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Les modeles statistiques permettent de déterminer la répartition des espéces dans les
conditions climatiques actuelles et futures. D’apres ces modeéles, les essences fores-
tieres montagnardes et subalpines devraient voir leur aire de répartition diminuer en
Suisse, parce que |I'espace disponible se réduit en altitude d’'une part, et qu’elles pré-
ferent des conditions fraiches et humides d’autre part. Les essences collinéennes, sub-
montagnardes ou adaptées a la sécheresse, elles, étendront leur aire de répartition et
trouveront de nouvelles stations adaptées sur le Plateau. Lorsque les conditions clima-
tiques sont défavorables, cela ne signifie pas que les essences ne prosperent plus mais
seulement qu’elles ne sont plus observées dans les conditions données. On ne sait en
effet pas a quelle vitesse la végétation s’adapte aux nouvelles conditions. Ladaptation
semble induite davantage par les extrémes climatiques que par |I'évolution des valeurs
moyennes. Jusqu’ici, la vitesse d’adaptation observée a été nettement plus faible que
celle du déplacement vertical et latéral des conditions climatiques.

Pendant le débourrement, les minimas de température influent sur la limite altitu-
dinale de certains feuillus. Les plantules et les jeunes plants sont plus sensibles que les
arbres adultes dans la mesure ou leurs feuilles apparaissent plus t6t et ou ils ont moins
de réserves pour compenser les dommages subis. Des phénomeénes tels que le foehn
et les lacs d'air froid influent localement sur la distribution des essences.

Les prévisions de répartition ne sont pas simples a transposer en gestion forestiere
car les conditions climatiques induisant un stress physiologique ne sont pas toujours
clairement identifiables. En outre, les événements extrémes sont difficiles a prévoir.
Cependant, la définition d’'une stratégie reposant sur un mélange d’essences réduit le
risque de pertes en conditions extrémes. A moyen terme, les essences thermophiles ou
adaptées a la sécheresse devraient étre privilégiées ou implantées activement a basse al-
titude. A une altitude subalpine, le hétre et d'autres feuillus seront bientot concurrentiels.

< Avec l'altitude, la hétraie mixte est peu a peu remplacée par une pessiére. Photo: P. Brang. 205



Adéquation des stations

Limites de la répartition des essences

Linfluence prépondérante du climat sur les zones
de végétation, I'étagement en altitude, les mo-
deles de biodiversité et la distribution des espéces
animales et végétales est connue depuis long-
temps (HUMBOLDT et BONPLAND 1805; HUMBOLDT
1807 ; WOODWARD 1987). La végétation varie entre
I’équateur et les poles, entre les régions de basse
et de haute altitude, entre les zones humides et les
zones seches. Au fil de I’évolution, de nouvelles
especes ont vu le jour, colonisant les milieux les
plus divers. C'est ainsi que s’est constitué le mo-
dele de biodiversité actuel. Chaque espéce occupe
une zone écologique bien définie, limitée par des
facteurs spécifiques a la station (climat, sol, etc.)
et la concurrence des autres espéces. On parle ici
de niche écologique (CHASE et LEIBOLD 2003) ou de
station écologique de I'espéce (ELLENBERG 1986).
Les especes ne s'observent pas toujours dans
les régions présentant des conditions environne-
mentales qui leur sont propices. Il y a diverses
raisons qui peuvent expliquer qu’elles ne sont
pas présentes: le hasard (graines qui n'ont pas été
disséminées jusqu’au milieu adapté, espéce évin-
cée temporairement par une espéce concurrente),
I'intervention humaine ou les phénomeénes natu-
rels (fauchage, paturage, coupe a blanc, labour,
chablis, incendie, etc.). La réapparition d'une es-
pece disparue localement peut prendre du temps.
La végétation et sa composition ne sont donc pas
statiques mais dynamiques. Cette dynamique est
déterminée par les perturbations locales, les fluc-
tuations climatiques de |I'année (STAMPFLI 1992),
ainsi que par des processus aléatoires tels que
la dissémination des graines ou la mortalité. Le
concept individualiste du comportement des es-
peces, décrit pour la premiéere fois par GLEASON
(1926), est toujours d’actualité. On distingue ainsi
la végétation et la répartition actuelles, et la végé-
tation et la répartition potentiellement naturelles.
La répartition actuelle d’'une espéce correspond a
la présence observée de |I'espéce. La répartition
potentiellement naturelle décrit I'ensemble des
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milieux susceptibles d'étre colonisés par I'espéce,
méme si sa présence est discontinue en raison
de perturbations ou de processus aléatoires. La
végeétation potentiellement naturelle correspond
quant a elle au modéle de végétation qui se réta-
blit aprés une perturbation (ELLENBERG 1986). Dans
certaines circonstances, un déséquilibre peut per-
sister longtemps. Ainsi, la végétation n'a réagi que
trés lentement au réchauffement rapide qui a suivi
les périodes de glaciation et la migration des es-
sences a duré des milliers d’années, accompagnée
d’une évolution constante de la composition des
peuplements (HUNTLEY et BIRKS 1983; BIRKS 1989;
LANG 1994).

Concept de niche écologique

Une espéce présente généralement une plus
grande amplitude de tolérance physiologique que
celle établie en fonction de sa répartition actuelle
et de sa niche réalisée, laquelle tient également
compte des espéces concurrentielles. Elle est donc
capable de résister aux fluctuations des facteurs
de la station sans disparaitre, méme si les condi-
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Figure 3.7.1. Représentation schématique de la niche écolo-
gique (réalisée). La niche réalisée représente I'aire colonisée
par une espece en situation de concurrence avec d’autres
especes. Elle ne constitue généralement qu'une partie de la
niche fondamentale, qui représente I'ensemble de I'espace
environnemental que I'espece coloniserait en I'absence d’es-
péces concurrentes.



tions se situent par moments en dehors de sa
niche réalisée. Dans une serre sans concurrence,
il est possible d’étudier la tolérance physiologique
globale d’une espéce vis-a-vis de la température
et de I'humidité (fig. 3.7.1). Les valeurs relevées
constituent la niche fondamentale (HUTCHINSON
1957), également nommée amplitude physiolo-
gique (ELLENBERG 1953). Lamplitude de tolérance
observée en milieu naturel, en situation de concur-
rence avec les autres especes, est la niche réali-
sée (HUTCHINSON 1957) ou amplitude écologique
(ELLENBERG 1953). Dans la nature, seule la niche
réalisée s’observe habituellement (fig. 3.7.1). En
regle générale, 'amplitude de la niche réalisée
est moins grande que celle de la niche fonda-
mentale. Cela s’explique essentiellement par la
présence d’especes concurrentes ou, plus généra-
lement, par I'ensemble des interactions biotiques
a I'ceuvre dans la station. C’est la raison pour la-
quelle les espéeces sont souvent évincées du do-
maine optimal de leur potentiel physiologique
(centre de la niche fondamentale), ce qui réduit
leur niche réalisée. Comme I'ensemble des effets
exerceés par les espéces concurrentes ne peut étre
mesuré directement, I'amplitude de tolérance ne
peut étre déterminée qu’en laboratoire.
Lorsqu’une espeéce se trouve en relation
d’équilibre avec le climat et les autres facteurs de
la station, elle couvre tout I'espace de sa niche ré-
alisée. Lorsque, pour une raison ou une autre, elle
n‘occupe pas tout cet espace, on parle de limited
range filling (SVENNING et SKOv 2004). Lespéce
peut se rapprocher des limites de sa niche, et donc
coloniser des parties plus ou moins grandes de la
zone qui lui est climatiquement adaptée (/imited
niche filling; SVENNING et al. 2006; SVENNING et
SKov 2007). Deux études ont montré que nombre
d’especes sont capables d’atteindre des limites
thermiques assez similaires dans le nord boréal
comme dans les Alpes centrales, méme si elles
n‘occupent pas toute leur aire de répartition po-
tentielle (PELLISSIER et al. 2013 ; RANDIN et al. 2013).
Cela se vérifie davantage a la limite thermique in-
férieure qu’a la limite thermique supérieure (PEL-
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LISSIER et al. 2013). Cela s’explique par le fait que la
limite thermique inférieure est déterminée par des
facteurs physiologiques, tandis que la limite ther-
mique supérieure est souvent déterminée par la
concurrence d’autres espéces ou de pathogenes.
Pour ces espéces, la limite thermique inférieure
semble étre plus proche des limites de la niche
fondamentale que la limite thermique supérieure.

