuelles des

températures maximales journaliéres. Enfin, le Tableau 26 détaille les températures maximales absolues,

offrant ainsi une compréhension approfondie des variations thermiques sur la période d'expérimentation.

Tableau 21 : Nombre de jours avec des données climatiques mesurées dans le cadre de notre dispositif

expérimental, réparties sur les huit sites.

Nombre de jours avec données climatiques
Altitudes des sites 2019 050 0
expérimentaux

2|3|a|s5|6|7|8|9|w|1af12| 1|2|3|4|5|6|7|8|9|w|11|2|1|2|[3|4|5|6|7]8s
110 28 |31 (30 (31 (30|31 |31 |30:(31(30|31| 31|22 (3118
320 23|31 (3 |'31 |30 |31 (31|30 (31 |30|31 (31 |29 (313023
540 28|31 (30 |31 (30 | 31| 31| 30 ( 30 251 31|31 |30 (31 | 30 | 31 | 3T |28 31 300 34| 200 3T |-
570 11 | 31 (30 (31 (30 |53 | 31| 30 3k (30 |31 | 31 |29 (31 |'30 [18
1350 18 |31 |30 |31 |30 |31 |31 (30|31 (30|31 31 29 (31|30 | 26
1570 ZF | 30 (31|30 |31 | 31 29 (31|20 (| 31|30 31 |31|30 (31 20| 3R 31 28 |31 (30| 31| 30 [-31 8
19380 9 30 |31 (31| 30 (30
2330 7 31| 31| 30| 20

Tableau 22 : Températures moyennes mensuelle des températures moyennes journaliéres.
Moyenne de la Température Moyenne
Altitudes des sites ) 202 202
expérimentaux 019 020 021

2 3 4 5 6 7 8 9 |10 (11| 12 1 2 3 4 5 6 7 8 9 |10 (11| 12 1 2 3 4 5 6 7 8
110 14115 |18 | 24 (27 | 28 | 29 ( 27 | 25 | 21 | 15 |12.5(13.9|16.2(17.8
320 11212 | 15|23 | 26 | 27 (27 | 25|22 |18 | 11 | 9.3 |10.5(13.5/15.7|21.9
540 109 12 | 16 | 24 | 26 | 28 | 27 | 24 | 22 25.1(27.6|27.9(27.9|24.2(15.9|13.3( 12.3 (12.5|12.6(18.2|23.8(24.6|28.8| 30.9
970 7018612 |21 (22|24 |24 |21 |18 (14|81 (55 |6.9(10.1(13.0|17.8
1390 446 (6.6 |96 (19|21 (23|23 (20|17 |13 |64 | 3.3 |4.0(7.8|10.8(17.6
1570 22 (20) 17 [ 13 |6.2| 2.7 | 4.4 |83 |10.8(16.2|18.8(23.2|22.3(25.0/20.7(10.4| 8.4 | 6.8 | 8.2 | 7.9 [13.9|18.7|18.2(22.7
1980 17 | 18 | 20 | 17 | 13
2330 16 | 18 | 15 | 11
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Tableau 23

