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INTRODUCTION 3

1. LES CHANGEMENTS CLIMATIQUES PASSES ET PRESENTS DANS
LES ALPES, PROJECTIONS POUR LE FUTUR ET LEURS IMPACTS

SUR LA VEGETATION

1.1. Les changements climatiques dans les Alpes depuis le dernier

maximum glaciaire

Dans les Alpes, de nombreux glaciers sont présents dans des zones ou les altitudes
moyennes dépassent 3 000 metres. Cependant, les complexes morainiques qui s’étendent du
rebord occidental du Jura jusqu’a la région Lyonnaise sont la preuve que durant les dernicres
périodes froides du Quaternaires, les glaciers occupaient toutes les vallées des Alpes

(Coutterand, 2010).

La glaciation du Wiirm, dans les Alpes, débute il y a environ 125'000 ans pour se
terminer il y a environ 11'000 ans. S’en suivent des changements climatiques importants au
cours de 1'Holocene, époque géologique qui amorce la période interglaciaire que nous vivons
actuellement. La température s'éléve alors notablement mais le climat est marqué par
des anomalies climatiques comme les optima climatiques de 1’Atlantique, Romain et
Médiéval qui furent des périodes durant lesquelles les températures moyennes étaient
supérieures aux températures actuelles. 4 contrario, lors de la Néoglaciation (3400 BP) et du
Petit age glaciere (1560 — 1830), les températures ont permis aux glaciers des Alpes

d’atteindre a nouveau des optima d’expansion.

Les observations climatiques du 20° siécle permettent désormais d’affirmer avec un
degré de certitude élevé que les activités anthropiques sont a 1’origine d’un déréglement
climatique global et sans précédant (IPCC, 2014) venu s’ajouter a la tendance au
réchauffement qui a suivi le Petit Age glaciaire. Parmi ces changements, les températures ont
augmenté a I’échelle globale de + 0.85 [0.65 ; 1.06] °C au cours de la période 1880-2012. Les
Alpes, de par leur position continentale au centre de 1’Europe, sont particulierement sensibles
aux changements climatiques en cours. Ainsi, I’ouest des Alpes s’est réchauffé deux fois plus
vite que I’hémisphére Nord au cours du XX siécle (+1,5 a +2°C, Rebetez & Reinhard,
2008). De plus, une étude a montré que I’intensité du réchauffement augmente avec 1’altitude

(Mountain Research Initiative EDW Working Group, 2015). Les modé¢les climatiques nous



indiquent que ces augmentations de température se poursuivront dans les Alpes pour le 21°
siécle, et seront peut-étre encore plus importantes et plus rapides qu’au cours du 20° siécle,
avec des contrastes plus marqués entre les saisons et une augmentation de la fréquence des
événements climatiques extrémes (p. ex. sécheresses, tempétes hivernales ; (Beniston et al.,
2007; Schar, 2016). L’¢évaluation de la sensibilité des espéces végétales et de la résilience des

¢cosystémes de montagne face a ces changements sont donc primordiaux.

1.2. Conséquences des variations climatiques sur les changements de

répartition de la végétation

1.2.1. Impact des variations climatiques de [’Holocéne sur la végétation des

Alpes

Les données fossiles montrent qu’a la fin du dernier maximum glaciaire, les espéces qui
ne s’étaient pas éteintes s’étaient déplacées vers puis a partir des zones climatiques favorables
appelées « zones refuges ». Des études phytogéographiques ont permis d’identifier ces zones
essentiellement en bordure du massif alpin mais aussi au centre des Alpes a haute altitude
(Schonswetter et al., 2005) ; (Stehlik et al., 2001) (Figure 1). On retrouve aujourd’hui a
I’¢tage alpin des plantes endémiques, comme la renoncule des glaciers (Ranunculus glacialis
L., Saxifraga florulenta Moretti ou Eritrichium nanum L.) qui ont bénéficié de micro-climats

favorables liés a la micro-topographie (Patsiou et al., 2014).

Les analyses polliniques effectuées dans le lac Léman ont montré que la recolonisation
post-glaciaire des especes arborées a débuté par les pins (Pinus sp), puis le bouleau (Betula
pendula Roth.), le noisetier (Corylus avellana L.), les chénes (Quercus sp) ainsi que d’autres
especes de feuillus, suivies par le hétre (Fagus sylvatica L.), I’épicéa (Picea abies L.) et le

sapin (4bies alba Mill.) (Rachoud-Schneider, 2016).

FIGURE 1 : Répartition des zones de
refuge glaciaires dans les Alpes. Les
=L refuges en bordure du massif sont en

Vienna o

bleu et orange, les refuges au centre
du massif sont en violet. Extrait de
(Schonswetter et al., 2005).

100 km
it
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1.2.2. La végétation des Alpes a l’ere de |’Anthropocéne

Les conséquences du réchauffement climatique en cours depuis le 18° siécle sont déja
visibles dans les Alpes. Les étages de végétation ont vu leurs limites remonter en altitude
durant le 20° siécle, avec environ 1 a 4 métres par décennie pour 1’étage alpin en fonction des
especes (Grabherr et al., 1994). A cet étage la richesse spécifique augmente fortement
(Steinbauer et al., 2018). Cependant on observe un déclin des espeéces adaptées au froid alors
que les especes adaptées aux températures plus chaudes augmentent en abondance. On parle
d’un processus de thermophilisation des sommets qui concerne 1’ensemble de 1’Europe
(Gottfried et al., 2012). Les especes montrant des baisses significatives de leur abondance
sont subnivales a nivales, alors que les espéces pionniéres alpines sont en augmentation (Pauli
et al., 2007). Différents types de modeles prédisent une perte importante de la diversité
spécifique dans les Alpes a I’horizon 2100 a cause d’extinctions locales (Thuiller et al., 2005 ;
Engler et al., 2009 ; Engler et al., 2011). L étude de Engler ef al., (2009) qui intégre dans ces
simulations des mécanismes et des distances de dispersion de graines a montré que pres du
tiers des 287 especes considérées (28.5%) pourraient tre menacées d’extinction en 2100 dans
le cas du plus sévére scénario de changement climatique (Al). Pour le moins séveére des
scénarios (B1), 4.6% des espeéces sont menacées d’extinctions, mais 54% (153 especes)
risquent de perdre plus 80% de leur habitat initial. Concernant les espéces endémiques des
Alpes, 75% d'entre elles pourraient perdre plus de 80% de leur répartition actuelle. Cette perte
peut étre expliquée par leurs faibles capacités de dispersion des graines et leur présence qui
est majoritairement située dans des massifs externes des Alpes avec des sommets
particulierement bas (Dullinger et al., 2012). Ainsi ; les plantes alpines sont soumises a trois
menaces : le manque d’espace a coloniser vers les sommets, 1’incapacité a suivre le
réchauffement car elles sont limitées par la dispersion de leurs graines (Essl et al., 2011), et la
compétition avec des plantes moins spécialisées et plus performantes dans des gammes de

températures plus élevées.

La limite forestiere remonte ¢galement en altitude. Les jeunes arbres se situent en
moyenne 70 m plus haut que les arbres adultes dans les foréts du Valais et du Chablais
(Vitasse et al., 2012). La méme tendance a été observée a I’échelle des foréts frangaises
(Lenoir et al., 2008 ; Bodin et al., 2013). Dans les Alpes frangaises, la forét progresse dans de
nombreux bassins versants, depuis le milieu du 19°siécle. En France, cette reconquéte, qui

s’effectue a la fois en terme de surface et en altitude, provient partiellement d’une politique de



reboisement pour la prévention et la protection des risques naturels (mouvements de terrain,
crues torrentielles, avalanches), initiée par 1’Administration des Eaux et Foréts par une
premiere loi en 1860 puis poursuivie par [’Office National des Foréts (ONF) avec
I’intégration du service de Restauration des Terrains en Montagne (RTM). L’augmentation
des surfaces forestieres s’explique également par 1’abandon des terres les moins productives
et accessible lors de la premiére déprise agricole et pastorale du début du 20° siécle puis par
une seconde vague dans les années 80, particuliérement importante en zone de montagne. Il
est donc parfois difficile d’isoler la part du facteur climatique dans les évolutions observées

des répartitions géographiques des especes (Gehrig-Fasel et al., 2007).

1.3.  Politiques et stratégies actuelles de gestion et d’adaptation des foréts

au changement climatique dans les Alpes

Les foréts occupent prés de la moitié du territoire en Europe et dans les Alpes et ont un
fort pouvoir structurant des communautés végétales (Whitman et al., 2003). Ce sont aussi
d'importants fournisseurs de services écosystémiques' (Schrdter et al., 2005) particuliérement
dans les régions de montagne ou la forét joue un rdle essentiel dans la protection des sols
contre 1’érosion ou les avalanches et ou la filiére bois est développée. Devant I'importance des
impacts potentiels des changements climatiques sur les foréts de montagne, les stratégies de
gestion et les mesures d’adaptations sont au centre des préoccupations des gestionnaires

forestiers et des décideurs.

Afin d’identifier et de promouvoir les mesures qui permettront de diminuer la
vulnérabilité de la société face aux effets des changements climatiques, la France a mis en
place son premier Plan National d’Adaptation au Changement Climatique (PNACC) en 2011.
Avec I’objectif d’anticiper et d’atténuer les impacts du réchauffement sur la forét, ce plan

prévoit cinq axes stratégiques comprenant chacun plusieurs mesures :

(i) poursuivre et intensifier la recherche-développement sur I’adaptation des foréts
au changement climatique ;
(i1) collecter les données écologiques, promouvoir et organiser leur disponibilité,

assurer le suivi des impacts sur les écosystemes ;

Bénéfices écologique et socio-économiques que les humains tirent du fonctionnement des écosystémes
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(ii1) favoriser la capacité d’adaptation des peuplements forestiers et préparer la
filiere bois au changement climatique ;

(iv) préserver la biodiversité et les services rendus par la forét face aux risques
naturels ;

(v) anticiper et gérer les événements climatiques extrémes.

Concernant les foréts de montagne, les impacts potentiels des changements climatiques
pourront affecter des fonctions importantes, en particuliers celle de protection contre les
avalanches ou encore les glissements de terrains, avec des conséquences écologiques,
¢conomiques et sociales (voir par exemple le programme de 'UNESCO, MAB — Man and
Biosphére (Messerli, 1987)). Compte tenu de la diversification des activités socio-
¢conomiques en montagne, la gestion des €cosystemes forestiers et les stratégies d’adaptation

aux changements climatiques se font dans un contexte multifonctionnel et multi-usages.

De nombreux projets de recherche européens et nationaux, axés sur les impacts du
changement climatique sur les écosystémes alpins, ont vu le jour depuis le début des années
2000 (Table 1). Parmi eux, le projet Interreg MANFRED (Table 1) a cherché a définir des
stratégies de gestion afin d’adapter les foréts alpines aux différents risques liés aux
changements climatiques. Concernant les pratiques de gestion, I’augmentation de la richesse
spécifique des peuplements, voire de la diversité génétique, permettrait de rendre plus
résilients les peuplements forestiers aux perturbations biotiques et abiotiques (Pretzsch et al.,
2013). La diversité structurelle des peuplements est également préconisée particulierement
dans les zones de fortes pentes ou la forét assure un role de protection des sols contre
I’¢érosion. Enfin, dynamiser la sylviculture afin de récolter les arbres plus t6t (réduction de la
durée de rotation des peuplements) peut étre une fagon d’anticiper les dégats éventuels futurs
(Jandl et al., 2013; Brang et al., 2013). Outre ces approches de gestion sylvicole raisonnée,
une autre option de gestion adaptative est I’apport de ressources génétiques par flux de geénes

assistés entre populations au sein de 1’aire de répartition de 1’espéce (Aitken et al., 2008).