Populations d’arbres aux limites de l'aire
de répartition

Au cours d'une année favorable, une espeéce peut
germer en un endroit donné méme si les condi-
tions lui sont défavorables en moyenne plurian-
nuelle. Elle parviendra certes a se développer mais
n'y générera pas de populations permanentes a
terme. Ces populations « puits» ne pourront étre
préservées que par un apport continu de graines
et par l'apparition fluctuante de conditions favo-
rables (PULLIAM 2000). La modification des condi-
tions climatiques a un impact non seulement
direct mais aussi indirect sur les processus phy-
siologiques d’'une espece. En effet, elle induit une
réaction des espéces concurrentielles et donc une
modification de la situation de concurrence. Glo-
balement, on peut s’attendre a ce que, avec le ré-
chauffement climatique, les espéces se déplacent
d’'une maniére générale vers les péles et les alti-
tudes plus élevées.

Vitesse de migration des essences

Plusieurs raisons peuvent expliquer que les es-
péces végétales ne se déplacent que trés len-
tement ou pas du tout, voire dans la direction
opposée a celle escomptée en vertu du dépla-
cement du potentiel physiologique (LENOIR et al.
2010). La réaction des plantes est lente car leur mi-
gration est difficile, la dispersion des graines s’ef-
fectuant généralement sur de courtes distances.
Les graines doivent tout d’abord germer, c’est-a-
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dire s'implanter dans un sol propice a la germina-
tion. Une fois que la plante aura poussé autant que
le permettent les espéces concurrentes, elle pro-
duira de nouvelles graines qui seront dispersées
a leur tour. A I'aide de matériel extrait de pollen
de I'Holocéne, on a pu montrer que certaines es-
peces ont parcouru jusqu‘a 1000 m en un an et
qu’apres cette premiére phase de migration ra-
pide, la distance annuelle parcourue s’est réduite a
150, voire 50 m (HUNTLEY et BIRKS 1983; BIRKS 1989;
LANG 1994). Avec de telles vitesses de migration,
les especes ne parviendraient a se déplacer que
de 5 a 13 km d’ici a la fin du siécle. Si cela peut
paraitre un déplacement rapide a petite échelle,
c’est insuffisant pour suivre les variations de tem-
pérature induites par les changements climatiques
en cours. La température baisse de 0,4 a 0,7°C
par 100 m vers l'aval sous nos latitudes, mais de
0,5 a 0,7°C par degré de latitude en direction du
pole (p.ex. LA SORTE et al. 2014). Avec une hausse
moyenne de la température de 4°C, les espéces
devraient migrer de 700 m vers le haut en 100 ans
pour retrouver les mémes conditions climatiques.
En direction du nord, elles devraient se déplacer
de 6,6 degrés de latitude, ce qui correspond a une
distance de 1200 km environ. Pour parcourir une
telle distance d’ici a la fin du siécle, les espéces
devraient progresser chaque année de 14,5 km
vers le nord, vitesse jamais observée a I'Holocene.
Ce calcul ne tient pas compte du fait que, selon
la topographie, les plantes peuvent rencontrer a
des distances plus courtes des zones climatiques
appropriées. Selon certaines études, la migration
annuelle moyenne nécessaire est estimée a 1 ou
2 km en Europe centrale (LOARIE et al. 2009), cette
distance étant nettement plus faible en montagne
(LOARIE et al. 2009 ; SCHERRER et KORNER 2010).
Plusieurs études ont montré que la migra-
tion des espéces végétales et animales est plus
lente que le déplacement latéral et vertical des
conditions climatiques (GEHRIG-FASEL et al. 2007 ;
BERTRAND et al. 2011; CHEN et al. 2011; ZHU et al.
2012). Il est donc difficile d'évaluer dans quelle me-
sure les changements climatiques qui sont déja in-
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tervenus auront un impact sur la biodiversité si les
especes se retrouvent dans une situation d’équi-
libre avec le climat. Le terme dette d’extinction (en
anglais extinction debt) est utilisé pour désigner
ce décalage entre la cause et les conséquences
(DULLINGER et al. 2012).

Nombre d’études ont fait état d’especes dont
la répartition géographique et I'altitude n’ont pas
changé durant les 100 a 150 ans de réchauffement
climatique. C'est ce que I'on a par exemple ob-
servé chez certains oiseaux en Suisse (MAGGINI
et al. 2011) et dans les Pyrénées (ARCHAUX 2004),
ou chez certaines plantes (CRIMMINS et al. 2011)
et petits mammiferes (MORITZ et al. 2008) dans
les montagnes californiennes. La plupart de ces
études montrent que des espéces ont migré vers
des altitudes inférieures, d’autres vers des alti-
tudes supérieures. Les espéces qui n‘ont pas migré
ont soit réagi plus lentement que les autres, soit
pas du tout, parce que les influences propices et
les influences inhibitrices se compensent.

Certaines especes ont migré vers des altitudes
inférieures au cours des 75 a 150 dernieres an-
nées malgré la hausse des températures (LENOIR
et al. 2010 ; CRIMMINS et al. 2011). Cela s’explique,
entre autres facteurs, par des déplacements des
concurrentes dus a I’évolution du climat et a une
modification de I'utilisation des terres (LENOIR et al.
2010). Si certaines especes se retrouvent en forte
concurrence avec les espéces autochtones apres
avoir migré rapidement vers des altitudes supé-
rieures, il se peut que les espéces moins concur-
rentielles migrent vers des altitudes inférieures ou
elles seront, 1a, plus concurrentielles. Ce processus
n’a pas encore fait I'objet d'études approfondies.

Autres réactions aux changements climatiques

Les espaces végétales ne réagissent pas seule-
ment aux changements climatiques en déplacant
leur station. Elles montrent aussi des réactions
phénologiques telles que I'apparition précoce des
feuilles ou I'allongement de la période de végéta-



tion (MENZEL et FABIAN 1999; MENZEL et al. 2006),
ainsi que d’autres changements en termes de ré-
génération (chap. 3.3, WOHLGEMUTH et al. 2016;
STAMPFLI et ZEITER 2008 ; DOBROWSKI et al. 2015), de
croissance (chap. 3.4, ROHNER et al. 2016 ; chap. 3.5,
BIRCHER et al. 2016; JumP et al. 2006) et de mor-
talité (chap. 3.6, ETZOLD et al. 2016; STOCKLIN et
KORNER 1999; ALLEN et al. 2010; McDOWELL et al.
2011). Les aspects démographiques et phénolo-
giques ne sont abordés ici que lorsqu’ils ont un
impact sur I'aire de répartition (cf. chap. 3.1, AREND
et al. 2016).

Méthodes d'analyse et de modélisation de
la répartition

Linfluence des changements climatiques sur la
répartition des espéces végétales et animales
est évaluée au moyen de modeéles reposant par-
fois sur des approches différentes et présentant
chacun des avantages et des inconvénients: mo-
deles fondés sur des variables biochimiques ou
phénologiques, modeéles de dynamique des popu-
lations, modéles de répartition des espéces (ZIM-
MERMANN et al. 2013b). Pour la gestion forestiére a
long terme et une planification intégrant les chan-
gements climatiques, on se fonde essentiellement
sur deux approches: une approche dynamique,
avec des modeéles de succession forestiére repo-
sant sur la dynamique des populations (SHUGART
1984 ; BUGMANN 2001), et une approche statique,
avec des modeéles statistiques de prévisions de la
répartition des espéces (GUISAN et ZIMMERMANN
2000; ZIMMERMANN et al. 2010). Les propriétés des
modeéles, ainsi que leurs champs et limites d'ap-
plication pour les foréts suisses ont été décrits par
ZIMMERMANN et BUGMANN (2008). Bien souvent,
certaines propriétés ou interactions sont impos-
sibles a mesurer et doivent étre établies de fagon
empirique.
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Modeélisation statistique de la répartition
des especes

La modélisation statistique part de I'hypothése
que la distribution actuelle d’'une essence choisie
aléatoirement et les conditions environnemen-
tales observées sur le site considéré permettent de
prédire le comportement de |I'essence a l'avenir.
On considére ainsi que I'essence sera observée
aux endroits qui présenteront les mémes condi-
tions que celles permettant son développement
aujourd’hui. Les cartes représentant le résultat de
la modélisation figurent donc les « aires de répar-
tition potentielles» (fig. 3.7.2). On suppose aussi
en l'occurrence que l'espéce se trouve dans une
situation d’équilibre avec les conditions clima-
tiques actuelles (ce qui n’est pas nécessairement
le cas), et que I'aire de répartition potentielle n’est
atteinte que si les conditions climatiques restent
plus ou moins constantes sur une longue période.
Cette approche ne fait pas intervenir de proces-
sus dynamiques pour simuler la migration des
essences. Si nous l'utilisons pour faire des pré-
visions pour I'année 2100, nous obtenons l'aire
de répartition potentielle d'une essence dans les

Aire adaptée aujourd’hui uniquement —— Aucune migration
Aire adaptée aujourd’hui et a I'avenir —— Migration illimitée
Aire adaptée a I'avenir uniquement = = Migration réaliste

Tt
Tt

-+ =+ =+ =+ =+ —

Figure 3.7.2. Représentation schématique du déplacement de
I'aire de répartition potentielle selon la modélisation statistique.
On distingue habituellement trois zones, qui rendent compte
de I'adéquation du milieu aujourd’hui et/ou a I'avenir. Modifié
d'aprés ZIMMERMANN et al. (2014).
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conditions climatiques supposées pour 2100. Ces
prévisions font apparaitre les régions qui ne seront
plus adaptées a |'espéce considérée, celles qui res-
teront adaptées et celles qui ne le seront qu’apres
évolution du climat (fig. 3.7.2). Une telle modélisa-
tion ne permet pas d’établir quand I’'essence aura
atteint la zone potentielle ni pendant combien de
temps elle y sera observée avant de disparaitre.
Selon les obstacles topologiques locaux et les dis-
tances a parcourir, il pourra s’écouler plusieurs
décennies, voire parfois plusieurs siecles ou mil-
Iénaires avant que |'essence ait atteint I'aire de
répartition potentielle.