Températures moyennes mensuelles des températures minimales journaliéres.
Moyenne de la Température minimale : Tmin
Altitudes des sites
expérimentaux 2019 2020 2021
2 3 (4|5 67 |8|9(|10(11 12| 1 2 3|14]|5 6 (7 )|8|9(10(11|12| 1 2 3|4 5 6 |7 8
110 107 11 (13 | 18 (22 |23 (24 |22 (20 |17 [ 12 | 9.4 |10.4({12.0|13.4
320 557|64 |84 (13 (17 |18 | 18 [ 17 | 15| 11 |58 | 45 (49 (73 |8.8|129
540 63968 (93|15 |18 |20 | 20 | 18 | 16 16.9/19.2(20.4|20.5(17.7|11.8{ 89| 7.8 | 6.5 | 7.0 |10.8(15.0/15.9(/20.6| 22.7
970 392(52 (74|15 (17|18 (19|16 |14 | 11 (58| 3.2 |41 (6.4 |86 (13.1
1390 071(27|51|13 |16 (17|17 | 14|12 (91 |3.5| 06 |0.6|2.7 |41 113
1570 16 | 14 | 12 (84|29 -05(0.6|3.6 |58)10.0{11.5|/16.1(15.4|/17.5(13.8/ 58 [3.2| 1.9 | 19| 1.9 |8.1 [12.6/11.9|16.6
1980 11 |10 | 12 | 10 | 8.2
2330 9412 |94 |69
Tableau 24 : Températures minimales absolues.
Min. de Tmin = Min absolue
Altitudes des sites
expérimentaux 2019 2020 2021
2 3 4 5 6 7 8 9 |10 (11| 12 1 2 3 4 5 6 7 8 9 |10 (11|12 1 2 3 4 5 6 7 8
110 7.85(78|83|12(20|22|23 (20|17 |13 (96| 51 (47|70 (111
320 227 1 |47 |68|14 |15 |15 (14 |12 |48 (22| 06 |-1.7|3.6 (4.6 6.7
540 313(26|46 (82|15 |17 | 17 | 15| 12 13.6(14.9(17.6|17.0/129( 84 |43 | 0.8 | 1.1 | 3.1 | 4.1 |11.3({11.5|17.7|21.3
970 043|05(05(6.1 |13 (15 (15|14 |97(71|31|-11|-33(03[53]|7.7
1390 -25(-31| -1 (33|12|14 |13 |11 |76(|38|05]|-58|-1.8|-1.4(-1.1|0.8
1570 12 |11 (68|34 |-03(-60(-91(-3.1|11|15|43|11.1(12.4{109|8.1|2.7 |(-0.8|-73 |-55|-3.7(-2.0| 7.8 | 8.3 (13.7
1980 65(53(89|71(24
2330 5777|5507
Tableau 25 : Températures moyennes mensuelles des températures maximales journaliéres.
Moyenne de la température maximale : Tmax
Altitudes des sites
expérimentaux 2019 2020 2021
2 3 4 5 6 7 8 9 (10 (11|12 1 2 3 4 5 6 7 8 9 (10 (11|12 1 2 3 4 5 6 7 8
110 19.4( 20|25 (32|33 |34 (35|34 (322821 |17.6(19.1|22.1(24.2
320 187(20| 23 (33|35 |36 (36|34 (32|27 |19 |16.5(17.5(21.9(24.4|31.8
540 178|120 | 25 | 34 (35| 36 | 37 | 34 | 31 34.4|37.6(37.6|38.1(34.2|124.1(21.6| 20.1 |21.6|21.0(27.6|34.3(34.4|38.7|40.1
970 11915 |19 |32 (32|35 |35 (30|24 (19| 12| 9.1 |10.9(16.4/20.6(27.1
1390 98 (13|16 (28 |30 |32 (32|29 | 25| 20|12 | 81 (10.2{18.3|23.1(28.2
1570 30|28 (26| 21|12 | 84 (10.2|14.8(17.5|23.5(27.7(32.1|33.1(37.9|33.8(/22.3|21.7| 17.8 |20.6(18.1|23.3/26.8/|26.4|30.7
1980 25|26 | 28 | 26 | 21
2330 23 | 25 ( 23 | 18
Tableau 26 : Températures maximales absolues.
Max. de Tmax = Max absolue
Altitudes des sites
expérimentaux 2019 2020 2021
2 3 4 5 6 7|8 9 (10|11 |12 1 2 (3|4 5 6 7|8 9 (10|11 |12 1 2 (3|4 5 6 (7 8
110 27 | 25 (32|42 |38 |41 |38 |38 |40 |35 (26 |253|24.1|130.6(34.7
320 27926 | 31 (43 |41 |42 (40 | 37 | 42 | 33 | 24 | 21.2(23.5(31.7|33.8(44.4
540 255( 27 | 34 (43 |40 | 42 ( 39 | 38 | 40 39.0(41.7|44.7(43.9|40.9(29.3(24.5| 27.4 |28.2(31.7|39.1|38.8(40.3|43.5|42.5
970 184122 (30|41 (38|40 | 38 |36 | 34 | 25 | 16 | 15.3(18.7|25.0{29.4|39.7
1390 19.5| 20 | 27 | 36 | 36 | 38 | 35 | 34 | 34 | 26 | 20 | 15.7 [21.7|34.7(36.5|40.2
1570 32|32 (32|26 |21 |14.8(17.2|22.6(23.6|31.5(31.9(38.7|40.2|43.4|38.0(29.5|26.1| 27.8 (29.1|27.2|32.8/30.8|31.3(34.4
1980 31|32 (313028
2330 28 (28 | 27 | 24
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Les données thermiques relevées sur chaque site ont permis de calculer le gradient de décroissance de la
température avec I'altitude grace a un modeéle linéaire T=f(Altitude). Les résultats sont fournis pour I'année
s'écoulant de février 2019 a janvier 2020 dans le tableau 27a. Les modéles montrent une trés bonne
corrélation entre température moyenne et altitude (R2 = 0.95). lls permettent de calculer une baisse
moyenne de température de 0.56°C pour 100m de dénivelée dans la région. Les modéles établis
permettent de recalculer des températures moyenne pour tous les sites. Ces moyennes prédites sont

fournies dans le tableau 27b.