Programme Projet Intitulé Durée Site internet
Echelon européen
ALCOTRA e-PHENO Réseaux phénologiques dans les Alpes 2013-2015  www.phenoalp.eu e-PHENO
IFP FR-IT Interreg Foréts de protection — Composante France-Italie 2007-2011  www.interreg-forets-
protection.eu
PhenoALP Phénologie alpine 2009-2012  www.phenoalp.eu PhenoALP
PIT EMB - Plan Intégré Transfrontalier Espace Mont-Blanc — Volet Educationa  2010-2012  http:/pit.espace-mont-
P4H5 I’environnement blanc.com
FRANCE-SUISSE IFP FR-CH Interreg Foréts de protection — Composante France-Suisse 2007-2011  www.interreg-forets-
protection.cu
ESPACE ALPIN ALP FFIRS Alpine Forest Fire _warning System 2009-2012  www.alpffirs.eu
AdaptAlp Adaptation to Climate Change in the Alpine Space 2008-2011  www.adaptalp.org
C3-Alps Capitalising climate change knowledge for adaptation in the alpine 2012-2014  www.c3alps.eu
space
ClimChAlp Climate change, impacts and adaptation strategies in the Alpine 2006-2008  Site web non maintenu
Space
CLSIP Climate Change Adaptation by Spatial Planning in the Alpine Space ~ 2008-2011  www.clisp.eu
MANFRED Management strategies to adapt Alpine Space forests to climate 2009-2012  www.manfredproject.eu
change risk
START_it_up State-of-the-Art in Risk Management Technology: Implementation 2013-2014  http://startit-up.eu
and Trial for Usability in Engineering Practice and Policy
WikiAlps A wiki for capitalising on spatial-development projects 2013-2014  www.wikialps-project.eu
Echelon national
GICC DECLIC Drome : Eau, Climat et Impacts liés aux Changements http://declic.ujf-grenoble.fr/
Echelon interrégional
PHENOCLIM Phénoclim Phénologie et changement climatique 2004- www.creamontblanc.org
Alpages sentinelles Alpages Dynamiques des espaces agro-pastoraux d’altitude 2000- www.irstea.fr/linstitut/alpages-
sentinelles sentinelles
Observatoire ORCHANP Observatoire des Relations Climat-Homme-milieux Agro-sylvo- 2015- www.cbn-alpin. fr
ORCHAMP pastoraux du MassifalPin
Echelon régional
ARC-Environnement Plusieurs Parmi les thémes abordés : « les risques naturels », « les effets du 2012 -
projets changement climatique », « Biodiversité, écosysteémes et paysages »
ou encore « Les outils de connaissance de I’environnement »
Echelon infrarégional
LabEx OSUG@2020 V@ldrome Aide a la décision sur ’analyse de la vulnérabilité aux changements ~ 2012-2012  www.osug.fi/labex-osug-2020

climatiques : une collaboration en recherche-action avec le
Département de la Drome.

TABLE 1 : Exemples de Projets européens et nationaux sur la forét, le changement climatique et les
risques naturels dans 1’ouest des Alpes.
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2. MECANISMES DE REPONSE DES ESPECES AUX CHANGEMENTS

CLIMATIQUES

Trois mécanismes peuvent déterminer la réponse des espeéces aux changements
environnementaux : la plasticité phénotypique (Chevin et al., 2013 ; Duputié et al., 2015), la
migration (M B Davis and Shaw, 2001) et I’adaptation génétique (Franks et al., 2014 ; Jump
& Peiwuelas, 2005) (Figure 2). La plasticité phénotypique, qui est la capacité pour un méme
génotype d’exprimer différents phénotypes selon les conditions environnementales, permet
aux individus de tolérer dans une certaine mesure les variations du climat a court terme. La
diversité génétique au sein des populations et le brassage génétique lors des événements de
reproduction peuvent également a court et moyen termes participer au maintien des
populations dans leur environnement actuel. Si les changements deviennent trop importants,
ces réponses peuvent ne pas suffire au maintien des espéces. La capacité de migration des
especes pour suivre le déplacement de leur enveloppe climatique (définit par 1’ensemble des
conditions climatiques qui permettent leur présence), ainsi que leur capacité d’adaptation

participent a leur survie sur le long terme.

Changements environnementaux

) ! :
Plasticité Adaptation Migration
phénotypique genetique

Maintien de 'aire de distributi tuell Déplacement de I'aire s
aintien de I'aire de distribution actuelle de distribution xtinction

Réponse a court terme

——> Réponse a long terme

FIGURE 2 : Mécanismes impliqués dans la réponse aux changements environnementaux.

2.1.  Le concept de niche écologique

L’habitat des espéces a été associé¢ au concept de niche écologique par Grinnel en 1917,

définissant la niche comme étant I’ensemble des sites ou les individus d’une espece pouvaient
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vivre et se reproduire. Une autre définition fit ensuite proposée par Elton (1927) qui intégre
les fonctions remplies par une espece au sein de sa communauté ou de sa position dans un
systeme trophique. Odum nomma la premiére définition 1’ « adresse » et la deuxiéme la
« profession » de 1’espéce (Odum, 1972). Hutchinson développa la définition de la niche
grinneliéne comme la région dans un espace multidimensionnel de facteurs environnementaux
dans laquelle une espece peut se maintenir (Hutchinson, 1957). Il proposa le concept de niche
fondamentale et de niche réalisée. La niche fondamentale correspond a I’hypervolume a
I’intérieur duquel 1’espece survit et se reproduit. La niche réalisée est le résultat de la niche
fondamentale une fois les interactions biotiques et les perturbations intégrées. La répartition
des especes est associ¢e généralement a la niche réalisée. Le concept de niche fiit ensuite reli¢
par Rosenzweig (1987), a la notion de trait (caractére) des especes. Il définit la niche comme
I’ensemble des caracteéres permettant a 1’espece de survivre dans un environnement donné.
Beaucoup de caractéres sont affectés par I’environnement et certains d’entre eux peuvent

avoir un rdle clé dans les limites de répartition des especes.

2.2.  Lerole clé des traits phénologiques et de leur plasticité

2.2.1. Impact de la phénologie sur la valeur sélective

La phénologie est I’étude de I’occurrence d’événements saisonniers chez les étres
vivants en relation avec les variations saisonnieres du climat. Parmi ces événements dit
phénologiques, on peut citer en exemple : le débourrement, la floraison, le retour de migration

ou encore la diapause hivernale.

Chez les especes végétales et poikilothermes, les rythmes saisonniers déterminent la
capacité a acquérir des ressources, ils définissent la période de croissance avec le démarrage
de la photosynthése et de reproduction (Hoch, 2005 ; Schwartz, 2013). Ils apparaissent ainsi
comme un facteur clé dans la stratégie de survie de ces especes. Chez les autres especes
animales, les événements phénologiques interviennent dans le succés de reproduction et la
survie particulierement chez les jeunes individus (Post, 2003 ; Sparks et al., 2003). Les
rythmes saisonniers peuvent étre considérés comme la composante clé contrdlant la niche des

especes et la réalisation de cette niche dans I’espace géographique (Chuine, 2010). Les traits
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phénologiques sont adaptatifs, c’est-a-dire qu’ils ont un impact important sur la valeur
sélective” des espéces (Rathcke and Lacey, 1985); (Reekie and Bazzaz, 2005). Chez les
plantes, la période de floraison affecte le succés de maturation ainsi que la qualité des
descendants (Pigott & Huntley, 1981 ; Lacey et al, 2003), mais aussi le succeés de
pollinisation et le taux de prédation des graines et des fruits (Levin, 2006). Au nord des
limites de répartition des espéces ainsi qu’a leurs limites altitudinales supérieures, la longueur
de la saison de croissance diminue en lien avec la température (Paulsen et al., 2000 ; Morin et
al., 2007) . Les espéces végétales ont moins de temps pour effectuer leur croissance et leur
reproduction, elles doivent ainsi adapter leur cycle annuel de développement aux conditions
climatiques rencontrées au sein de leur aire. Les feuilles/fleurs au moment du
débourrement/floraison étant parmi les organes les plus sensibles au gel, les arbres doivent
synchroniser leur date de débourrement avec leur environnement afin d’éviter les dommages

causés par des gel tardifs au printemps (Lenz et al., 2016).

Les traits phénologiques ont un potentiel d’évolution rapide (Etterson & Shaw, 2001 ;
Levin, 2006). Chez les plantes et les insectes, on trouve a I’intérieur et entre les populations,
de forts niveaux d’héritabilité des traits phénologiques ainsi qu’une forte variabilité génétique
(Etterson & Shaw, 2001 ; Franks et al., 2007 ; Volis, 2007 ; Franks et al., 2014). Une
différenciation génétique de la phénologie des populations au sein de 1’aire est donc possible
(Rehfeldt, 1989 ; Rehfeldt et al., 1999 ; Savolainen et al., 2007), ainsi qu’une évolution
génétique des traits phénologiques sous 1’effet du changement climatique (Savolainen et al.,
2004 ; Oddou-Muratorio & Davi, 2014). Cependant la plus grande partie de la variabilité¢ du
cycle annuel de développement au sein de 1’aire de répartition est due a la trés grande

plasticité en réponse a la température et a la photopériode (Vitasse et al., 2013).

2.2.2.Déterminisme environnemental des évenements phénologiques chez les

plantes

Pendant 1’été, les bourgeons qui donneront des feuilles ou des fleurs se forment puis
entrent a 1’autotomne dans une phase d’endodormance. Durant cette phase, il n’y a pas
d’activité physiologique quelles que soient les conditions extérieures (Downs & Bevington,

1981 ; Welling et al., 1997 ; Howe et al., 2000). Chez les ligneux, une photopériode courte et

2 L .
« Fitness » en anglais
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des températures basses semblent déterminer I’entrée en endodormance (Thomas, 1997). Des
températures basses’ (<12°C) pendant quelques semaines voir plusieurs mois permettent de
levée cette endodormance (Perry, 1971 ; Sarvas, 1974 ; Cannell & Smith, 1986 ; Lang et al.,
1987). Le bourgeon entre alors dans une phase d’écodormance durant laquelle sa croissance
se produit si les conditions extérieures sont favorables (Perry, 1971 ; Sarvas, 1974). Durant
cette phase, la vitesse de croissance des cellules du bourgeon est d’autant plus grande que la
température est élevée avec cependant un optimum devant se situer entre 20 et 30°C selon les
especes et trés rarement mesuré (Chuine and Régniere, 2017). Certaines études ont également
montré que plus la quantité de froid recue pendant la phase d’endodormance, plus la vitesse
de croissance des cellules était élevée une fois exposées a des températures élevées
(Nienstaedt, 1966 ; Heide, 1993 ; Myking & Heide, 1995 ; Chuine & Cour, 1999). La phase
d’écodormance prend fin lorsque la croissance des bourgeons en feuilles ou en fleurs

développés est terminée.

Si D’effet de la photopériode pendant la phase d’endodormance n’a été encore que tres
peu étudiée, des études ont montrée un effet pendant la phase d’écodormance chez certaines
especes (Basler & Korner, 2012 ; Caffarra ef al., 2012 ; Laube et al., 2014 ; Zohner et al.,
2016).

Les facteurs environnementaux qui semblent impliqués dans le déterminisme de la
sénescence foliaire (changement de couleur suivi de 1’abscision) sont la diminution de la
photopériode et les températures basses (Addicott, 1968 ; Koike, 1990 ; Keskitalo, 2005)..
Lors des étés particulierement chauds, les températures élevées et le déficit hydrique peuvent
induire une senescence foliaire plus précoce ainsi qu’une carence en ¢léments minéraux
(Smart, 1994). En effet, durant la phase de changement de couleur, les feuilles jaunissent (par
destruction des chloroplastes et perte des chlorophylles) et les nutriments, principalement
I’azote, le phosphore et certains minéraux qui sont difficiles a capter pour les arbres, sont
remobilisés via le phloeéme. Ces nutriments transitent vers des feuilles plus jeunes ou vers les
graines en croissance, ou encore sont stockées dans des tissus de réserve de la plante pour la
prochaine saison de croissance (Quirino et al., 2000). Si les feuilles tombent avant que le
processus de changements de couleur ait pu avoir lieu, cette perte d’éléments minéraux peut

compromettre la survie de ’arbre (Keskitalo, 2005).