Bases de données

La modélisation de la répartition d'une espéce
permet de décrire sa répartition actuelle au moyen
de méthodes statistiques de régression et de clas-
sification faisant intervenir des données clima-
tiques et d’autres parameétres environnementaux.
Les données et les méthodes statistiques sur les-
quelles reposent les résultats présentés ici sont
décrites par ZIMMERMANN et al. (2014) et sur le site
Internet consacré au projet PorTree'. Les données
sur la répartition des essences ont été extraites des
inventaires forestiers nationaux de Suisse (IFN),
de France, du Liechtenstein, d’Allemagne, d’lta-
lie, d’Autriche et de Slovénie (ZIMMERMANN et al.
2013 b). Des données climatiques fournies sur une
grille de 1 x 1 km et de 100 x 100 m ont égale-
ment été utilisées (ZIMMERMANN et al. 2013 a). Les
données pédologiques et les autres parameétres
n’étant pas toujours disponibles pour I'ensemble
de I'espace alpin, certaines essences n'ont été ca-
librées qu’en Suisse. Au total, six modéles statis-
tiques et les données de six modeles climatiques
régionaux ont été exploités pour le scénario A1B
(encadré 3.7.1). La répartition actuelle a été décrite

' www.wsl.ch/lud/portree
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au moyen des six modeles statistiques comme
une fonction du climat actuel (calibration). Les mo-
deles ont ensuite été appliqués aux conditions cli-
matiques futures, générant 36 cartes de répartition
potentielle. Ces cartes ont été regroupées en en-
sembles de modéles afin d'identifier les tendances
en termes de répartition et les incertitudes qui
subsistent (encadré 3.7.1). La méthode empirique
de modélisation de la répartition est aujourd’hui
éprouveée. Les spécificités de chacun des modeles
statistiques sont par ailleurs connues (ELITH et al.
2006; MEROW et al. 2014).

Potentiel d’adéquation des stations

Les modeles statistiques de répartition présentent
I'avantage de fournir rapidement, a partir de don-
nées existantes, des informations sur le potentiel
d’adéquation des stations dans les conditions en-
vironnementales actuelles et futures (cf. fig. 3.7.2).
Une espéce ne s’éteint pas nécessairement des
que les conditions se modifient dans sa station
actuelle, mais a plus long terme. Ce qui importe
a court terme, c’est que les nouvelles conditions
de station correspondent encore a la niche fon-
damentale (potentiel physiologique) (fig. 3.7.3).
Si I'espece n’a pas quitté la niche fondamen-
tale (position C a la fig. 3.7.3, température plus
chaude), il peut s’écouler beaucoup de temps
avant que des espéces concurrentes immigrent
et I'évincent. Des mesures de gestion forestiere
permettent alors de préserver les peuplements. Si
toutefois les conditions futures se situent en de-
hors de la niche fondamentale, on peut s’attendre
a des évolutions rapides (extinction locale), car
I’espéce subit un stress physiologique (position A
a la fig. 3.7.3, conditions plus seches). La ou les
conditions deviennent sensiblement plus chaudes
et plus seches, le lieu de croissance de certaines
essences vers la fin du XXIe¢ siecle se situera hors
de la niche fondamentale.



Encadré 3.7.1. Ensembles de modeles

Onrencontre en modélisation (TEBALDI et KNUTTI 2007, exemple
de modélisation du climat) différentes sources d'incertitudes
pouvantinduire des erreurs. Les trois principales sources d'er-
reurs pour la modélisation de la répartition sont le choix 1) du
modeéle statistique, 2) du modéle climatique et 3) du scénario
climatique (BuisSon et al. 2010). Les prévisions établies a partir
de seulement un modele statistique, un modeéle climatique etun
scénario climatique ne sont ainsi pas suffisamment précises,
plus exactement il estimpossible de connaitre I'erreur de prévi-
sion. Dans la mesure ot seules les conséquences d'un scénario
climatique (A1B) ont été évaluées dans le programme « Foréts
et changements climatiques», les incertitudes doivent étre
appréciées au moyen de modeles statistiques et climatiques.

Nous avons choisi six modeles statistiques (Generalized
Linear Models, Generalized Additive Models, Classification
Trees, Flexible Discriminat Analyses, Generalized Boosting
Machine, Artificial Neural Networks) et six modéles clima-
tiques régionaux (CLM/ECHAMS5, RACMO2/ECHAMS5, HadRN3/
HadCM3, Hirham3/Arpege, RCA30/CCSM3, RCA30/ECHAMS),
ce qui nous donne six combinaisons de modéles pour le cli-
mat actuel et 36 pour le climat a venir (ZIMMERMANN et al. 2014).
Chaque modele produit une carte de probabilité des stations
adaptées. Les modéles peuvent étre regroupés en ensembles
selon différentes méthodes. Nous avons commencé par re-
grouper les cartes de probabilité en modéles binaires indiquant
la présence ou I'absence des espéces. La classification a été
effectuée de maniere a obtenir, dans le cadre de la validation
croisée pour chaque modeéle statistique, la meilleure concor-
dance avec les données de calibration (statistique kappa). Les
modéles avec une aire sous la courbe ROC inférieure a 0,7 n'ont
pas été retenus (AUC-Area under ROC curve, statistique test
pour les modeles de probabilité, cf. tabl. 3.7.1). Les cartes bi-
naires ont été ensuite combinées. Lorsque la valeur de 36 est
atteinte pour une station, cela signifie que tous les modéles
prédisent 'adéquation potentielle de cette station. Une valeur
de zéro implique au contraire son inadéquation. Si la valeur se
rapproche de 18, I'adéquation estincertaine, puisque la moitié
des modeles tend a prouver l'inadéquation.

Extinction locale

Comme dans bon nombre d'autres modéles, la
formulation de la tolérance physiologique n’est
pas « physiologiquement correcte » dans les mo-
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Tableau 3.7.1. Précision de la validation croisée au moyen de
la valeur AUC (FIELDING et BELL 1997), pour les modéles cali-
brés d'essences. La valeur est égale a 1,0 en cas de concor-
dance parfaite entre le modeéle et I'observation, de 0,5 en cas
de concordance aléatoire. Le tableau indique la valeur AUC
moyenne (AUC.av) et I'écart standard (AUC.sd) pour I'ensemble
des six modeéles. Les modéles présentant une valeur AUC infé-
rieure a 0,7 n'ont pas été retenus.

Espéces AUC.av AUC.sd
Abies alba 0,84 +0,034
Acer campestre 0,83 +0,071
Acer pseudoplatanus 0,78 +0,028
Alnus glutinosa 0,84 +0,035
Alnus incana 0,84 +0,018
Betula pendula 0,79 +0,024
Carpinus betulus 0,91 +0,008
Castanea sativa 0,98 +0,012
Corylus avellana 0,89 +0,019
Fagus sylvatica 0,84 +0,045
Fraxinus excelsior 0,84 +0,017
Fraxinus ornus 0,86 +0,063
Larix decidua 0,84 +0,035
Ostrya carpinifolia 0,92 +0,029
Picea abies 0,85 +0,032
Pinus cembra 0,94 +0,032
Pinus nigra 0,82 +0,047
Pinus sylvestris 0,84 +0,020
Populus tremula 0,76 +0,027
Prunus avium 0,80 +0,029
Prunus padus 0,82 +0,062
Quercus ilex 0,97 +0,007
Quercus petraea 0,89 +0,012
Quercus pubescens 0,85 +0,051
Quercus robur 0,88 +0,023
Robinia pseudoacacia 0,96 +0,010
Ulmus glabra 0,88 +0,020
Moyenne 0,85 +0,036

deles statistiques de répartition. Les processus de
I’extinction liée a la sécheresse et a la chaleur ne
sont pas encore connus en détail et ne peuvent
donc pas encore étre modélisés précisément au
moyen de modeéles de processus (MCDOWELL et al.
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Figure 3.7.3. Représentation schématique du déplacement des aires de répartition potentielles (fleches) dans un écogramme
réalisé a partir de modeles statistiques de répartition. Le changement climatique induit selon la station un stress physiologique
important (A), une modification de la concurrence (C) ou de faibles modifications uniquement dans le potentiel de la station (B).