Tableau 27 : relation entre la température mesurée sur les sites du dispositif expérimental et leur altitude
(a) et températures moyennes annuelles mesurées et prédites sur les sites expérimentaux grace aux modeles
établis (b). (@) - Un modéle a été établi pour chaque mois successivement de février 2019 a janvier 2020
inclus. Le coefficient du modéle linéaire Température = f(Altitude) (Alt. en km), sa constante et le R2 de la
régression linéaire sont fournis. Chaque modéle a été établi avec les températures moyennes mensuelles
d'au moins 5 sites. Le coefficient s'interpréte comme le gradient de décroissance de Température avec
l'altitude en °C pour 1000m et la constante comme la température au niveau de la mer. (b) - températures
moyennes annuelles mesurées (moyenne des moyennes mensuelles) sur les sites et températures moyennes

annuelles prédites avec les modéles établis en (a).

(a) (b)
Année s Coeff. e - AItitt{de des Tmoy. 02/20}9- Tmoy.loz'/ 19-01/20
sites 01/2020 mesurée(°C) prédite (°C)
Février -7.3 14.39 0.98 110 21.3 20.8
Mars -6.3 15.15 0.98 320 18.9 19.6
Avril -6.2 18.17 0.96 540 - 18.4
Mai -3.6 24.56 0.86 970 15.4 16.0
Juin -5.1 27.73 0.98 1390 13.9 13.7
2019 Juillet -5.6 29.58 0.97 1570 - 12.6
Aolt -4.8 29.10 0.99 1980 - 10.4
Septembre -5.0 26.87 0.96 2330 - 8.4
Octobre -5.6 24.54 0.97
Novembre -5.7 20.68 0.92
Décembre -5.6 14.31 0.91
2020 Janvier -6.4 12.2 0.97
Moyenne -5.6 214 0.95

174



AgroParisTech A SIReN ‘jr

Title: Determining the climatic limits of the distribution areas of Mediterranean forest species. An experimental
approach on four species in Lebanon.

Keywords : Cedar of Lebanon (Cedrus libani), climate change, Mediterranean region, range limits, extent
of niche achieved, common garden, transplanting experiment, fundamental niche, lower range limit, upper
range limit.

Abstract :

Climate change has profoundly disrupted natural ecosystems, especially in the Mediterranean basin, a
region that is particularly vulnerable to ongoing climate change. In this context, this thesis focuses on the
study of the climatic ranges of several Mediterranean species and on the analysis of the role of abiotic,
biotic and historical factors in the distribution and persistence of these species at the warm and cold
margins of their distribution. It also explores whether the natural altitudinal limits of the species studied
correspond to their climatic niche. By examining the survival and growth of these species within and
beyond their current climatic margins, this study aims to make recommendations for the reforestation and
sustainable management of Mediterranean ecosystems. An experimental device was set up on eight sites,
evenly distributed between 110 and 2330 meters above sea level in Lebanon, to evaluate the survival and
juvenile growth of four species: two conifers, Cedrus libani and Pinus brutia, and two Mediterranean
deciduous trees, Quercus calliprinos (evergreen sclerophyll) and Quercus infectoria (deciduous). Different
modalities were tested in each site, particularly in terms of irrigation (irrigated and non-irrigated plots)
and interspecific competition (low and high density plantations). Edaphic factors, available light,
herbaceous competition and herbivore pressure were controlled and standardized between sites, in order
to isolate climatic effects. The plants, which were 1 year old at the time of planting, were monitored for
three years to measure their survival and growth. At the same time, measurements of the presence and
absence of the four species were carried out on 1023 sites, in order to specify their natural altitudinal
range. The results show that the "cold" altitudinal limit of species in their natural environment is mainly
determined by physiological factors. Beyond this limit, the comparison between irrigated and non-irrigated
modalities revealed that summer drought plays a key role in limiting the distribution of Cedrus libani and
Quercus infectoria, while low temperatures are the main obstacles for Pinus brutia and Quercus
calliprinos. Conversely, the lower altitudinal limit of cedar is influenced by a combination of three factors:
water stress between 0 and 500 m; interspecific competition between 500 and 1000 m; anthropogenic
disturbances, linked to millennia of human activities in the region between 1000 and 1300 m. In this way,
the cedars demonstrated their ability to survive and grow up to around 800 metres below their natural
warm altitudinal limit observed in the ecosystems of Lebanon. This study highlights that, in a
Mediterranean context, summer drought can be an important limiting factor even beyond the cold line.
This calls into question models predicting natural colonization of areas beyond the cold limit as a result of
climate change. In addition, the results suggest that the predicted regressions in hot zones are not
systematic, with some species, such as the cedar of Lebanon, demonstrating a capacity to survive beyond
their current warm limit. These observations open up prospects for targeted management interventions
on the Cedar of Lebanon at the juvenile stage, such as irrigation beyond its cold altitudinal limits or control
of competition below its warm limits. These adaptation measures could help mitigate the impacts of global
warming and optimize reforestation efforts.