3« Chilling » en anglais
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2.2.3. Les modéles phénologiques

Le déterminisme environnemental des événements phénologiques de printemps a été le
plus étudié. Reaumur introduisit en 1735 le concept de somme de degrés-jour pour expliquer
les variations interannuelles de la maturit¢ du raisin. Il suppose que le temps de
développement d’une plante dépend d’une action cumulée dans le temps de la température
plutdt que d’une température a un temps donné. Ce concept, confirmé par de nombreuses
¢tudes, est la premiere formulation d’un modele phénologique qui est aussi le plus simple et le
plus utilisé. La modé¢lisation des événements phénologiques s’est peu a peu développée au
cours des trente dernicres années, notamment afin de prédire les dates de débourrement et de
floraison dans les conditions climatiques futures. Dans le domaine de la modélisation du
fonctionnement du vivant nous pouvons citer trois grands types de modele basés sur le
triangle de Levins ( 1966) : les mode¢les théoriques ou analytiques, les modeles statistiques et

les modeles basés sur les processus (Figure 3).

Réalisme
Modéles empiriques Modéles mécanismes
(statistiques) (Basés sur les processus)
Précision l Généralisme

Modéles analytiques
(théoriques)

FIGURE 3 : Triangle de R. Levins sur les approches modélisatrices (1966), adapté par (Guisan and
Zimmermann, 2000)
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ENCADRE A : Etapes de conception d’un mode¢le
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On retrouve ces trois grands types de modele en phénologie. Les modéeles
phénologiques théoriques sont basés sur les notions de colit et de bénéfice de produire des
feuilles et permettent d’expliquer les différences de la durée de la saison de végétation entre
les espeéces (Kikuzawa, 1991 ; Kikuzawa, 1995). Les mod¢les corrélatifs quant a eux,
expliquent les variations phénologiques par les facteurs climatiques le plus souvent par des
relations linéaires (Chuine et al., 2013). Les paramétres de ces modéles n’ont pas
d’explication écologique explicite. Enfin les modéles dits basés sur les processus décrivent
mathématiquement les mécanismes de fonctionnement de 1’espece par des relations de cause a
effet avec les différentes variables du milieu. Les paramétres de ces modéles peuvent étre
mesurés et ont une interprétation €cologique. Les modeles basés sur les processus doivent
s’appuyer le plus possible sur des résultats expérimentaux afin de pouvoir tester des
hypotheses. 1ls peuvent également en retour permettre de fournir de nouvelles hypothéses
pour la recherche expérimentale. Il existe de nombreux modeles phénologiques basés sur les
processus. On peut distinguer deux grande classes : les modeles a une phase, qui décrivent
uniquement la phase d’écodormance et les modeles a deux phases décrivant la phase
endodormance ainsi que la phase d’écodormance (Encadré B). Au sein de chaque classe, les

modeles different par leurs fonctions de réponse a la température.

La modélisation constitue un outil puissant pour établir des projections dans de nouvelles
conditions (Encadré A). Mis a part les modéles théoriques qui ont un but essentiellement
conceptuel, il n’est pas évident de savoir quel type de modeles privilégier, entre les modeles
corrélatifs et les modeles basés sur les processus, pour réaliser des projections dans de

nouvelles conditions, notamment futures.
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ENCADRE B : Les modé¢les phénologiques basées sur les processus

R.: Taux de levée d’endodormance
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Le réalisme des mod¢les basés sur les processus tend a leur accréditer une plus grande
robustesse, et un niveau de confiance plus élevé, notamment dans de nouvelles conditions.
Cependant, ceci reste pour ainsi dire a I’état de croyance et n’a jamais été vérifi¢, notamment

pour les modeles phénologiques.

2.2.4. Impacts des changements climatiques sur les traits phénologiques

La phénologie est une discipline ancienne qui remonte au 18°™ siécle et qui, du fait du
réchauffement climatique, connait un regain d’intérét dans le domaine de la recherche en
¢cologie. Les événements phénologiques des plantes étant fortement corrélés aux
températures, la phénologie s’impose comme un indicateur direct du réchauffement

climatique.

L’occurrence des événements phénologiques a beaucoup évolué¢ ces dernicres
décennies. Les éveénements de printemps sont plus précoces depuis les années 1970 en
réponse au réchauffement climatique (Walther et al., 2002 ; Parmesan & Yohe, 2003 ; Menzel
et al., 2006 ; Fu et al., 2014). En Europe tempérée, la saison de végétation chez les arbres a
avancé en moyenne de 2.3 jours par décennie au cours des 40 dernieres années (Parmesan &
Yohe, 2003 ; Root et al., 2003). Sur la période 1980 a 2013 cette tendance pour le
débourrement correspond a un avancement de 3.4 jours par degré de réchauffement (Fu et al.,
2015). L’occurrence des événements d’automne subit également des changements avec une
tendance a étre plus tardive (en moyenne d’un jour par décennie) (Parmesan & Yohe, 2003 ;
Root et al., 2003 ; Menzel et al., 2006). Chez les arbres, comme d’autres organismes vivants a
temps de génération long (> 1 an) ces changements sont essentiellement le résultat de la
plasticité des traits phénologiques et non de changements évolutifs (Berteaux et al., 2004)
contrairement a des organismes vivants a temps de génération trés court (Bradshaw and

Holzapfel, 2001).

Cette plasticité des traits phénologiques peut s’avérer bénéfique mais aussi néfaste pour
la valeur sélective des individus en climat changeant notamment aux limites d’aires de
répartition (Duputié et al., 2015). Par exemple 1’étude de Duputié et al., (2015), a montré que
le réchauffement climatique permettrait d’augmenter la capacité de croissance et de mise en
réserve du hétre (Fagus sylvatica L.) et du chéne sessile (Quercus petraea Matt.) via un
débourrement plus précoce, a sa limite Sud de leur aire de répartition. 4 contrario, la

plasticité phénotypique de la date de débourrement chez le pin sylvestre (Pinus sylvestris L.)
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serait insuffisante pour le maintien de 1’espéce a sa marge Sud de répartition a cause d’un
réchauffement de I’hiver trop important qui aurait pour conséquence de compromettre la levée

d’endodormance et par voie de conséquence son débourrement.

Ainsi a I’échelle de I’individu, la plasticité phénologique peut affecter la croissance, la
reproduction et in fine 1’aire de répartition de I’espece. A 1’échelle des communautés, les
décalages phénologiques peuvent avoir des effets sur les chaines trophiques. Enfin a 1’échelle
de I’écosysteéme, les différents cycles de nutriments (Cooke and Weih, 2005) de ’eau (Hogg
et al., 2000) et du carbone (Delpierre et al., 2009) peuvent étre modifiés ainsi que la

productivité (Richardson et al., 2013).

Les traits phénologiques ont un potentiel d’évolution rapide en cas de pression de
sélection forte. Plusieurs études ont montré que les changements climatiques ont déja induit
des évolutions génétiques chez certaines especes : insectes (Bradshaw and Holzapfel, 2001),
mammiferes (Berteaux et al., 2004), plantes (Franks et al., 2007). Cependant, le taux
d’évolution serait insuffisant face a la vitesse des changements climatiques (Savolainen et al.,

2004) ; (Jump and Pefiuelas, 2005).

2.3.  Migration

Au dela d’une certaine gamme de changements environnementaux, la plasticité
phénotypique peut se révéler insuffisante pour permettre le maintien des especes. Sur le long
terme, la survie des espéces va dépendre en partie de la capacité de migration de leurs

individus ou propagules pour suivre le déplacement de leur enveloppe bioclimatique.

La vitesse de migration des especes est cependant trés difficile a estimer
particulierement chez les arbres (Higgins et al., 2003). On peut distinguer des migrations de
I’ordre de quelques centaines de métres, principalement dues a la dispersion barochore et
anémochore et des migrations longues souvent liées aux dispersions de type zoochore
(incluant I’homme) ou hydrochore (Bacles et al., 2006). Les vitesses de dispersion a longue
distance sont beaucoup moins étudiées car plus complexes alors qu’elles apparaissent comme

un facteur essentiel pour prédire les capacités de migration futures des espéces.

Les vitesses de recolonisation postglaciaires mesurées d’aprés les études
paléoécologiques s’averent plus élevées que celles estimées a partir des capacités actuelles de

dispersion (Saltré et al., 2015). On parle du « paradoxe de Reid » (Reid & Reid, 1908 ; Clark,
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1998). Chez le hétre, la vitesse de migration postglaciaires a été estimée en Europe entre 270—
280 meétres par an a sa marge Nord-Est ou le climat s’est avéré limitant, et 560 — 630 meétres
par an a sa marge Nord-Ouest ou le climat n’a pas été un facteur limitant a sa migration. En
comparaison aux dernicres recolonisations postglaciaires ou les paysages €taient relativement
homogenes, la fragmentation du paysage et la modification des connectivités entre les
¢cosystémes li€s aux activités humaines (Travis, 2003) pourraient entraver la migration des
especes (Hérault & Honnay, 2005 ; Meier et al., 2012 ; Saltré et al., 2015). Les phénomenes
de compétition entre especes affecteront également le processus de migration. En Europe,
Meier et al., (2012), ont montré que la vitesse de migration varierait de 163.3 a 79.1 metres
par an selon les scénarios climatiques pour les especes pionnieres et de 15.2 a 25.6 metres par
an pour les especes post-pionnieéres ou de la dryade. Enfin, I’amplitude et la vitesse des
changements climatiques prévus qui seront beaucoup plus €levées que celles rencontrées au
cours du Quaternaires (+0.15°C par si¢cle durant d’Holocene) (Davis, 1976) affecteront les
capacités de migration des especes (Meier et al., 2012). Ainsi méme en s’affranchissant de
I’effet négatif de la fragmentation des paysages et en considérant que les especes migrent
aussi vites qu’au début de I’Holocéne, de nombreuses études s’accordent pour prédire que la
capacité de migration des arbres sera insuffisante pour éviter tout événement d’extinction
locale (Pulliam, 2000 ; Malcolm et al., 2002 ; Pereira et al., 2011). Il a été¢ montré également
que les distances de migration actuelles ne permettront pas aux arbres de se déplacer aussi
rapidement que leurs enveloppes bioclimatiques (Nathan et al., 2011 ; Kremer et al., 2012).
Ainsi, la prise en compte des capacités de migration des espéces dans les modéles de

répartition des especes s’avere primordiale.

2.4. Adaptation génétique

La valeur sélective ou fitness d’un génotype se définie comme le succes reproducteur
des individus portant ce génotype. Plus précisément, elle correspond au nombre moyen de
descendants viables et reproducteurs a la génération suivante. La sélection naturelle permet de
modifier les fréquences alléliques des génes qui codes pour des traits reliés a la valeur
s¢lective de I’individu. Cette modification se fait en faveur d’all¢les qui sont avantageux dans
un environnement donné. La variation spatiale des pressions de sélection induite par un

environnement hétérogene produit une différentiation génétique des populations.
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L’émergence d’une adaptation locale dans une population nécessite une pression de
sélection assez forte, une diversité¢ génétique de geénes non-neutres et des flux de génes assez
restreints. Les flux de geénes homogénéisent les fréquences alléliques entre populations
localement adaptées et par conséquent réduisent le déséquilibre des fréquences alléliques
généré par la sélection (Lenormand, 2002). La migration peut également introduire des alléles
sélectionnés dans d’autres conditions environnementaux et qui s’averent sous-optimaux dans
le nouvel environnent, diminuant ainsi 1’adaptation locale (Lenormand, 2002). L’ adaptation
locale est ainsi déterminée par un équilibre « migration-sélection ». L’évolution génétique
peut se produire a I’échelle de quelques générations (Berteaux et al., 2004), on parle alors de

« microévolution » (Franks et al., 2014 ; Lefévre et al., 2013 ; Alberto et al., 2013).

La diversité génétique locale est une composante essentielle qui permet I’adaptation aux
changements des conditions environnementales. Cependant dans le contexte des changements
globaux, notamment avec fragmentation des paysages, la réduction de I’apport de diversité
génétique par les flux de geénes, pourrait restreindre I’adaptation génétique des populations

aux changements climatiques futures (Margaret B. Davis and Shaw, 2001).