2011; CLARK et al. 2016). On ne sait ainsi pas quelles
espéces dépérissent par manque d'hydrates de
carbone (carbon starvation) parce qu’elles ferment
leurs stomates pour éviter les déperditions d’eau,
ni quelles especes meurent suite a un dysfonc-
tionnement hydraulique (hydraulic failure) parce
qu’elles laissent leurs stomates ouverts pour la
photosynthése, ce qui provoque leur desséche-
ment. On ne sait pas non plus trés bien comment
ces deux processus interagissent et pourraient
étre modélisés de facon satisfaisante dans une to-
pographie complexe (MCDOWELL et al. 2011 ; SKEL-
TON et al. 2015). Lextinction locale dépend plus de
I’évolution future des événements extrémes que
des variations des moyennes climatiques, méme
si ces deux facteurs sont souvent corrélés pour
ce qui est de la mortalité des arbres (ALLEN et al.
2010; RIGLING et al. 2013). Les valeurs moyennes
et les extrémes peuvent parfois varier indépen-
damment.
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Causes des incertitudes dans les modéles
de répartition

La précision des modeéles de répartition dépend du
type et de la qualité des données utilisées. Comme
ces modeles ont été calibrés avec les données des
inventaires forestiers, on peut partir du principe
que les données utilisées sont de grande qualité.
Pourtant, les espéces de |'espace alpin ne se rap-
prochent pas toutes des limites de leur espace
écologico-climatique. Il se peut donc que toutes
les limites climatiques pertinentes d'ici a la fin du
XXl¢siécle n'aient pas été correctement recensées.
Par ailleurs, certaines données pédologiques es-
sentielles (profondeur, pierrosité, teneur en nu-
triments) ne sont pas uniformément disponibles
selon les pays, ce qui réduit un peu plus I'espace
climatique pour la calibration des modeles. Pour
certaines especes, il a ainsi fallu décider s'il valait
mieux se concentrer sur la Suisse (conditions cli-
matiques plus restreintes mais meilleure disponi-
bilité de données complémentaires) ou prendre en



considération toute la région alpine (plus grande
amplitude des conditions climatiques). A cela
s’ajoute que tous les inventaires forestiers natio-
naux ne font pas toujours une distinction taxono-
mique entre les essences. En France et en Autriche
par exemple, les genres Quercus (chéne) et Acer
(érable) ne sont pas différenciés en especes.
Pour chaque modeéle statistique, les données
sont représentées de maniere a obtenir la meil-
leure conformité statistique. En régle générale, les
modeles permettent de produire, a partir d'un cer-
tain nombre de parametres (données climatiques,
sol, utilisation des terres, etc.), des cartes mon-
trant la probabilité que la station soit adéquate.
Les cartes d'adéquation réalisées a partir de va-
leurs seuils sont tres différentes selon la méthode
statistique utilisée, notamment aux limites de la
répartition simulée. Les modéles statistiques com-
portent donc toujours des incertitudes. Lutilisation
combinée de plusieurs modeles permet d’identifier
les concordances (stations adaptées/inadaptées) et
les différences entre les modeles. Parmi les autres
sources de variabilité dans la modélisation de la
répartition des espéces, citons 1) les scénarios cli-
matiques (incertitude quant au scénario qui décrit
le mieux la situation a venir), 2) les modeles cli-
matiques (simulation différente de I'avenir clima-
tique selon le modele), 3) les modeéles statistiques
(simulation différente de I'adéquation de la sta-

Encadreé 3.7.2. Types de stations et systeme NaiS

Station (définition selon OTT et al. 1997)

La notion de station regroupe I'ensemble des influences aux-
quelles les arbres d’un peuplement sont soumis (climat, carac-
téristiques du sol, avalanches, chutes de pierres, etc.).

Systeme Nai$ (gestion durable des foréts a fonction
protectrice)

Les facteurs qui influent sur une station évoluant progressive-
ment, la station peut elle-mé&me se modifier progressivement.
Dans la pratique, un systéeme d'écogrammes avec des sec-
teurs précis est beaucoup plus simple a utiliser qu’un systéme
en constante évolution. C'est pourquoi les stations types NaiS
ont été définies (FREHNER et al. 2005). Elles tiennent compte des
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tion a partir des mémes données), 4) les données
de répartition (qualité, erreurs éventuelles pou-
vant influer sur le modéle), 5) les effets historiques
éventuels (espece ne se trouvant pas encore dans
une situation d’équilibre avec les conditions envi-
ronnementales ou ayant été introduite dans une
zone ou elle n’est pas naturellement présente), 6)
les variations régionales des niches et la tolérance
au stress selon les provenances, 7) les facteurs
déterminants pour la répartition de |I'espéce qui
n‘ont pas pu étre pris en compte car non connus
ou non disponibles, ainsi que la corrélation de ces
facteurs avec d’autres facteurs connus. Les causes
possibles de la variabilité des catégories 2) et 3)
ont été prises en compte dans les résultats com-
muniqués ci-apres. La catégorie 1) n’entre pas en
ligne de compte dans la mesure ou seul le scénario
A1B a été simulé. La variabilité due a la catégorie
4) est négligeable dans la mesure ou I'on a utilisé
les données des inventaires forestiers nationaux.
Les écarts dus a la catégorie (7) restent faibles, les
limites de répartition ayant généralement fait I'ob-
jet d’études approfondies et ayant été modélisées
sans erreurs systématiques. lls ne sont toutefois
pas connus, tout comme ceux dus a la catégorie
(5). Les écarts liés a la catégorie (6) sont en cours
d'étude. La variabilité pourrait étre plus importante
que ce qui a été supposé jusqu’ici (D’AMEN et al.
2013; SERRA-VARELA et al. 2015).

besoins sylvicoles et facilitent par ailleurs le transfert d'expé-
riences et des résultats des recherches dans les domaines
de I'écologie forestiére et de la sylviculture (mélange des es-
sences, régénération, etc.).

Les stations forestieres principales sont déterminées a
I'aide d'un écogramme (d'apres ELLENBERG 1986) situant les es-
péces selon les variations hydriques (alimentation en eau) et
nutritives (variabilité du pH), ainsi que le climat (étages de vé-
gétation). Les stations forestieres particuliéres se distinguent
par I'influence dominante de certains facteurs (éboulis actifs,
éboulis de gros blocs, p.ex.). Comme la station est sous I'in-
fluence directe du climat, le type de station a un endroit change
avec le climat.
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Types de stations

Les propriétés des stations ont une influence di-
recte sur la phénologie, la croissance, le taux de
mortalité et la régénération, et par la méme sur la
composition des essences dans un peuplement
et sur la distribution de ces essences. Les mo-
deles de répartition visent en premier lieu a dé-
crire la répartition de certaines essences et non
la composition en essences d'un peuplement. En
gestion forestiere, le type de station est souvent
défini en fonction de la composition attendue dans
une situation optimale. La classification permet de
distinguer plusieurs types de stations présentant
—compte tenu de conditions différentes — des com-
positions en essences et des schémas de crois-
sance différents. La typologie des stations est un
instrument utile dans la pratique (encadré 3.7.2)
méme si elle ne découle pas directement de don-
nées statistiques.

Analyse des limites climatiques des
stations forestiéres et de la répartition
des especes

Trois facteurs principaux expliquent la répartition
des plantes et des essences forestieres: le régime
hydrique du sol, I'apport en nutriments (souvent
représenté schématiquement au moyen de |'aci-
dité/la valeur pH du sol) et la température. Ces fac-
teurs sont pris en compte dans les stations types
définies dans le systeme NaiS de gestion durable
des foréts protectrices (FREHNER et al. 2005; en-
cadré 3.7.2) et sont utilisés dans les modeles de
répartition des especes et certaines analyses ap-
profondies. D'autres facteurs jouent un role es-
sentiel aux cotés de ces facteurs climatiques et
pédologiques: 1) les interactions biotiques entre
les essences; 2) la gestion forestiere et I’historique
des mesures mises en ceuvre; 3) les perturbations
climatiques et leur historique; 4) d'autres facteurs
climatiques (rayonnement global, humidité rela-
tive, etc.); 5) d'autres facteurs tels que la géolo-
gie et la topographie. Nous présentons ci-apres
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les résultats de différents projets qui mettent en
lumiere l'influence de certains facteurs ou d'un
ensemble de facteurs.