-

AgroParisTech A SIReN ‘vr

Titre : Déterminisme des limites climatiques des aires de distribution des essences forestieres
méditerranéennes. Une approche expérimentale sur quatre especes au Liban.

Mots-clés : Cedre du Liban (Cedrus libani), changement climatique, région méditerranéenne, limites de
l'aire de répartition, étendue de la niche réalisée, jardin commun, expérience de transplantation, niche
fondamentale, limite inférieure de l'aire de répartition, limite supérieure de laire de répartition.

Résumé :

Le changement climatique a profondément perturbé les écosystéemes naturels, notamment dans le bassin
méditerranéen, une région particulierement vulnérable aux évolutions climatiques en cours. Dans ce
contexte, cette these se concentre sur l"étude des gammes climatiques de plusieurs essences
méditerranéennes et sur ’analyse du role des facteurs abiotiques, biotiques et historiques dans la
distribution et la persistance de ces espéces aux marges chaudes et froides de leur répartition. Elle explore
également si les limites altitudinales naturelles des essences étudiées correspondent a leur niche
climatique. En examinant la survie et la croissance de ces essences au sein et au-dela de leurs marges
climatiques actuelles, cette étude vise a formuler des recommandations pour le reboisement et la gestion
durable des écosystéemes méditerranéens. Un dispositif expérimental a été mis en place sur huit sites,
répartis régulierement entre 110 et 2330 metres d’altitude au Liban, pour évaluer la survie et la croissance
juvéniles de quatre essences : deux coniféres, Cedrus libani et Pinus brutia, et deux feuillus
méditerranéens, Quercus calliprinos (sclérophylle a feuilles persistantes) et Quercus infectoria (a feuilles
caduques). Différentes modalités ont été testées dans chaque site, notamment en termes d’irrigation
(plots irrigués et non irrigués) et de compétition interspécifique (plantations a faible et a forte densité).
Les facteurs édaphiques, la lumiere disponible, la compétition herbacée et la pression des herbivores ont
été controlés et standardisés entre les sites, afin d’isoler les effets climatiques. Les plants, agés de 1 an
au moment de leur plantation, ont été suivis pendant trois ans pour mesurer leur survie et leur croissance.
Parallelement, des relevés de présence et d’absence des quatre essences ont été réalisés sur 1023 sites,
afin de préciser leur gamme altitudinale naturelle. Les résultats montrent que la limite altitudinale «
froide » des essences dans leur environnement naturel est principalement déterminée par des facteurs
physiologiques. Au-dela de cette limite, la comparaison entre modalités irriguées et non irriguées a révélé
que la sécheresse estivale joue un role clé dans la limitation de la distribution du Cedrus libani et du
Quercus infectoria, tandis que les faibles températures constituent les principaux obstacles pour le Pinus
brutia et le Quercus calliprinos. A "inverse, la limite altitudinale basse du cédre est influencée par une
combinaison de trois facteurs : le stress hydrique entre 0 et 500 m ; la compétition interspécifique entre
500 et 1000 m ; les perturbations anthropiques, liées a des millénaires d’activités humaines dans la région
entre 1000 et 1300 m. Ainsi, les cédres ont montré une capacité a survivre et croitre jusqu’a environ 800
metres en dessous de leur limite altitudinale naturelle observée dans les écosystéemes du Liban. Cette
étude met en évidence que, dans un contexte méditerranéen, la sécheresse estivale peut constituer un
facteur limitant important méme au-dela de la limite froide. Cela remet en question les modeéles prédisant
une colonisation naturelle des zones situées au-dela de la limite froide sous l’effet du changement
climatique. Par ailleurs, les résultats suggérent que les régressions prévues dans les zones chaudes ne sont
pas systématiques, certaines especes, comme le cedre du Liban, démontrant une capacité de survie au-
dela de leur limite chaude actuelle. Ces observations ouvrent des perspectives pour des interventions de
gestion ciblées sur le cedre du Liban au stade juvénile, telles que lirrigation au-dela de ses limites
altitudinales froides ou la maitrise de la compétition en dessous de ses limites chaudes. Ces mesures
d’adaptation pourraient contribuer a atténuer les impacts du réchauffement climatique et a optimiser les
efforts de reboisement.
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