Théoriquement, les flux de geénes entre populations localement adaptées pourraient
favoriser la diffusion d’alléles favorables aux conditions environnementales futures. Ainsi,
dans le contexte actuel des changements climatiques, les flux de génes pourraient contenir des
alleles pré-adaptés aux conditions environnementales chaudes et accélérer 1’adaptation des
populations dans les zones de moyennes a hautes latitudes et altitudes (Petit & Hampe, 2006 ;
Savolainen et al., 2007 ; Kremer et al., 2012). Ces génes pré-adaptés pourraient permettre le
maintien des populations mais aussi faciliter I’extension des aires de distribution (Margaret B.

Davis and Shaw, 2001).

Il est difficile de prédire le poids de ces trois mécanismes de réponse aux changements
environnementaux que sont la plasticité phénotypique, la migration et I’adaptation génétique
car des interactions complexes existent entre elles. Pour permettre la colonisation de
nouveaux milieux, I’adaptation génétique et la dispersion doivent survenir en méme temps
(Margaret B. Davis and Shaw, 2001). Aussi, la migration dans un endroit donné peut favoriser

la diffusion d’alleles s’avérant avantageux et permettre aux populations de répondre plus
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efficacement a la sélection. Enfin, les réponses plastiques et les traits de dispersion peuvent

évoluer sous I’effet de la sélection (Charmantier et al., 2008).

3. DEVELOPPER DE MEILLEURS OUTILS POUR PREVOIR LES
CONSEQUENCES DU CHANGEMENT CLIMATIQUE SUR LES

ESPECES ARBOREES ALPINES

3.1.  Les questionnements actuels dans la communauté scientifique

Les écosystémes de montagne offrent la possibilit¢ de comprendre les réactions des
végétaux, voire d’anticiper les changements a venir, en substituant la dimension temporelle
par la dimension spatiale des gradients thermiques altitudinaux, on parle de « space for time
substitution » (Halbritter et al., 2013). Méme si les gradients altitudinaux ne correspondent
pas uniquement a des gradients thermiques, ils permettent I’acquisition rapide de mesures
multiples de traits physiologiques, morphologiques et phénologiques sur une large gamme de
température. De plus, la mosaique d’habitats a I’échelle méso- ou micro-topographique des
régions de montagne (Scherrer and Korner, 2011) permet d’obtenir des sites idéaux pour

I’¢tude des adaptations locales (Jump and Pefiuelas, 2005).

Les Alpes sont particulierement sensibles aux changements climatiques en cours et si le
réchauffement s’avére plus rapide a haute altitude (Mountain Research Initiative EDW
Working Group, 2015) la réaction des écosystémes a ces changements ne serait pas linéaire le
long du gradient d’altitude. Les Alpes apparaissent donc comme une zone particuliérement

intéressante pour comprendre et anticiper les changements futurs encourus par la végétation.

L’avancement des événements de printemps chez des arbres serait plus important a
haute altitude car 1’augmentation des températures conduirait a des conditions pendant
I’endodormance et I’ecodormance plus favorables, la gamme de température pendant 1’hiver
ayant ¢été jusqu’ici sous-optimale pour I’endodormance (<3°C) (Giisewell et al., 2017 ;
Vitasse et al., 2017), de méme pour 1I’ecodormance au printemps. Or le principal risque pour
les arbres 1i¢ a un débourrement plus précoce est I’exposition plus importante au gel tardif qui

peut endommager les feuilles (Lenz ef al., 2013). Apres la levée de dormance la résistance du
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bourgeon au gel diminue progressivement pour atteindre un minimum au moment du
débourrement (Sakai & Larcher, 1987 ; Lenz et al., 2013). L’occurrence du débourrement est
décisif pour minimiser les risques encourus par le gel tardif (Lenz et al., 2016). Les arbres
possedent une marge de sécurité contre les risques de dommages causés par le froid que 1’on
peut définir comme la différence entre la température minimale précédant le débourrement et
la température moyenne de résistance au froid (LTso) des feuilles au moment du
débourrement (Lenz et al., 2013). Cette marge de sécurité est constante le long du gradient
d’altitude (5 a 8.5 °C) ce qui explique pourquoi, en temps normal, le débourrement est plus
tardif a haute altitude. Dans le contexte actuel du réchauffement climatique, les températures
maximales augmentent plus rapidement que les températures minimales, ainsi la phénologie
de printemps chez les arbres avance plus vite que les dates de gels tardifs particulierement a
haute altitude (Matiu et al., 2016). Les risques d’exposition aux gels tardifs des bourgeons
augmentent a haute altitude alors qu’il reste quasiment inchangé a basse altitude (Vitasse et
al., 2018). Cette différence peut s’expliquer par une tendance a la précocité des événements
phénologiques de printemps plus importante a haute altitude, due a un réchauffement plus
prononcé a la fin du printemps et a des conditions d’accumulation de chilling (de 0°C a 12° C
selon les especes (Lang ef al., 1987 ; Malagi et al., 2015)) plus favorables (Vitasse et al.,
2018).

Si les événements phénologiques de printemps ont été de plus en plus précoces au cours
des dernicres décennies di fait du réchauffement climatique, ce dernier pourrait ralentir cette
tendance dans les prochaines décennies. Une étude portant sur sept especes d’arbres
dominants en Europe répertoriés sur 1245 sites, a évalué un ralentissement de 40% de la
tendance a la précocité des dates de débourrement sur la période 1980 a 2013 (Fu et al.,
2015). L’une des hypothéses proposées est que 1’augmentation des températures en hiver
pourrait devenir insuffisant pour 1’accumulation de chilling ce qui retarderait la date de levée
d’endodormance (Yu et al., 2010 ; Chuine et al., 2010), voire la compromettre, ainsi que le
débourrement (Chuine et al.,, 2016). Une autre hypotheése est qu'un effet limitant de la
photopériode durant la phase écodormance pourrait augmenter, ce qui limiterait les
débourrements ou floraison trop précoces (Korner & Basler, 2010 ; Gauzere et al., 2017). Ce
risque concernerait essentiellement les arbres en limite sud de leurs aires de répartition et les

individus de basse altitude en montagne.
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La résistance aux geles tardifs, I’occurrence des événements phénologiques ou encore le
temps requis pour la maturation des tissus, apparaissent comme les facteurs clés qui
déterminent les limites altitudinales de répartition des arbres® (Kollas et al., 2014 ; Kérner et
al., 2016), comme les limites de répartition latitudinales (Chuine and Beaubien, 2001) ;

(Chuine, 2010).
Ces différents constats suscitent plusieurs questions :

(1) Le risque li¢ au gel tardif et le risque li¢ au retard des événements phénologiques
de printemps auront-il le méme degré d’importance ?

(i1) Quels sont et seront les processus limitant la répartition actuelle et future des
especes en montagne ?

(ii1)) Comment évolueront les limites altitudinales inférieures et supérieures des

especes le long des gradients altitudinaux ?

L’utilisation d’outil de modélisation peut permettre de répondre en parti a ces questions.

3.2. Les mode¢les d’aires de répartition

En biogéographie prédictive la modélisation est une approche qui permet de mieux
cerner les processus limitant la répartition des espéces en testant par exemple des hypothéses,
et d’établir des projections de changement de répartition géographique des especes. Trois
approches de modélisations sont possibles en biogéographie. La premicre approche concerne
les modgeles théoriques qui ont un but essentiellement conceptuel ou générique de 1I’évolution
de la niche (Kirkpatrick & Barton, 1997 ; Barton, 1993 ; Duputié et al., 2012 ; Chevin et al.,
2013). La deuxieme approche cherche a expliquer la répartition des especes dans le cadre de
la théorie des niches selon Grinnel ou Hutchinson. Ces modéles historiquement appelés
« modéles d’enveloppe » ont été renommés « modéles de niche’ » ou « modéle d’habitat » ou
encore mod¢les corrélatifs (Guisan & Zimmermann, 2000 ; Guisan & Thuiller, 2005;
Dormann J Biogeo et al. 2012). Ces modeles cherchent a caractériser la niche de chaque
espece dans un espace de variables environnementales a partir de la répartition des espéces.

Ils sont calibrés sur la répartition observée des especes et utilisent différents algorithmes,

4 . .
« Treeline » en anglais
> « Niche-based models » en anglais
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individuellement ou dans un ensemble, pour relier ces répartitions a différentes variables du
milieu (Thuiller et al., 2005). Depuis le début des années 1990 cette approche est tres
largement utilisée (Huntley et al., 1989 ; Lenihan & Neilson, 1993 ; Shao & Halpin, 1995 ;
Iverson & Prasad, 1998 ; Guisan & Zimmermann, 2000 ; Thomas et al., 2004 ; Randin et al.,
2006).

La troisiéme approche cherche a décrire la niche selon Rosenzweig. Ces modeles dits
basés sur les processus’ (ou basés sur la valeur sélective) développés plus récemment et moins
courants, cherchent a identifier les traits et processus biologiques des especes qui déterminent
la valeur sélective des individus dans des conditions environnementales particuliéres (e.g.

Régnicre et al., 2012 ; Chuine & Beaubien, 2001 ; Kearney et al., 2010).

3.2.1.Les modeles de niche corrélatifs

Les modéles de niche permettent de construire des relations statistiques entre les
présences et les absences ou I’abondance des especes en fonction de différentes variables du
milieu (principalement le climat et la topographie). Ces modeles décrivent la niche réalisée de
I’espéce puisque les données proviennent de ’aire observée de 1’espéce pour les calibrer. Si
les premiers mode¢les de niche décrivaient surtout les conditions climatiques dans lesquelles
I’espéce était trouvée (modeles de « boite » ou enveloppe ; box or enveloppe ; (Iverson and
Prasad, 1998), aujourd’hui les modeles se sont complexifiés en intégrant des facteurs autres
que le climat comme la radiation (Austin and Van Niel, 2010) et en se basant sur des
régressions paramétriques (GLM), semi-paramétriques (GAM) ou des black-box comme les

réseaux neuronaux ou le deep machine learning (Bhattacharya, 2013), (Encadré C).

Le point fort de ces modeles est qu’ils peuvent étre appliqués rapidement a n’importe
quelle espéce dont la répartition géographique est connue. Ils permettent ainsi de prédire
I’évolution future de la biodiversité (Thuiller, 2003 ; Thomas et al., 2004 ; Thuiller et al.,
2005 ; Wilfried et al., 2014).

Néanmoins, cette approche comporte un certain nombre de points faibles.
Premicrement, elle suppose que les espeéces sont en équilibre avec leur environnement

(Svenning & Skov, 2004 ; Pearman et al, 2008). Deuxiémement, ces modeles sont

6 .
« Process-based models » en anglais



INTRODUCTION 25

enticrement dépendants de la qualité de la représentation de I’aire de répartition observée de
I’espece. Pour calibrer ces modeles, toute la niche réalisée doit étre représentée dans les n
dimensions des variables prédictrices utilisées. Cependant, 1’exacte connaissance de
I’ensemble de 1’aire d’une espece peut s’avérer difficile notamment a 1’échelle globale ou la
résolution et le type de variables prédictives ne sont pas appropriés (Randin et al., 2009 ;
Austin & Van Niel, 2010). Ces mod¢les, dans leur formulation simple et sans étre couplé avec
d’autres modeles, (Dormann et al., 2012 ; Schurr et al., 2012) ne peuvent pas prendre en
compte la plasticité de réponse des traits et I’évolution génétique des traits qui font le lien
entre les variables du milieu et la présence de I’espéce (Hampe, 2004). Troisiémement, ces
modeles ne peuvent pas é€tre facilement validés puisqu’ils sont calibrés a partir de 1’aire
observée de I’espeéce (Loehle & LeBlanc, 1996 ; Elith et al., 2002 ; Fleishman et al., 2003 ;
Hampe, 2004). Ce probléme d’autocorrélation spatial pose un probléme pour la transférabilité
des modeles vers d’autres régions ou les combinaisons de facteurs ne sont pas « analogues ».
Les techniques d’échantillonnage qui partitionnent le jeu de données en deux parties pour la
calibration puis pour la validation reste en partie biaisées a cause des fortes autocorrélations

spatiales des données.