Modeélisation de la répartition des essences

La répartition des essences a été simulée au
moyen de six modeéles statistiques de la répar-
tition des espéces (encadré 3.7.1). La répartition
observée des essences a été calibrée comme fonc-
tion des facteurs de station relevés sur des cartes
numeériques aux différents points d'inventaire. Les
facteurs suivants ont été intégrés dans la modéli-
sation au titre de variables explicatives: 1) gradient
annuel de température (5,56 °C max.); 2) variabilité
annuelle des températures mensuelles; 3) cumul
des précipitations en été (d'avril a septembre);
4) cumul des précipitations en hiver (d’octobre a
mars); 5) rayonnement global annuel potentiel;
6) pente; 7) exposition topographique; 8) exposi-
tion (nord, sud); 9) distance par rapport aux eaux.
Les variables suivantes ont été utilisées pour les
modeéles calibrés uniquement a partir de données
suisses: 9a) distance par rapport aux eaux sur
la base de données plus précises (remplace le
facteur 9); 10) profondeur du sol; 11) proportion
de calcaire dans la roche (6 classes). Le nombre
de paramétres intégrés au modele pour décrire
les limites de la répartition est donc relativement
faible. Lutilisation d’un trop grand nombre de va-
riables et/ou de variables trop fortement corrélées
pourrait entrainer des erreurs de paramétrage en
raison de problemes de colinéarité. Pour |'éviter,
on utilise souvent comme corrélation admissible
maximale rz = |0,7| (ZIMMERMANN et al. 2007) ou
r2=0,8| (MENARD 2002). Aucune des variables uti-
lisées ici ne présente une corrélation supérieure a
0,7. Les variables 1 a 5 ont été fournies par le WSL
(ZIMMERMANN et KIENAST 1999), tandis que les va-
leurs 6 a 9 découlent des modeéles de terrain ou
des masques d’eau (ZIMMERMANN et al. 2007), la
variable 10 ayant été extraite de la carte digitale
d’aptitude des sols (Eidg. Justiz- und Polizeidepar-



tement [EJPD] 1980) et la variable 11 de la version
numérique de « Swiss Environmental Domains »
(BAFU et GRID-Europe 2010). Pour différentes rai-
sons, il na pas été possible d’'intégrer dans les
modeles tous les facteurs locaux essentiels. Ainsi,
les effets du foehn couplés a des températures éle-
vées, un faible degré d’humidité et un régime hy-
drique changeant (cf. également chap. 2.1, REMUND
et al. 2016 et plus bas) sont certes connus, mais ils
n’étaient pas disponibles sous forme de carte lors
du lancement du présent projet. C’est pourquoi les
cartes des variables explicatives que nous avons
utilisées ne représentent souvent pas la valeur cli-
matique ou environnementale déterminante pour
la physiologie et la limitation physiologique de la
répartition des plantes.

Les six modeles statistiques calibrés ont été
appliqués a la Suisse dans les conditions clima-
tiques actuelles et regroupés en un ensemble
(encadré 3.7.1). Les ensembles permettent géné-
ralement de bien rendre compte de la répartition
observée, comme le montrent les valeurs AUC
(FIELDING et BELL 1997) de la validation croisée des
modeéles (tab. 3.7.1). Une valeur AUC de 1,0 in-
dique une concordance parfaite entre le modeéle
et les données observées, une valeur de 0,5 une
concordance aléatoire. Lorsque la valeur AUC est
inférieure a 0,5, les prévisions du modele sont
systématiquement fausses. La carte simulée de la
distribution du hétre par exemple correspond bien
a la répartition observée (fig. 3.7.4).

Au total, 27 essences ont été modélisées
pour la Suisse: sapin blanc (Abies alba), érable
sycomore (Acer pseudoplatanus), érable cham-
pétre (Acer campestre), aulne glutineux (Alnus
glutinosa), aulne blanc (Alnus incana), bouleau
verruqueux (Betula pendula), charme commun
(Carpinus betulus), chataignier (Castanea sativa),
noisetier commun (Corylus avellana, forme ar-
borescente uniquement), hétre commun (Fagus
sylvatica), fréne élevé (Fraxinus excelsior), fréne
a fleurs (Fraxinus ornus), méléze commun (Larix
decidua), charme-houblon (Ostrya carpinifolia),
épicéa commun (Picea abies), pin des Alpes (Pi-
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Figure 3.7.4. Aire de répartition potentielle du hétre (Fagus syl-
vatica) en Suisse. La carte a été établie a partir de 6 modeles
statistiques, représentés dans un ensemble. Bleu : conditions
adaptées dans au moins 4 modeles ; vert: conditions adaptées
dans 2 a 3modeéles;jaune: conditions adaptées dans 1 modéle
au plus. Les points noirs indiquent les données (IFN) utilisées
pour la calibration. Modifié d’aprés ZIMMERMANN et al. (2014).

nus cembra), pin noir (Pinus nigra), pin sylvestre
(Pinus sylvestris), peuplier tremble (Populus tre-
mula), merisier (Prunus avium), cerisier a grappes
(Prunus padus), chéne pédonculé (Quercus robur),
chéne sessile (Quercus petraea), chéne pubescent
(Quercus pubescens), chéne vert (Quercus ilex), ro-
binier faux-acacia (Robinia pseudoacacia) et orme
de montagne (Ulmus glabra).

Explication des limites de I'altitude

KORNER et al. (2016) ont décrit en détail la limite
thermique inférieure de huit feuillus tempérés
(érable sycomore, fréne élevé, hétre commun,
cytise des Alpes [Laburnum alpinum], merisier,
chéne sessile, alisier blanc [Sorbus aria], sorbier
des oiseleurs [Sorbus aucuparia]). Leurs résultats
viennent compléter les études sur la limite supé-
rieure de la forét, grace auxquelles nous disposons
— tout du moins pour les coniferes — de données
applicables a I’échelle mondiale sur l'influence
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de la température a la limite supérieure de la fo-
rét (KORNER 1998; KORNER et al. 2003; KORNER et
PAULSEN 2004). La limite altitudinale des essences
tout comme la limite de la forét en tant que «li-
mite de formation des arbres» (trés petit nombre
d’essences) est conditionnée par la température.
On note toutefois des différences entre la limite
thermique inférieure spécifique aux espeéces et la
limite thermique inférieure de la forét en tant que
«limite de formation des arbres».

Limites de la forét

Un modele de température valable a I'échelle
mondiale pour la limite supérieure de la forét a
été développé pour expliquer les limites de la fo-
rét. Les données des stations climatiques n’étant
pas toujours disponibles, le modéle a été étalonné
avec les données de température au sol relevées
localement. Il indique qu’une température estivale
moyenne au sol (enracinement de 10 cm) de 6,7 +
0,8°C (KORNER et PAULSEN 2004) détermine la limite
de la forét. Dans la méme étude, on a relevé, sur
50 sites répartis en différents endroits du globe,
une température de l'air de 1°C de plus que la
température au sol sur la méme période estivale.
Ce modéle a été confirmé par GEHRIG-FASEL et al.
(2008) en Suisse (16 stations a la limite forestiere),
avec une température au sol de 7,0 + 0,4°C (tem-
pérature de I'air a 2 m du sol: 8,0 + 0,6°C). On a
par ailleurs remarqué que I'on obtient une meil-
leure description des limites de la forét lorsque
I'on considére la température estivale moyenne
jusqu’a fin ao(t uniquement et non jusqu’a la fin
dynamique de la période de végétation selon la
température (GEHRIG-FASEL et al. 2008). En effet, a
partir de fin ao(t, les essences proches de la limite
de la forét entrent dans la phase de renforcement
pour I'hiver, interrompant leur croissance. Le mo-
dele global de températures a la limite de la forét a
été recalibré au moyen des cartes globales de tem-
pératures dans une résolution spatiale de 5 km.
Dans ce modele, les limites de la forét s’observent
a une température de |'air de 6,4°C (PAULSEN et
KORNER 2014).

216

-15

a) Hiver

b) Eté

©laplus basse T
dopuis e TPlusbasse T
. s e " 16 ans
L) ap B Z
5 Sau

Température minimale (1931-2011) et résistance au gel (LT50; °C)

1500 1600 1700 1800 1900 2000 2100
Altitude [m]

Figure 3.7.5. Rapport, en hiver (a) et en été (b), entre la fré-
quence du gel relevée ces derniéres années (=2, 4,9, 16 ans,
etdepuis 1931) a différentes altitudes (lignes en pointillés) et la
tolérance au gel de huit especes de feuillus, considérée a leur
limite supérieure (lignes épaisses). En été, la tolérance au gel
se rapproche de la température la plus basse constatée de-
puis 1931, tandis qu’en hiver, il n’existe pas de rapport entre les
températures minimales relevées et la tolérance au gel (LT50).
LT50 : température a laquelle 50 % des feuilles dépérissent.
Essences: Ap (Acer pseudoplatanus), Fe (Fraxinus excelsior),
Fs (Fagus sylvatica), La (Laburnum anagyroides), Pa (Picea
abies), Qp (Quercus petraea), Sar (Sorbus aria), Sau (Sorbus
aucuparia). Modifié d'aprés LENZ et al. (2013).