26

ENCADRE C : Les mod¢les de niches d’aire de distribution des especes

3 Modeles statistiques
Collecte des données q

]

environnementales

Observations |
—_— L]
|
/ = Courbes de réponse
iabl Ajustement de la
Variables niche

Prédictions spatiales

Distribution

« absence £ .
1 potentielle de
T I'espéce
“Température
d’aprés (Guisan et al., 2017)
ENCADRE D : Le modéle PHENOFIT
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Quatriemement, des études ont montrées que des modeles avec différentes méthodes
statistiques aboutissent a des projections futures d’aire de répartition beaucoup plus
différentes entre elles qu’elles ne le sont entre différents scénarios climatiques, traduisant
ainsi leur manque de robustesse (Thuiller et al., 2004 ; Thuiller, 2004). Enfin, de part leur
construction, leur utilisation en dehors de la gamme climatique sur laquelle ils ont été ajustés

parait théoriquement invalide.

Cette approche doit donc étre utilisée avec précaution et avec une connaissance des

marges d’incertitude sur les prédictions effectuées.

3.2.2.Les modeles de niche basés sur les processus

Ces modeles simulent le fonctionnement biologique en fonction des conditions
environnementales du milieu, principalement la température, les précipitations, ou encore la
photopériode Ils estiment des valeurs de traits adaptatifs, en général plastiques, qui sont
ensuite agrégés de facon mécaniste afin d’estimer les deux composantes de la valeur
sélective : la survie et le succeés reproducteur annuel d’individus (ou groupe d’individus)
moyens d’une population. Ils attribuent aux parameétres des modeles une signification
biologique, ce qui leur permet de s’affranchir de la répartition géographique de I’espéce pour
leur calibration. Ces modeles permettent d’expliquer et d’évaluer I’impact des facteurs
abiotiques (et éventuellement biotiques) sur la répartition géographique (Chuine and
Beaubien, 2001). Ainsi, ils utilisent le concept de niche fondamentale et simulent I’aire
potentielle de I’espece. L’indépendance des données simulées et observées permet de tester
des hypotheses sur la prépondérance des facteurs climatiques sur la répartition. Les
simulations issues de ces modeles dans des conditions changeantes du climat permettent
d’étudier, I’'impact de la plasticité phénotypique sur la taille d’aire de répartition et la largeur
de niche, ainsi que de celle de I’éventuelle différentiation génétique entre populations au sein

de I’aire.

Cette approche nécessite une bonne connaissance du fonctionnement biologique de
I’espeéce et des processus impliqués dans la répartition de I’espeéce. Pour la calibration des
sous-modeles simulant les processus, des jeux de données issus d’observations ou
d’expérimentations sont nécessaires. Les courbes de réponses étant spécifiques, il est difficile

et long d’adapter les modeles a différentes especes.
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Parmi ce type de modele, un seul a ce jour a été développé pour les arbres. Ce modele
appelé PHENOFIT (Chuine & Beaubien, 2001), estime une probabilité¢ annuelle de survie et
un succes annuel de reproduction qui dépend étroitement de la réalisation du cycle annuel de
développement par rapport a l’occurrence de différents stress hydriques et thermiques
(Encadré D). Ce mode¢le calcule pour un individu moyen d’une espéce une probabilité¢ de
présence sur plusieurs années estimée par le produit de la probabilit¢ de survie et de la
probabilité¢ annuelle de produire des graines viables. PHENOFIT est compos¢ de plusieurs
sous modeles mécanistes : des modeles phénologiques (Chuine, 2000) ; un modele de
résistance au gel ; un modele de survie (Chuine & Beaubien, 2001 ; Morin & Chuine, 2005),
un modele de succes reproducteur (Chuine & Beaubien, 2001). Une description détaillée du

mod¢le est présente en Annexe 1 du manuscrit.

Ce modele a été utilis€ notamment pour prédire I’évolution de la répartition
géographique de différentes especes arborées selon différents scénarios climatiques a 1’échelle
de la France (Cheaib et al., 2012), de I’Amérique du Nord (Morin et al., 2009) ou encore de
I’Europe (Duputié et al., 2015). Dans les études de Saltré et al., (2013 ; 2015) le modéle
PHENOFIT a ¢ét¢ couplé avec un model démographique simple et un model
phénoménologique (non mécaniste) de migration basé sur un processus ponctuel de Gibbs qui
prend en compte la dispersion et la compétition intra-spécifique (Saltré et al., 2009). Une
nouvelle version de PHENOFIT (version 5) est en cours de validation. Cette version sera
plurispécifique et pourra intégrer des variations de réponse pour trois classes d’age d’une

espece.

Afin d’avancer dans la compréhension de la niche des especes et des facteurs régissant
leur répartition, la comparaison de ces deux grands type de modélisation est nécessaire. La
premicre comparaison d’un modele d’aire de répartition basé sur les processus (PHENOFIT)
avec un modele statistique (BIOMOD) a été réalisée par (Morin and Thuiller, 2009). Cette
¢tude a montré que si globalement les modéles montrent les mémes tendances, le modele basé
sur les processus est plus conservateur c’est a dire qu’il prévoit moins d’extinction pour la fin
du siecle. Une étude suivante a comparé un plus grand nombre de modeles d’habitats avec
plusieurs modeles basés sur la valeur sélective (Cheaib et al., 2012). Les résultats vont dans le
méme sens que 1’étude précédente mais montre que pour certaines especes tous les modeéles

s’accordent sur I’évolution de I’aire de répartition.
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3.3. L’acquisition de données par la science participative

3.3.1.Du citoyen a la recherche

Les sciences participatives ou sciences citoyennes sont des programmes scientifiques
auxquels spécialistes ou amateurs peuvent contribuer par la collecte d’observations sur la base
du volontariat. Ces programmes doivent dans un premier temps €tre pensé€s pour répondre a
une question de recherche scientifique. Le protocole proposé pour y répondre doit étre simple
mais rigoureux. Il ne doit pas exiger de connaissances techniques trop complexes pour
pouvoir étre réalisé par des non-spécialistes. Cette condition permet ainsi de renforcer la
fiabilité des données. Ces programmes permettent 1’acquisition de quantités importantes de
données sur le long terme et a large échelle géographique, ce qui ne peut étre réalisé par un
programme de recherche exécuté uniquement par des équipes scientifiques. Ces programmes
présentent un intérét d’autant plus marqué pour la recherche dans le contexte actuel des
changements climatiques ou des observations sont nécessaires pour comprendre et évaluer au
plus vite la réponse des €cosystemes. C’est un des atouts principaux des programmes de
science participative (McKinley et al., 2017 ; Kaartinen et al., 2013). Ces données doivent
étre utilisables pour répondre a des questions de recherche et peuvent conduire a des

publications reconnues par la communauté scientifique internationale.

Les sciences participatives permettent ¢galement d’éduquer et de sensibiliser sur
certains enjeux tel que la protection de la biodiversité a travers I’implication citoyenne et la
pédagogie par 1’action. Ces programmes offrent également la possibilit¢ de rejoindre une
communauté partageant des centres d’intéréts communs et prenant part au monde de la

recherche.

Les sciences citoyennes ne sont pas nouvelles. Au début du 20°™ siécle, les premiers
programmes d’observations impliquant les citoyens apparaissent aux USA et au Royaume-
Uni. Le plus célebre est le Christmas Bird Count qui consiste @ un comptage des oiseaux. En
France, le Suivi Temporel des Oiseaux Communs (STOC) est la premicre approche
d’observation participative de la biodiversité. A partir des années 2000, les programmes de
sciences participatives se sont multipliés. En plein essor, on compte aujourd’hui en France
116 observatoires qui proposent des programmes impliquant en tout plus de 60 000

participants. Les domaines sont variés : oiseaux (« Observatoire des rapaces »), mollusques
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(« Espion des Grands fonds »), plantes (« Sauvages de ma rue», insectes pollinisateurs
(« SPIPOLL »), classification de galaxies («Galaxy Zoo »), etc.). En France, ces programmes

sont recensés par le Comité National Sciences Participative.

3.3.2.Phenoclim, observatoire de la phénologie des arbres en montagne

Le Centre de Recherches sur les Ecosystemes d'Altitude (CREA Mont-Blanc ;
association type loi 1901), a pour vocation d'allier recherche scientifique sur les écosystémes
d'altitude et de partager des savoirs avec le grand public. L'équipe du CREA, composée de
chercheurs et de médiateurs scientifiques, anime notamment des programmes de sciences

participatives.

La compréhension des modifications environnementales en cours nécessite la mise en
place de réseaux de suivi et des plans d’observations spécifiques sur le long terme. Le CREA
Mont-Blanc, dans le cadre du programme Phénoclim (www.phenoclim.org), étudie depuis
2004 la phénologie de plusieurs espéces végétales (dates d’ouverture des bourgeons,
floraison, feuillaison et changement de couleur des feuilles) et animales (dates de
reproduction, migration) communes sur I’ensemble des Alpes. Phénoclim est un programme
de sciences participatives qui vise a collecter des données pour la recherche scientifique et en
méme temps a sensibiliser le grand public a I’'impact des changements climatiques sur la
végétation et la faune. Le réseau d’observateurs Phénoclim, s’étend en France (Alpes,
Pyrénées, Vosges, Jura, Massif central), en Italie, en Suisse, en Espagne et méme aux Etats-

Unis.

Ce programme a collecté¢ a ce jour environ 35 000 observations sur I’ensemble du
massif alpin. La couverture de stations de Météo-France étant faible et les hétérogénéités des
températures fortes en montagne (ex. inversions et continentalit¢), le CREA a install¢ a
proximité de certains sites d'observation des stations de mesure de température, qui
aujourd'hui sont au nombre de 76. Elles enregistrent toutes les 15 min la température a 5 cm
de profondeur dans le sol, a la surface du sol, a 30 cm du sol et a 2 m sont enregistrés. Durant
la saison hivernale, les hauteurs de neige sont relevées par les participants. Cette initiative a
permis d'accumuler un grand nombre de données climatiques en parallele avec les

observations phénologiques dans les Alpes.
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Le programme regroupe plusieurs catégories de participants (Figure 4) : des enseignants
avec des ¢léves dont les plus jeunes ont huit ans et qui peuvent construire un projet
pluridisciplinaire autour du programme (biologie, mathématiques, poésie, dessin...). Des
particuliers, plutot peu spécialistes. Des associations et espaces protégés, qui utilisent
Phénoclim a double escient : pour le suivi de leur territoire par leurs gardes-moniteurs et pour

leur mission d’accueil du public, scolaires ou touristes. Enfin le programme est également

compos¢ des salariés d’entreprises, tel que OrangeTM qui mobilise ses collaborateurs dans les
Alpes. Depuis 2014 la participation reste similaire entre années avec en moyenne 1500
observations au printemps toutes espeéces végétales confondues réparties sur environ 70 sites

(Figure 5).
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FIGURE 5 : Evolution du nombre d’observations printaniére par massif montagneux depuis 2005 (a) et
répartition par catégorie de participant des sites suivis au printemps 2017 (b)

Phénoclim travaille depuis 2007 en partenariat avec 1’Observatoire des Saisons (ODS)
(www.obs-saisons.fr), qui a été initié par un Groupement de Recherche du CNRS (GDR 2968
SIP-GECC). Alors que Phénoclim est implanté sur les zones de montagne, 1’ODS toutes les
régions de plaine a 1’échelle de la France métropolitaine depuis 2007. Depuis 2017,
Phénoclim et ODS constituent un des onze observatoires de la phénologie du SOERE
TEMPO (https://wwwé.inra.fr/soere-tempo), réseau d’observatoires dédiés a la phénologie de

I’ensemble du régne vivant (espéces végétales et animales, exploitées et sauvages).

Le protocole « végétation » suivit par les observateurs du programme Phénoclim :

Les participants sont invités a choisir dans un rayon de 500 meétres 3 especes parmi les
13 especes d'arbres et de plantes fréquentes en montagne : le méleze, I’épicéa, le sapin
pecting, le pin sylvestre, les bouleaux pubescents et verruqueux, le fréne, le hétre, le noisetier,
le lilas commun, le sorbier des oiseleurs, la primevere officinale et le tussilage. Pour chaque
espece choisie, 2 individus au minimum (3 recommandées) doivent &tre suivis. Au printemps,
trois stades sont a observer : le débourrement, la feuillaison, la floraison. Les fiches de suivies

des especes étudiées dans ce travail de thése sont présentes en Annexe 2 du manuscrit.

Le débourrement correspond a 1’ouverture des bourgeons végétatifs. Les nouvelles
feuilles sont visibles a travers les écailles du bourgeon. Le stade débourrement doit étre noté

quand 10% des bourgeons de 1’arbre sont en phase d’ouverture (BBCH 07). La feuillaison
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correspond a ’ouverture des nouvelles feuilles. La feuille est entiérement ouverte, le pétiole
apparent et la forme reconnaissable méme si la feuille n’a pas sa taille adulte. Le stade
feuillaison doit étre noté¢ quand 10% des feuilles de I’arbre sont formées (BBCH 11). La
floraison correspond au moment ou les pétales sont suffisamment ouverts pour laisser voir
I’intérieur de la fleur. Le stade floraison doit étre noté lorsque 10% des fleurs sont ouvertes

(BBCH 61).

A DP’automne, deux stades sont a observer : le début et la moiti¢é du changement de
couleur. Le début de changement de couleur doit étre noté lorsque les premicres feuilles de
I’arbre, soit environ 10% du feuillage, ont changé de couleur (BBCH 91). La moiti¢ de
changement de couleur doit étre noté lorsque 50% des feuilles de 1’arbre ont changé de

couleur (BBCH 95).

Au printemps ou a I’automne, les participants doivent visiter leur zone d’étude au moins

une fois par semaine pour pouvoir identifier au mieux les stades phénologiques a noter.

Une fois ces données acquises, les participants sont invités a transmettre leurs
observations via le site internet Phénoclim (www.phenoclim.org) ou via une application

Smartphone relié a leur compte personnel.

L’utilisation de la base de données Phénoclim a nécessité un nettoyage pour retirer ou
corriger les erreurs de saisie. En moyenne trois individus d’'une méme espéce sont suivis par
site. Les données ont ét¢ moyennées par site/année/espece/stade et les données des sites ayant
un écart-type (o) supérieur a 7 ont été vérifiées et parfois corrigées. Nous avons aussi vérifi¢
pour chaque année, si la moyenne par site (Moy_site) était inférieure a la moyenne sur les

Alpes (Moy_Alpes) - 3*c ou supérieure a Moy _Alpes +3*o.
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4. OBJECTIFS ET STRUCTURE DE LA THESE

Cette thése s’inscrit dans la problématique générale visant a comprendre la réponse des
especes arborées au réchauffement climatique dans les Alpes et développer des outils pour

évaluer cette réponse dans le futur.
Les trois objectifs principaux de cette thése sont :

(1) identifier les mécanismes / facteurs qui expliquent les variations des
événements phénologiques de printemps de cinq essences forestieres (noisetier,
fréne, bouleau, méléze et épicéa) au cours des huit derniéres années a travers
les Alpes et lors d’années trés chaudes et tres froides.

(i1) évaluer et d’améliorer les modeles phénologiques de printemps existants pour
ces cinq especes afin de prédire au mieux ces événements dans le futur dans les
Alpes.

(111) prédire a trés fine échelle spatiale la répartition actuelle et future du fréne, du
bouleau et du méléze et identifier les processus physiologiques qui s’avérent

limitant pour la répartition, le long des gradients altitudinaux dans les Alpes.

Pour répondre aux objectifs précédents, nous avons suivi une démarche en 4 étapes,
correspondant aux différents chapitres de cette thése (Figure 6). Les données utilisées
proviennent du programme de science participative Phénoclim. Ces chapitres s’articulent sur

différentes échelles spatiales et temporelles (Figure 7).

Dans le Chapitre 1 nous avons cherché a évaluer les effets du réchauffement de 1'hiver
par rapport au réchauffement du printemps sur les phases phénologiques le long d'un gradient
d'altitude. Nous avons testé 1'hypothese selon laquelle un manque de froid (chilling) pendant
I'hiver retarderait la levée de la dormance et par conséquent la date de débourrement et de
floraison. Nous avons utilis¢ huit ans d’observations phénologiques et de températures pour
cinq especes d'arbres (noisetier, fréne, bouleau, méléze et épicéa) a 1’échelle des Alpes. Ce
chapitre a fait I’objet d’une publication dans Agricultural and Forest Meteorology, (Asse et

al., 2018).
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L’objectif du Chapitre 2 a ét¢ de comparer ’efficience et la robustesse des modeles
phénologiques corrélatifs développés dans le Chapitre 1 et des modeles basés sur les
processus paramétrés dans ce chapitre. Ces modeles présentent différents niveaux de
complexité selon la prise en compte ou non de la phase d’endodormance et selon le type de
réponse a la température. Nous avons ensuite effectué une comparaison des projections des
dates de débourrement obtenues par ces modeles phénologiques sur I’ensemble du massif des
Alpes a une résolution de 8 km sur la période 1950 - 2100. Ce chapitre a fait 1’objet d’un

manuscrit soumis a Global Change Biology, (Asse et al, submitted)

Le Chapitre 3 visait a développer des modeles phénologiques basés sur les processus
afin de tester des hypothéses issues de la littérature expérimentale quant au déterminisme
environnemental des dates de débourrement. Les hypotheses testées concernent la phase
d’écodormance. La température moyenne journalicre est classiquement utilisée dans la
modélisation de cette phase. Ici nous avons développé des modéles prenant en compte
d’autres facteurs liés a la température comme I’amplitude thermique entre le jour et la nuit, la
température maximale, la température au levée du jour ou encore la température du sol.
L’efficience et la robustesse de ces différents modeles ont ét¢ comparées. Ce chapitre a fait

I’objet d’un manuscrit achevé et qui sera soumis trés prochainement a un journal.

Le Chapitre 4 représente I’accomplissement des chapitres précédents. Les modeles
phénologiques développés et paramétrés dans les précédents chapitres ont été intégrés dans le
modele d’aire de répartition basé sur les processus, PHENOFIT (Chuine & Beaubien 2001).
L'originalité de ce travail réside dans 1’utilisation de ce modele a fine résolution spatiale (50
metres), ce qui n’avait encore jamais €té réalisé. Aprés la paramétrisation du modele pour le
fréne, le bouleau et le méléze, nous avons réalisé des projections de leur aire de répartition
potentielle sur les Ecrins pour étudier les variations de leurs limites altitudinales de 1950 a
2100 selon deux scénarios climatiques. Nous avons ensuite cherché a déterminer quels traits
ou processus biologiques étaient impliqués dans ces variations. A ce jour, cette partie
nécessite des analyses complémentaires pour pouvoir €tre publiée. Elle est rédigée en francgais

selon la structure d’un article scientifique.

En trame de fond de ce travail, 1'objectif est de valoriser les données d'un programme de

science participative afin de mettre en évidence que ces initiatives, si elles sont bien menées,
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peuvent permettre de contribuer a des travaux de recherche de qualité, originaux et reconnus

par la communauté scientifique internationale.

En paralléle de ce travail de thése, j’ai eu en charge la coordination et 1’animation du

programme Phénoclim durant les deux premicres années de mon contrat de these.

Réponses des espéeces arborées au réchauffement climatique dans les Alpes

Chapitre 1 Description des observations phénologiques

Caractérisation des variations interannuelles de la phénologie de printemps
(débourrement, floraison)
chez le noisetier, le fréne, le bouleau, le méléze et I'épicéa

Modélisation de la phénologie printaniére
Chapitre 2 Chapitre 3
Développement de modeles phénologiques

afin de tester de nouvelles hypotheses quant
au déterminisme de I'écodormance

Comparaison de modeles phénologiques
ayant différents niveaux de complexité

(débourrement) _—> déb N
chez le noisetier, le fréne, le bouleau, le méléze et o (de ?urremen ) .
Iépicéa chez le noisetier, le fréne, le bouleau, le méléze et
I’épicéa

Modélisation de I'aire de répartition potentielle des espéces
Chapitre 4

Etude des variations des limites altitudinales sur la période 1950-2100 a
fine résolution spatiale dans les Ecrins.
Chez le fréne, le bouleau, le méleze

FIGURE 6 : Structure de la thése
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Observations phénologiques et
climatiques a I’échelle régionale

Chapitre 1
Variations actuelles de la
phénologie

Chapitre 2 & 3
Construction des modéles

1950 2006 phénologiques 2100
________________ | L o e S
|‘ | | >
2007 2014
Projections historiques Projections futures
Chapitre 2

Projections futures des dates de débourrement a I'échelle régionale (8 km)

Chapitre 4
Projections de I'aire de répartition potentielle historique et future des espéces a I'échelle locale (50 m)

FIGURE 7 : Structure de la thése dans le temps et I’espace
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ARTICLE INFO ABSTRACT

Keywords: Mountain regions are particularly susceptible and influenced by the effects of climate change. In the Alps,
Budburst temperature increased two times faster than in the Northern Hemisphere during the 20th century. As an im-
Flowering mediate response in certain tree species, spring phenological phases, such as budburst and flowering, have

Elevation gradients
Winter warming
Spring warming

tended to occur earlier. However, recent studies have shown a slowing down of phenological shifts during the
last two decades compared to earlier periods, which might be caused by warmer winters. Indeed, cold tem-
peratures are required to break bud dormancy that occurs in early fall; and dormancy break is a prerequisite for
cell elongation to take place in spring when temperature conditions are warm enough.

Here we aimed at evaluating the effects of winter warming vs. spring warming on the phenological shift along
mountain elevation gradients. We tested the hypothesis that a lack of chilling temperature during winter delayed
dormancy release and subsequently spring phenological phases. For this, we used eight years of temperature and
phenological records for five tree species (Betula pendula, Fraxinus excelsior, Corylus avellana, Picea abies and Larix
decidua) gathered with the citizen science program Phenoclim (www.phenoclim.org) deployed over the French Alps.

Our results showed that for similar preseason (i.e. after dormancy break) temperatures, warmer winters
significantly delayed budburst and flowering along the elevation gradient (+0.9 to +5.6 days °C™1) except for
flowering of Corylus and budburst of Picea. For similar cold winter temperatures, warmer preseasons sig-
nificantly advanced budburst and flowering along the elevation gradient (—5.3 to —8.4 days °C™ ). On average,
the effect of winter warming was 2.3 times lower than the effect of spring warming. We also showed that warmer
winter temperature conditions have a significantly larger effect at lower elevations.

As a consequence, the observed delaying effect of winter warming might be beneficial to trees by reducing the risk
of exposure to late spring frost on a short term. This could further lead to partial dormancy break at lower elevations
before the end of the 21st century, which, in turn, may alter bud development and flowering and so tree fitness.

1. Introduction temperature has already increased twice as fast than in the northern
hemisphere during the 20th century (Rebetez and Reinhard, 2008).

Mountain regions and their unique biota are and will be particularly Moreover, recent evidence indicates that the current warming rate in-
exposed to climate change and temperature increase (Rangwala & creases with increasing elevation (Mountain Research Initiative EDW
Miller 2012; Nogués-Bravo et al. 2007). In some regions of the Alps, Working Group, 2015). As a consequence, mountain summits might
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warm faster than lower elevation sites, suggesting that mountain eco-
systems might react non-linearly to climate change along elevation
gradients.

Forests cover nearly half of the land surface in Europe (Fao, 2011)
and in the Alps and provide important ecosystem services in mountain
regions such as protection against soil erosion and avalanches, and for
wood production (Schroéter et al., 2005). Because the long life-span of
trees does not allow for rapid selection to environmental changes,
forests are particularly vulnerable to climate change. Tree species re-
sponses to climate warming take place at different time scales: from the
scale of years by acclimation through phenotypic plasticity (Chevin
et al. 2013; Duputié et al., 2015), to the scale of decades and centuries
through migration (Davis and Shaw, 2001) and micro-evolution (Franks
et al., 2014; Lefevre et al. 2013; Alberto et al. 2013). A consistent up-
ward presence shift of about 70 m has been observed for tree species in
the western and central part of the Alps, which is partly due to the
ongoing climate change (Lenoir et al. 2008; Bodin et al., 2013). How-
ever, it remains unclear whether natural migration via seed dispersal
will be sufficient to reach the isotherm shift due to climate warming in
the future and whether biotic interactions will allow it.