Limites supérieures des feuillus

Aucune température limite homogéne en été n'a
pu étre définie pour les feuillus tempérés qui nat-
teignent pas les limites de la forét. D'une part, il
existe une relation entre la limite supérieure, dé-
terminée par la température (écart altitudinal par
rapport a la limite de la forét, exprimé en diffé-
rence de température en degrés Kelvin) et la limite
boréale de la latitude, déterminée par la tempéra-



ture (distance géographique par rapport a la limite
boréale de la forét, exprimée en degrés Kelvin,
RANDIN et al. 2013). D’autre part, la température
ne limite pas la régénération et la croissance des
plantules autant que ce que laisserait supposer
la limite supérieure observée pour les essences
étudiées, du moins dans les conditions actuelles
(KOLLAS et al. 2012; VITASSE et al. 2012). A noter
que les minimas absolus de température relevés
depuis 1961 n‘ont quasiment jamais atteint la ther-
motolérance en été ou en hiver définie expérimen-
talement. Il n"y a donc pas de corrélation évidente
entre ces minimas de température et la tolérance
au gel des essences (LENZ et al. 2013 ; KORNER et al.
2016). En revanche, les minimas absolus observés
a la limite supérieure de huit especes de feuil-
lus (observations entre 1931 et 2011) pendant le
semestre d’été (débourrement) concordent par-
faitement avec la tolérance au gel des essences
déterminée expérimentalement (fig. 3.7.5), preuve
que ces essences étaient bien armées pour faire
face au gel moyen attendu en période de débour-
rement (3°K, LENZ et al. 2013). Les gels du semestre
d’hiver ainsi que les gels estivaux et hivernaux
les plus marqués des 16 derniéres années consti-
tuent pour ces huit essences un événement moins
extréme a leur limite supérieure de distribution
que leur tolérance saisonniére au gel. Pour com-
prendre les limites thermiques des essences, il im-
porte donc d’analyser non seulement les valeurs
moyennes mais aussi les événements annuels
extrémes (ZIMMERMANN et al. 2009; KORNER et al.
2016). Il a également pu étre démontré qu'il existe
une corrélation entre les tolérances au gel déter-
minées expérimentalement pour les essences qui
prospérent ensemble sur un méme site et le mo-
ment de I'ouverture des bourgeons (VITASSE et al.
2014).

Facteurs limitants

KORNER et al. (2016) ont montré que la tempéra-
ture influe notablement sur la limite supérieure
des essences. D’autres facteurs interviennent,
notamment: 1) la température minimale absolue
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pendant des années restreint le débourrement;
2) le débourrement de chaque essence est fonc-
tion de la photopériode (durée de la lumiere du
jour permettant |'activité photosynthétique); 3)
la période jusqu’a maturation, propre a chaque
essence (saison s’étalant jusqu’a la fin de la ma-
turité des fruits), est également importante pour
garantir la croissance a long terme des popula-
tions. La limite supérieure de la forét est quant
a elle surtout déterminée par la température es-
tivale en moyenne pluriannuelle. Si un lien avec
la température a été établi pour la croissance des
cernes, la température ne semble pas étre un fac-
teur restrictif a la limite supérieure des huit es-
sences observées. La croissance ralentit certes de
fagcon générale, mais on n‘observe quasiment pas
de cernes nettement plus fins dus a des tempéra-
tures trés basses proches du gel en été, sauf chez
le hétre (LENZ et al. 2014). Par ailleurs, la quantité
d’hydrates de carbone qui n’est pas synthétisée
par les parois cellulaires (réserves d’hydrates de
carbone) ne se modifie pas non plus significative-
ment lorsque I'on se rapproche de la limite supé-
rieure de la distribution des essences (LENZ et al.
2014 ; KORNER et al. 2016). Ainsi, ni I'absorption de
carbone («source »), ni la croissance (« puits ») ne
sont limitées de fagcon significative a la limite su-
périeure de la distribution des essences de feuil-
lus. La réaction la plus marquée s’observe dans la
croissance des arbres: plus ils se rapprochent de
la limite supérieure de distribution, plus ils sont
petits (KORNER 2012).

Explication des limites de répartition au moyen de
la classification des stations NaiS

En raison de probléemes de colinéarité, seul un
petit nombre de paramétres climatiques peut étre
utilisé dans les modeéles statistiques de répartition
pour expliquer les limites de répartition des es-
peces et des zones de végétation. C'est pourquoi
bon nombre de données climatiques fortement
corrélées par région peuvent difficilement étre in-
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a)

Avec hétre
I Sans hétre

Fréquence du foehn

en avril
0-16%

T 116-26%

b)

~ Avec hétre
I Sans hétre
Continentalité
thermique en juillet
B 5,38-715°C

Figure 3.7.6. Exemple de concordance entre les limites de la
répartition du hétre commun (Fagus sylvatica) et la fréquence
du foehn en avril (< 16%, a) / la continentalité thermique en
juillet (< 7,15°C, b) dans les vallées du versant sud des Alpes.
Modifié d'aprés HUBER et al. (2015).

tégrées dans les analyses statistiques. Une ap-
proche explorative peut fournir des informations
complémentaires sur les limites de distribution.
Les limites latérales de répartition de trois
essences (sapin blanc, hétre commun et chéne
pubescent) ont fait I'objet d'une vaste étude dans
différents cantons (HUBER et al. 2015). Les données
de répartition de cartes de stations forestiéres ont
été utilisées pour les besoins de cette étude. Il
s'agissait de comparer en plus les limites entre
les différents étages de végétation (collinéen, sub-
montagnard, montagnard inférieur/supérieur, su-
balpin, subalpin supérieur) avec des paramétres
climatiques incluant d’autres parametres propres
aux stations, afin de mieux rendre compte des
facteurs déterminants a I'échelle locale et régio-
nale spécifiques aux frontiéres définies dans le
systeme NaiS (cf. encadré 3.7.2). Pour ce faire, on
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a cartographié des parametres climatiques tels
que la fréquence et la puissance de foehn, I'hu-
midité de I'air, les lacs d'air froid, la continentalité
thermique, le rayonnement global, ainsi que I'éva-
potranspiration actuelle et potentielle. Les limites
régionales de répartition ont ensuite été décrites
a partir de ces données climatiques mensuelles
et de données géologiques supplémentaires, via
I'association d’hypothéses scientifiques et la su-
perposition des cartes.

Il apparait ainsi que plusieurs facteurs clima-
tiques déterminent la limite de répartition régio-
nale du sapin. Dans les régions ou la fréquence
annuelle du foehn dépasse 15 a 17 % (vallées su-
périeures du versant sud des Alpes, p.ex.) et en
présence d'une continentalité thermique annuelle
moyenne (chap. 2.1, REMUND et al. 2016) supérieure
a 5°C au-dela d'une altitude de 1000 m, on ne re-
trouve que des peuplements résiduels de sapin,
quelle que soit I'influence d’autres facteurs. Par
ailleurs, le sapin disparait si les précipitations es-
tivales (de mai a juillet) sont inférieures a 200 mm
ou si les précipitations annuelles sont inférieures
a 800 mm, surtout lorsque I'évaporation est favo-
risée par des températures élevées et une faible
humidité de I'air (exemple: centre du Valais). La
limite thermique supérieure du sapin n’a pas été
étudiée. TINNER et al. (2013) ont toutefois montré, a
partir de données paléoclimatiques et de modeéles,
que I'espéce est probablement plus tolérante a la
chaleur que supposé. Des données actuelles et
anciennes ont montré que |'espece prospeére bien
dans des conditions (sub)méditerranéennes tant
que l'influence humaine reste minime (utilisation
des terres, incendies, etc.).