Many studies have shown that spring phenological events are well
correlated with temperature of the previous weeks/months (Claudio
Defila & Clot 2005; Walther et al. 2002) and studies based on ob-
servational and experimental elevation transects have shown that en-
vironmental effects overwhelm genetic effects (Vitasse et al. 2010,
2013), at least in a short term. As a consequence, phenological plasti-
city is an important way for trees to respond quickly to increasing
temperature, enabling them to track ongoing climate change (Duputié
et al., 2015). More generally, phenology has been shown to control
species range limits at a global scale (Chuine & Beaubien 2001; Chuine,
2010) and along elevational gradients in mountain regions (Korner
et al., 2016). Phenology is thus a key feature of temperate, boreal and
alpine plant species niche because it defines the season and duration of
growth and reproduction, modulating largely the probability of survival
of individuals, especially in case of adverse climatic events. For in-
stance, to ensure the reproductive success, the timing of flowering must
be well synchronized among individuals and with the advancement of
spring in order to avoid late spring frost that could damage the re-
productive organs (Post 2003; Sparks et al. 2003; Chuine, 2010). Si-
milarly, the timing of budburst is highly important since it marks the
start of the photosynthetic period, which affects the fruit and other
tissues growth, as well as the build-up of carbohydrate reserves re-
quired for tissue maintenance (Hoch, 2005). Because emerging leaves
in spring are extremely sensitive to frost, the timing of budburst must
also be well synchronized with environmental cues to minimize the risk
of frost damages (Lenz et al., 2016). For this reason, late flushing spe-
cies are often less resistant to frost (Lenz et al., 2013). The interplay
between freezing resistance, phenology, and the time required to ma-
ture tissue, has recently been proposed as a key determinant of the
upper elevation limits of trees living below the treeline (Kollas et al.
2014; Korner et al., 2016).

Since the 1970s, spring phenology has been reported to occur earlier
in response to warming (Walther et al. 2002; Menzel et al. 2006; Fu
et al. 2014). In particular, Fu et al., (2014) detected shifts of around two
weeks from 1982 to 2011 in Europe for several species including Betula
pendula Roth., Fraxinus excelsior L., and Corylus avellana L. (Giisewell
et al., 2017) shows that the advance is more pronounced at high ele-
vation in the Alps. To prevent buds from developing during a warm
spell in winter, most of the temperate and boreal trees have developed a
key adaptation: the inability to resume growth despite favorable
growing conditions in terms of temperature and water. This physiolo-
gical state called endodormancy requires from a few weeks to several
months of cold temperature (usually assumed around 4 °C) to be broken
(Lang et al., 1987). Endodormancy is followed by a second phase called
ecodormancy, which is broken when buds are exposed to warm
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temperature (forcing temperatures) and ends with budburst. Several
studies have pointed out that climate warming may lead to insufficient
chilling in winter to fully break dormancy release (Yu et al. 2010;
Chuine, Morin, et al. 2010), which could delay, or even compromise
leaf unfolding (Chuine et al., 2016). Such a situation is more likely to
occur in populations inhabiting the warm edge of a species range and/
or at lower elevations in mountain regions. In this context, a recent
study has shown that the apparent response of leaf unfolding to
warming decreased by about 40% between 1980 and 2013 for seven
dominant European tree species at 1245 sites (Fu et al., 2015). The
authors hypothesized that the dampening of the phenological response
to spring warming was due to reduced winter chilling during the last 15
years and/or increasing photoperiod limitation. Other studies also
support that, in additional to insufficient chilling, photoperiod might
prevent spring phenological phases to occur earlier (Korner and Basler,
2010; Gaiizere et al. 2017).

Experimental studies have shown that low level of chilling during
endodormancy delays budburst (e.g. (Murray et al., 1989; Laube et al.,
2014; Caffarra et al., 2011)). In agreement, modeling studies suggest
that the effect of the warming in winter on endodormancy break should
progressively balance the advancing effect of the warming in spring on
budburst date (Chuine et al. 2016). However, there is no evidence so far
of such effect in phenological observations.

The incomplete understanding of the response of spring phenology
to warming temperature makes predictions of tree phenology and in fine
range distribution rather uncertain (Richardson et al. 2013; Piao et al.
2015). To address this issue, an increasing number of studies have tried
to elucidate the determinism of leaf unfolding both using experiments
(Zohner and Renner, 2014; Laube et al., 2014) and long-term series of
phenological observations using large phenological networks or remote
sensing data (Zhang et al. 2003; Reed et al. 2009). Both a better un-
derstanding and more accurate predictions of spring phenology require
long-term observations over large geographic extents and elevational
gradients. Citizen science programs have the potential to expand the
scope of data collection useful to scientists, and especially their spatial
and temporal scale (Hand 2010; Fuccillo et al., 2015; Hurlbert and
Liang, 2012; Barlow et al. 2015). In the field of phenology, several
programs have been running for several years now, especially in
Europe, and have brought a considerable amount of data to researchers
(Scheifinger and Templ, 2016). In this context, the CREA (Centre de
Recherches sur les Ecosystémes d’Altitude, Chamonix, France) initiated
in 2004 the citizen science program Phenoclim (www.phenoclim.org),
which aims at assessing the long-term effects of climate changes on
plant phenology over the French Alps. The specificity of the Phenoclim
program, compared to other existing citizen science initiatives, lies not
only in its geographic coverage in mountain environments, but also in
its simultaneous acquisition of accurate temperature records in addition
to phenological observations. Taking advantage of this long-term and
large-extent program, we aimed at using eight years of spring pheno-
logical observations for five major tree species to answer the following
questions:

(1) Are warmer temperatures
geneously along elevation?

(2) Can we already detect a delaying effect of exceptionally warm
winters on budburst and flowering?

(3) How does winter warming affect the phenological shift along ele-
vation compared to preseason warming (i.e. after dormancy break)?

shifting spring phenology homo-

2. Methods
2.1. Climate and phenology data

We used observations of two spring phenological phases, budburst
and flowering, for five tree species extracted from the Phenoclim
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database. These observations cover a time period ranging from spring
2007 to spring 2014. The study species were three broad-leaved de-
ciduous trees: hazel (Corylus avellana L.), ash (Fraxinus excelsior L.),
birch (Betula pendula Roth); and one deciduous and one evergreen
coniferous tree respectively: larch (Larix decidua Mill.) and spruce
(Picea abies (L.) Karst.). All five species cover various elevation gra-
dients with Corylus having the lowest and narrower and Larix the
highest and largest (Fig.1). Thus, this set of species allowed us to assess
phenological variations over large elevational gradients.

In the Phenoclim protocol, budburst is defined as the first day at
which 10% of the vegetative buds of the crown on a given individual
are opened (BBCH 07). Similar to budburst, flowering is defined as the
first day at which 10% of the male flower buds are opened (BBCH 61).
At each site, observers survey at least two individuals per species. These
individuals are chosen to be adult and dominant trees taller than 7 m,
sharing similar environmental conditions (i.e. soil, slope and aspect)
and at a maximum horizontal distance of 100 m from each other.
Phenological observations were recorded weekly. For each species and
at each site, yearly budburst or flowering dates were calculated by
averaging observations from individuals. Certain species were not
found at each site In addition, the number of years of monitoring
varied. (Fig.1). In total, and irrespective of species, 242 sites for bud-
burst and 224 sites for flowering were surveyed between 2007 and
2014.

Additionally, temperature was monitored on sixty sites covering a
large elevation gradient ranging from 372 to 1919 m using temperature

Fraxinus excelsior
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Fig. 1. Map showing the location of the study area (western
part of the Alps) at the scale of Europe (a). Maps showing the
location of the sites with phenological records for the five
species in the Western Alps (b—f): Corylus avellana (hazel) (b),
Fraxinus excelsior (ash) (c), Betula pendula (birch) (d), Larix
decidua (larch) (e), Picea abies (spruce) (f). Filled white circle
correspond to sites having phenological records only. Black
triangle corresponds to sites having phenological records and
equipped with temperature stations.

stations (Fig. 1). These stations measured air temperature at a standard
2-m height every 15 min with a DA8B20 digital thermometer placed in
a white ventilated plastic shelter (Dallas Semiconductor MAXIM, www.
maxime-ic.com).

These temperature sensors have an operating range of —55 to
125 °C and an accuracy of + 0.5 °C over the range of —10 to 85 °C. The
2-m air temperature recorded by the stations was highly correlated with
standard temperature obtained from national meteorological stations
(e.g., in Chamonix: correlation coefficients = 0.97, 0.95 and 0.97, re-
spectively for minimum temperature, maximum temperature and mean
temperature; data from Chamonix station obtained from Meteo France;
(Pellerin et al., 2012). We thus used records from the 2-m air tem-
perature sensors of the Phenoclim stations (1) to calculate daily mean
air temperature at sites equipped with stations and (2) to interpolate
these daily measurements at observation sites without meteorological
stations for further correlative analyses between temperature and dates
of phenological events. Daily-interpolated temperatures were generated
by first calibrating linear models of daily temperature as a function of
elevation. These models were then used to spatially predict temperature
at observation sites without temperature stations, using pixels of a 25-m
digital elevation model (DEM). Each daily projection of this fitted
temperature model as a function of elevation was adjusted by inter-
polating residuals of the regression from the calibrations points over the
whole valley according to the inverse distance weighted algorithm
(IDW) (see also: Kollas et al., 2014; Cianfrani et al., 2015, for further
details).
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2.2. Detecting the effect of exceptionally warm winters on budburst and
flowering

We calibrated mixed effects models with budburst or flowering
dates as response variables and with growing degree-days and chilling
as predicting variables to assess the relative importance of these two
temperature-based factors on the two phenological events. Mixed ef-
fects models were performed in R (version 3.1.1; R Core team, (2015))
using the library nlme (Lindstrom & Bates 1990; Pinheiro & Bates 1996)
with observation sites as random effect. Indeed, there may be some site-
specific adaptations, which would blur an overall relationship between
the temperature indexes and budburst. As temperature index we cal-
culated for each species and each observation site a chilling factor that
was defined as the frequency of days with a daily temperature < 5°C
from September 1st to December 31st of the calendar year preceding
budburst (Dantec et al., 2014). We also calculated growing degree-days
(hereafter GDD) defined as the sum of positive (> 0°C) daily mean
temperature from January 1lst to the median date of budburst or
flowering observed over the 2007-2014 observation period for a given
site. The growing degree-days variable was tested here with two dif-
ferent thresholds (i.e. 0°C and 5 °C). This 0°C temperature threshold
was chosen here instead of the more commonly-used 5-°C threshold
because daily mean temperatures between 0 and 5 °C may contribute to
trigger budburst events in plants found in mountainous environments,
(Korner 1999; Vitasse et al. 2016). We chose Jan 1st as the starting date
of accumulation of the growing degree days (GDD) for two reasons.
First of all, the ecodormancy phase can begin as early as January in
some species like hazel (flowering) or poplar, which requires only 6
weeks of chilling to break endodormancy (Rinne et al., 2011). Second,
the beginning of the ecodormancy phase varies a lot between species,
years, and sites along the elevation and latitudinal gradients because of
very contrasted climatic conditions. By setting the start of the pre-
season period to January 1st we could estimate more correctly the GDD
at early starting pre-season sites while not affecting the estimation of
the GDD at late starting pre-season sites. Temperatures inferior to the
threshold temperature indeed do not contribute to the GDD.

We considered models with all combinations of predicting variables,
including univariate models. We calculated Akaike’s Information
Criterion corrected for small sample size (AICc) with the R function AIC
to select the most parsimonious model (Burnham and Anderson, 2002).
We assessed the independent and joint contribution of predicting
variables and detected possible interactions between them with var-
iance partitioning using the library Vegan (Oksanen et al., 2013). All
models were first calibrated with all observations from sites with me-
teorological stations, and then compared to models calibrated on the
entire dataset including sites with interpolated temperature-based
variables.