Des observations similaires ont été faites pour
le hétre (fig. 3.7.6). Dans toutes les régions, il est
apparu que la sécheresse de I'air et, en partie, les
précipitations estivales ou le rapport entre |I'éva-
potranspiration réelle et |I'évapotranspiration po-
tentielle (ETr/ETp) sont des facteurs limitants, de
méme que le gel tardif provoqué par les lacs d'air
froid ou une haute continentalité thermique gé-
nérale. Pour la sécheresse de I'air, c’est surtout la



fréquence du foehn et donc I'évaporation induite
qui est décisive (HUBER et al. 2015). Il est donc tres
probable que I'absence du hétre dans le Val Bre-
gaglia, dans le Val Mesolcina moyen et supérieur,
et dans le Val Calanca soit due au foehn du nord.
Une fréquence annuelle d’environ 13% (= 47 jours)
pourrait faire disparaitre le hétre méme si d’autres
facteurs lui sont favorables. Il est par ailleurs ap-
paru que le hétre ne prospere plus lorsque les pré-
cipitations estivales sont inférieures a 250-300 mm
dans les régions chaudes (ou I'évaporation est
forte) indépendamment d’autres facteurs, méme
si ces régions sont quasi exemptes de foehn.

Le chéne pubescent réagit aux températures
et aux précipitations, et trés fortement au rapport
ETr/ETp ainsi qu’au rayonnement global direct. Il
résiste mieux a des valeurs de rayonnement éle-
vées que le pin sylvestre, espéce régionalement
concurrente mais moins tolérante a la sécheresse.
On peut donc supposer que le chéne pubescent
se propage trés bien dans des conditions plus
seches (de l'air).

Adéquation des stations dans les futures
conditions climatiques en Suisse

La méthode choisie des ensembles de modeles
(ZIMMERMANN et al. 2014 ; encadré 3.7.1) donne une
représentation satisfaisante des différences obser
vées entre plusieurs modéles et bases de données:
dans la cartographie des ensembles, les régions
pour lesquelles les prévisions ne concordent pas
apparaissent dans des couleurs différentes. La
répartition simulée des essences suisses montre
pour le scénario A1B un déplacement sensible des
stations adaptées. Chacun des six modeéles statis-
tiques a été projeté pour chacun des six modéles
climatiques (encadré 3.7.1). Dans les conditions
climatiques estimées a I’horizon 2080, plusieurs
essences en Suisse (ou en Europe) perdront beau-
coup de surfaces dont les conditions leur sont fa-
vorables (pour plus de détails sur les modéles, voir
ZIMMERMANN et al. 2014): il fera soit trop chaud, soit
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trop froid (tab. 3.7.2; fig. 3.7.7a a c). Parmi les es-
sences dont l'aire de répartition devrait diminuer
en Suisse d'aprés ces modeéles, on compte les
essences montagnardes et subalpines telles que
le hétre, I'épicéa, le sapin, le sycomore, I'arole et
I'orme de montagne. D'autres se développeront
au contraire rapidement et agrandiront leur aire
de répartition (fig. 3.7.7 d). Parmi ces essences, on
compte les especes de chéne déja tres répandues
en Suisse, le pin sylvestre, I'érable champétre, le
charme, le charme-houblon et — fait étonnant a
de telles altitudes — le méléze. La plupart des es-
sences qui étendront leur aire de répartition en
Suisse sont a répartition tempérée a subméditer-
ranéenne et sont considérées comme adaptées a
la sécheresse.

Le méleze, espece de I'étage subalpin supé-
rieur, bénéficie avant tout des conditions de séche-
resse induites par les changements climatiques.
Les résultats des modéles montrent qu’il pourrait
s’étendre en partie au nord des Alpes.

Modifications de la répartition des essences
au cours des derniéres décennies

Comme indiqué plus haut, les modeéles permettent
de représenter les stations offrant des conditions
favorables au développement d’une essence, au-
jourd’hui et a l'avenir. lls ne permettent pas de
savoir si les essences migreront d’elles-mémes
vers les nouveaux sites identifiés ni pendant com-
bien de temps elles resteront sur les sites que
les simulations présentent comme plutét défavo-
rables a I'avenir. Compte tenu du réchauffement
climatique notable en Suisse (+1,8°C depuis 1864;
cf. chap. 2.1, REMUND et al. 2016), il est trés pro-
bable que les changements climatiques ont déja
un impact mesurable sur la répartition des es-
sences.

Vu les modifications de température obser-
vées depuis 1960, la limite des foréts aurait déja da
monter de 150 a 200 m (GEHRIG-FASEL 2006). Or la
progression a été plus limitée: de maximum 20 m,
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Climat actuel : 1981-2010 Climat vers 2051-2080
a) Sapin ;

Présence simulée
<30% des modeles
¥ 30 a 60% des modéles
M >60% des modeéles
50 km

b) Epicéa

c) Hétre

d) Chéne sessile

Figure 3.7.7. Aires de répartition potentielles du sapin (Abies alba, a), de |'épicéa (Picea abies, b), du hétre (Fagus sylvatica, c) et
du chéne sessile (Quercus petraea, d) dans les conditions climatiques actuelles (a gauche) et futures (a droite). Les ensembles se
fondent sur 6 modéles statistiques appliqués a 6 modéles climatiques pour déterminer le climat a I'avenir (36 combinaisons). Les
codes couleur utilisés pour le climat actuel sont ceux de la fig. 3.7.4. Code couleurs pour le climat futur - bleu: conditions adap-
tées dans au moins 22 modeles; vert : conditions adaptées dans 11 a 21 modeles; jaune: conditions adaptées dans 10 modeles
au plus. Modifié d'aprés ZIMMERMANN et al. (2014).
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soit en moyenne 5 m par décennie (GEHRIG-FASEL
2006; GEHRIG-FASEL et al. 2007). Depuis 1960, la
limite supérieure de la forét n’a donc progressé
que de 30 a 35 m. Cette progression est nettement
«en retard » sur le réchauffement climatique. Cela
s'explique en partie par la lenteur des processus
démographiques des foréts et des arbres, qui ne
permet pas une adaptation rapide aux change-
ments climatiques, comme I'ont confirmé les mo-
deles (DULLINGER et al. 2012).

KUCHLER et al. (2013) ont obtenu le méme
schéma en étudiant le déplacement en altitude
entre le premier (1983-1985) et le troisiéme (2004
2006) inventaire forestier national (IFN 1 versus
IFN 3). Sur cette période, le climat s’est réchauffé
d’environ 1,0°C a la limite de la forét (GEHRIG-
FASEL et al. 2007). En 20 ans, les 28 essences les
plus fréquentes se sont peu déplacées vers le haut
(en moyenne de 27 m). A noter que le centre de
la répartition altitudinale s’est déplacé bien plus
vers le haut que les bords supérieur (+10 m) et
inférieur (+15 m). Le déplacement a été la plupart
du temps minime. On n'a ainsi pas noté de dépla-
cement notable vers le haut de la couche herbacée
(régénération) ni arbustive (jeunes pousses). En
revanche, la progression vers le haut a été nette-
ment plus remarquable dans 126 relevés de vé-
gétation forestiére étudiés en 1940 puis en 2010
(KUCHLER et al. 2015). Sur cette période de 70 ans,
ou on a observé une hausse d’environ 1,5°C de la
température a la limite de la forét (GEHRIG-FASEL
et al. 2007), les couches arborescente, arbustive
et herbacée des 17 essences les plus courantes
ont progressé de respectivement +99 m, +30 m et
+57 m. La encore, c’est surtout la limite de distri-
bution inférieure qui s’est déplacée plus lentement
vers le haut, tant pour la couche arborescente
(+22 m), que pour les couches arbustive (+0 m)
et herbacée (+15 m). Le déplacement de la limite
de distribution supérieure des 17 essences les plus
courantes se situe quant a lui dans la moyenne.
D’aprés LANDOLT (2010), I"évolution des valeurs
moyennes de cet ensemble de données a été la
suivante: «température plus élevée », « plus d’hu-
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midité », « plus d’azote » d’ou une légére baisse du
pH, «plus grande densité des peuplements» en
raison de la diminution de la valeur de lumiére.
Un partitionnement de la variance a montré que
la «valeur de température » explique le mieux les
modifications dans la composition des essences.
La température de I'air peut donc étre considérée
comme un facteur déterminant.

On trouve des résultats similaires aussi en
comparaison internationale. Dans la base de
données des inventaires forestiers de I'est des
Etats-Unis, qui couvre plus de 43000 placettes
d’inventaire pour plus de 90 essences courantes,
aucun déplacement notable n’a été observé dans
la distribution latérale des jeunes pousses par
rapport au déplacement des arbres adultes vers
le nord (ZHU et al. 2012). Dans I'ouest des Etats-
Unis, on reléve actuellement un taux de mortalité
anormalement élevé en raison de la sécheresse
extréme persistante (VAN MANTGEM et al. 2009;
ALLEN et al. 2010). La aussi, des réactions lentes et
parfois contradictoires aux changements clima-
tiques des dernieres décennies ont été observées
chez les arbres (CRIMMINS et al. 2011), comme en
Europe chez les arbres, chez les plantes en géné-
ral et chez les animaux (LENOIR et al. 2008, 2010).

Modeles de distribution et vitesse
d'adaptation

Les modéles de distribution reposent sur la varia-
bilité du climat et prédisent donc une évolution no-
table des conditions favorables pour les essences
en Suisse compte tenu de 'augmentation générale
de la sécheresse et des températures en été. Le
schéma est tout autre si I'on considére les obser-
vations et les mesures des réactions des essences
aux changements climatiques actuels et passés: la
réaction est lente, elle n’intervient presque pas ou
pas du tout, elle n"est rapide et étendue que dans
quelques cas seulement. Cela vient donc contre-
dire le déplacement modélisé des conditions fa-
vorables sous I'effet du climat. Nous abordons
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ci-aprés ces contradictions ainsi que I'importance
des résultats de la modélisation pour la gestion
forestiere des 80 a 90 prochaines années.

Valeurs extrémes déterminant les limites de
distribution

Les limites des essences sont souvent déterminées
par les valeurs extrémes et non par les moyennes
pluriannuelles (ZIMMERMANN et al. 2009; KORNER
et al. 2016). |l est difficile de savoir si cela est va-
lable uniguement pour la limite supérieure de la
forét, qui a fait I'objet de nombreuses études, ou
également pour la limite inférieure de la forét.
D’une part nous ne connaissons presque rien de
la capacité des essences a s’approcher (ou s’éloi-
gner) de leur limite physiologique potentielle.
D’autre part, nous en savons tout aussi peu sur
I'impact des modifications des valeurs extrémes
sur la concurrence et sur I'interaction entre les es-
sences. Or ces interactions peuvent également in-
fluer sur les limites des aires de répartition (MEIER
et al. 2011). Les travaux de ZIMMERMANN et al.
(2009) suggerent que les valeurs extrémes sont
également déterminantes a la limite inférieure de
la forét. Lexemple du pin sylvestre en Valais a
montré que son extinction est a mettre au compte
d’une sécheresse extréme, c’est-a-dire que c’est la
sécheresse extréme qui détermine la vulnérabilité
a la sécheresse de I'espece (RIGLING et al. 2013).
Ainsi, ce n'est pas seulement la modification des
valeurs moyennes qui influe sur la réaction des
arbres aux changements climatiques mais aussi
la modification des valeurs extrémes. Les limites
altitudinales supérieure et inférieure notamment
pourraient réagir plus fortement aux évolutions
des valeurs extrémes qu’a celles des valeurs
moyennes. Il a été démontré que les valeurs ex-
trémes prévalant au moment du débourrement
sont déterminantes pour prédire le déplacement
de la limite altitudinale supérieure. S’il fait plus
chaud de maniére générale, le débourrement a
lieu plus t6t. D'ou I'importance de savoir si, durant
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cette saison précoce, les valeurs extrémes sont dif-
férentes de celles observées a la saison actuelle
du débourrement. Les trois modeéles analysés au
chapitre 2.1 (REMUND et al. 2016) ne semblent pas
le confirmer.

Pourquoi les espéces végétales et certaines
espéces animales réagissent-elles plus lentement
aux changements climatiques que les conditions
de la station? Presque tous les modeéles (et non pas
uniquement les modeles statistiques) exploitent
des moyennes climatiques. Seuls les modeéles re-
posant sur des données journalieres peuvent ef-
fectivement intégrer des valeurs extrémes. Mais
méme dans ces modeéles, la réaction des arbres
aux valeurs extrémes n’est pas explicitement mo-
délisée. La plupart du temps, la détermination li-
néaire des valeurs extrémes futures s’effectue par
extrapolation des réactions observées par rapport
a la variabilité actuelle du climat. Or il est rare que
les arbres réagissent aux valeurs extrémes de fa-
con linéaire. lls réagissent plutét soudainement:
dés que les valeurs limites sont dépassées, ils
peuvent disparaitre. C’est la raison pour laquelle
les modeéles ne rendent souvent pas bien compte
de la réaction des arbres et des foréts aux condi-
tions climatiques extrémes.

Impacts du climat sur la végétation forestiere:
tendances

A quelles réactions de la végétation forestiére en
Suisse pouvons-nous nous attendre et a quelle vi-
tesse ces réactions vont-elles se produire? Il faut
partir du principe que les prévisions établies au
moyen de modeles de répartition statistiques se
vérifieront a long terme. Elles indiquent la maniere
dont la répartition actuelle se projettera dans I'ave-
nir, a condition que les valeurs extrémes n’évo-
luent pas sensiblement. Sur le Plateau suisse, il
y aura donc plus de chénes et moins de hétres.
On trouvera des hétres, des épicéas et éventuel-
lement des sapins (pour ces derniers, cf. TINNER
et al. 2013) a des altitudes plus élevées. En cas de



gel plus fort pendant le débourrement, la limite
altitudinale supérieure de certaines essences des-
cendra (cf. également LENOIR et al. 2010). On ne
sait en revanche pas a quelle vitesse ces change-
ments interviendront. Nous prévoyons — et I'ob-
servation d’évolutions récentes dans les foréts le
confirme — que dans de nombreuses régions, il
n'y aura pas de modifications notables de la ré-
partition latérale et altitudinale. Cela sans doute
pour trois raisons: 1) la réaction des arbres est
lente, en raison de leur tolérance physiologique
d’une part (chap. 3.1, AREND et al. 2016), de la len-
teur de leurs processus démographiques d’autre
part (par rapport aux insectes nuisibles pour les
arbres, p.ex.); 2) les valeurs extrémes sont rares
par définition, une réaction ne se produit que s'il y
a eu des valeurs extrémes ayant un impact (la ré-
action serait plus directement et plus rapidement
perceptible en cas de modification des valeurs
moyennes); 3) en cas de modification des va-
leurs moyennes, les valeurs climatiques que I'on
considere aujourd’hui comme extrémes seront
plus fréquentes. Cela étant, on ne sait pas quand
de telles valeurs extrémes surviennent effecti-
vement. En cas de modification notable a la fois
des valeurs moyennes et des valeurs extrémes
impliquant un dépassement de la tolérance phy-
siologique, les réactions a moyen terme peuvent
et vont étre fortes. Lextinction et la disparition
du pin sylvestre a faible altitude dans les vallées
alpines séches (ALLEN et al. 2010; RIGLING et al.
2013) ou la disparition généralisée du pin dans
le sud-ouest des Etats-Unis (VAN MANTGEM et al.
2009; CLARK et al. 2016), tous deux sous |'effet
d’'une sécheresse plus ou moins extréme, sont
des exemples de telles réactions. Une autre ré-
action peut également intervenir, tout aussi rapi-
dement, si des nuisibles a réaction rapide (p.ex.
les scolytes: chap. 3.9, JAKOBY et al. 2016) se mul-
tiplient et de propagent beaucoup plus vite sous
I'effet du changement des conditions climatiques
et des intempéries que les arbres (processus dé-
mographiques lents). La disparition généralisée
du pin a écorce blanche (Pinus albicaulis) dans le
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centre et le nord des montagnes Rocheuses est un
exemple de réaction (KURz et al. 2008 ; BENTZ et al.
2010). Ces exemples montrent que les variations
de température ne sont pas les seuls effets des
changements climatiques qui ont un impact sur
les arbres: les variations des précipitations sont
également déterminantes. Les changements les
plus visibles interviennent le plus souvent avec
I"'augmentation de la sécheresse et non pas — ou
pas seulement —avec I'élévation de la température
(VAN MANTGEM et al. 2009 ; ALLEN et al. 2010; CLARK
et al. 2016; VOSE et al. 2016).

Conclusions

De telles prévisions ne sont pas simples a trans-
poser en gestion forestiére dans la mesure ou les
valeurs extrémes stochastiques sont plus difficiles
a exploiter que les valeurs moyennes, qui évoluent
graduellement. D'une part les valeurs extrémes
sont difficiles a prévoir, d’autre part leur précision
n’est pas garantie avec les modeéles climatiques
actuels.

La définition d'une stratégie fondée sur un mé-
lange de différentes essences permet de réduire le
risque de pertes dans des conditions climatiques
extrémes, pour autant que toutes les essences ne
présentent pas la méme sensibilité. Un peuple-
ment diversifié est mieux a méme de faire face aux
changements climatiques qu’un peuplement com-
posé d’une seule essence. A moyen terme, les es-
sences thermophiles ou adaptées a la sécheresse
(le chéne notamment) devraient étre privilégiées
a basse altitude ou introduites activement. A plus
haute altitude, ou I'épicéa prédomine, le hétre et
d’autres feuillus seront bientdt concurrentiels, a
la condition toutefois que le gel tardif soit moins
prononcé et qu'il ne représente plus un risque
pour les essences migrant vers des altitudes su-
périeures. En cas d’accentuation du gel tardif, il
faudra s’attendre a un inversement de la tendance,
du moins passagérement.
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