2.3. Identification of climatically contrasted years

We ran a second type of analyzes by comparing the most different
climatic years.

We first aimed at identifying three climatically contrasted years
over the observation period: (i) a cold fall and early winter followed by
a warm late winter and early spring, called hereafter a typical year; (ii)
a warm fall and late winter followed by a warm late winter and early
spring, called hereafter a warm year and (iii) a cold fall and early winter
followed by a cold warm late winter and early spring, called hereafter a
cold year. The period of fall and beginning of winter (called hereafter
for the sake of simplicity winter period) corresponds to the develop-
ment phase of endodormancy, while late winter and early spring (called
hereafter for the sake of simplicity “preseason period”) corresponds to
the development phase of ecodormancy. From our current under-
standing of the effect of temperature during winter period on en-
dodormancy and of preseason temperature on ecodormancy, the three
climatically contrasted years should respectively lead to early, medium
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and late budburst and flowering dates.

To identify the three climatically contrasted years, we characterized
the endodormancy and ecodormancy periods according to temperature-
based factors. To rank endodormancy periods, we calculated for each
species and each observation sites the chilling as defined above.
Similarly, to rank ecodormancy periods, we calculated the GDD as de-
fined above. To identify the three climatically contrasted years, we
compared quantile values of chilling and GDD between years for each
species.

2.4. Detecting delaying effect of warm winter on budburst and flowering
dates along elevation in the Alps

We calibrated for each species linear models of budburst and
flowering dates as a function of elevation based on data of the three
contrasted climatic years (hereafter called yearly models). Then, we
calibrated global models of budburst and flowering dates as a function
of elevation based on all available years of the observation period
(hereafter called global models).

To estimate the deviation in budburst date between the yearly and
the global model along the elevation gradient, we compared yearly
models to the global models using the sum of absolute number of days
of deviation between the yearly and the global model along the ele-
vation gradient used for the calibration of models. We additionally
bootstrapped yearly models (with 999 repetitions) to assess the effect of
sampling bias on regression parameters.

We also calibrated linear models of budburst and flowering dates
with GDD as a predictor. We then extracted residuals (observed dates —
predicted dates) of budburst and flowering date predictions for the
three climatically contrasted years. Linear models of the residuals as a
function of elevation were finally calibrated to assess whether slopes
and intercepts of these models were similar between the three years for
a given species and to verify whether residuals of the year with a warm
winter were positive at low elevation, suggesting a negative effect of
warmer temperature in winter on budburst and flowering.

Finally, we estimated the contribution of warming temperatures
during preseason by the average shift in budburst and flowering dates
per degree of warming of the preseason between the year with a cold
winter and a warm preseason and the year with both a cold winter and
preseason. Similarly, we estimated the contribution of warming tem-
peratures during winter by the average shift in budburst and flowering
dates per degree of warming of winter between the year with both a
warm winter and preseason and the year with a cold winter and a warm
preseason.

3. Results

The mixed effects models which explained budburst and flowering
dates the best were generally models including growing degree-days
with a 0-°C threshold (GDDO) irrespective of the dataset (i.e. using ei-
ther observed temperatures or interpolated temperatures), together
with chilling as predicting variables. Budburst and flowering of Picea as
well as flowering of Betula were best explained by growing degree-days
with a 5 °C threshold (GDD5) together with chilling (Table 1, Appendix
A in Supplementary material). GDD explained the largest amount of
variance in either budburst or flowering date for all species. Variance
partitioning also indicated an important joint contribution of either
GDDO or GDD5 and chilling in models for all species and the two
phenological phases (Table 1, Appendix A in Supplementary material).
Thus, over all 8 years and all locations, chilling did not explain much of
the variance in spring phenology once forcing temperatures were taken
into account except in Picea, and in the flowering date of Larix and
Fraxinus.

Because of the widely contrasting climatic conditions from one year
to another and along the latitudinal and elevation gradients, the mixed-
effects models performed over all years and locations might not be able
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Table 1
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Linear mixed models of budburst dates as response variables and temperature-based factors as competing predicting variables. Models are calibrated both on observation sites equipped
with temperature stations and on all observation sites. Adjusted R-squared (R2), AIC, and P-value of ANOVA are provided for each model. Var-part = partitions of variance between
growing degree-days > 0 °C (GGDO0), growing degree-days > 5 °C (GGD5), and chilling. For models with both GDD and chilling, two P values are provided, one for each effect.

Budburst
With temperature stations All sites
N AIC R? P-value Var-part Var-part Var-part - N AIC R? P-value Var-part Var-part Var-part -
(anova) GDDO chilling both (anova) GDDO chilling both
C. avellana 126 319
GDDO 929 0.55 *** 2377 0.62 ***
GDD5 940 0.51 *** 2404 0.59 ***
Chilling 967 0.26 * 2502 0.38 ¥
GDDO + Chilling 921 0.54 ***/NS 0.30 0.01 0.11 2373 0.62 ***/NS 0.28 0.0 0.18
GDD5 + Chilling 932 0.52 ***/NS 0.24 0.01 0.12 2392 0.60 FFH/x* 0.23 0.0 0.18
F. excelsior 152 396
GDDO 1132 0.65 *** 2949 0.70 ***
GDD5 1133 0.65 *** 2958 0.70 **x
Chilling 1174 0.50 * 3106 0.53 ***
GDDO + Chilling 1126 0.64 ***/NS 0.24 0.0 0.22 2944 0.70 ***/NS 0.23 0.0 0.33
GDD5 + Chilling 1127 0.65 ***/NS 0.23 0.0 0.22 2953 0.70 ***/NS 0.22 0.0 0.33
B. pendula 145 307
GDDO 1052 0.72 *** 2224 0.76 ***
GDD5 1049 0.73 *** 2227 0.76 ***
Chilling 1120 0.54 * 2393 0.55
GDDO + Chilling 1047 0.72 ***/NS 0.34 0.0 0.2 2220 0.76 0.32 0.0 0.23
GDD5 + Chilling 1044 0.73 ***/NS 0.35 0.1 0.3 2222 0.76 ***/NS 0.33 0.0 0.23
L. decidua 155 303
GDDO 1113 0.68 2174 0.74
GDD5 1109 0.69 2180 0.72
Chilling 1179 0.42 2367 0.43
GDDO + Chilling 1109 0.68 0.29 0.0 0.12 2171 0.74 0.36 0.0 0.13
GDD5 + Chilling 1105 0.69 0.29 0.0 0.12 2176 0.72 0.34 0.0 0.13
P. abies 107 248
GDDO 752 0.79 ¥ 1757 0.81 ***
GDDS5 743 0.81 *** 1738 0.84 ***
Chilling 833 0.44 ** 1949 0.43 ***
GDDO + Chilling 745 0.78 ***/NS 0.50 0.01 0.15 1752 0.81 ***/NS 0.38 0.0 0.28
GDD5 + Chilling 733  0.81 *x¥/* 0.54 0.02 0.14 1725 0.84 *xx/** 0.41 0.01 0.27

to detect the effect of a warmer winter on spring phenology that might
have occurred only at some locations and during particular years. We
thus analyzed more specifically the spring phenology of the most cli-
matically contrasted years. For all five species, winter and preseason
periods were the warmest in 2007 with low chilling and high growing
degree-days (Appendix B in Supplementary material). Preseason in
2011 was as warm as in 2007 but chilling was more important during
winter (Appendix B in Supplementary material). Winter and preseason
were the coldest in 2013 (Appendix B in Supplementary material). We
thus used the years 2007, 2011 and 2013 to assess the impact of re-
spectively, a warm winter followed by a warm preseason (2007, re-
ferred hereafter as the warm year), a cold winter followed by a warm
preseason (2011, referred hereafter as the typical year) and a cold
winter followed by a cold preseason (2013, referred hereafter as the
cold year) on budburst and flowering. Appendix C (Supplementary
material) provides the average temperature of the three years calcu-
lated over preseason and over winter. The typical year (2011) and the
cold year (2013) differed by the temperature of preseason but had si-
milar winter temperature, while the warm year (2007) and the typical
year (2011) differed by the temperature of winter but had similar
preseason temperature.

In most species, the coldest year (2013) generated the latest dates,
the typical year (2011) generated the earliest dates, and the warmest
year (2007) generated intermediate dates of budburst and flowering as
expected, with the exception of flowering of Corylus and budburst of
Picea (Fig. 2, Appendix E in Supplementary material). Bootstrapped
values of the phenological differences in budburst and flowering dates
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between the global model and the yearly models were significantly
lower in 2007 when compared to 2011 (P-values < .05) along the
elevation gradient, except for the budburst of Picea and the flowering of
Corylus (Fig. 3). Our results thus suggest that warmer winters delayed
budburst for similar preseason temperature conditions along the ele-
vation gradient in most cases.

To estimate the effect of warming temperatures in preseason, we
compared the typical year (2011) to the cold year (2013). Both years
exhibited similarly cold winter temperatures but differed in preseason
temperatures (Table 2, Fig. 4, Appendix C and Appendix D in Supple-
mentary material). Budburst and flowering were similarly advanced
(comparing 2011-2013) by a warming of preseason from 15.2 to
24.5days, which corresponded to a rate of advancement of
5-8days°C~' depending on the species (average 6.5day°C™ !,
Table 2).

To estimate the effect of warming temperatures in winter, we
compared the warm (2007) year to the typical year (2011). Both years
exhibited similarly warm preseason temperatures but differed in winter
temperature conditions (Table 2, Fig. 4, Appendix C and Appendix D in
Supplementary material). Budburst and flowering dates were both de-
layed by a warming of fall-winter (with the exception of flowering of
Corylus and budburst of Picea) from 2.1 to 12 days, which corresponded
to a rate of delay of 0.5-5.6days°C™' depending on the species
(average + 1.6 day °C™ !, Table 2).

On average, the effect of a warming of winter was 2.3 times less
important than of that of warming of preseason (Table 2, Fig. 4). Al-
though a warming of winter counteracted the effect of a warming of
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BUdbUrSt Flowering Fig. 2. Relationships between budburst (a, c, e, g, i)
Corylus avellana Corylus avellana and flowering dates (b, d, f, h, j) of years 2007 (dark
(a) (b) grey square), 2011 (grey triangle) and 2013 (clear
grey dots) and elevation for Corylus, Fraxinus, Betula,
1507 1501 Larix, and Picea. Linear models of budburst or flow-
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preseason, it did not cancel it. Difference among species responses to
winter warming was also larger than that to preseason warming,
especially for flowering (SE 1.14 vs 1.50 days for budburst; 1.09 vs 2.94
for flowering, respectively).

Residuals (observed — predicted dates) of the models including so-
lely GDDO fitted with all observations of the warm year 2007 were
always positive at low elevation whatever the species for both budburst
of flowering dates, while they tended to be lower and for some cases
negative at high elevation (Fig. 5). In other words, residuals were the
highest at low elevation during the warm year of 2007 compared to
2013 and 2011, irrespective of species (Appendix F in Supplementary
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material, Fig. 5), meaning that observed budburst or flowering dates
tended to occur later than predicted by GDD alone at low elevation
during the warm year of 2007. Conversely, residuals were on average
negative irrespective of elevation during the typical year 2011, for both
budburst and flowering, and decreased with elevation in most cases,
meaning that the observed dates occurred earlier than predicted by
GDD and more so at high elevation.

These results suggest that a model that does not take into account
the effect of winter temperature underestimates spring events occur-
rence dates when winter is warmer than usual and overestimate them
when winter is colder than usual.
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4. Discussion

The results of mixed effects models performed with all observations
suggest that except in a few cases, winter conditions in the Alps have
not affected spring phenology from 2007 to 2014. However, focusing
on particularly warm winters, we showed that for similar winter tem-
perature conditions, warmer preseason significantly advanced budburst
and flowering (—5.3 to —8.4 days °C™1); while for similar preseason
temperature conditions, warmer winters significantly delayed budburst
along the elevation gradient (+0.9 to + 5.6 days °C™'), excepted for
the flowering of Corylus and the budburst of Picea (Table 2). The
average difference in leaf-out and flowering dates between the two
extreme years 2011 and 2013 across all species was three weeks. More
importantly, the shift in budburst in all deciduous species was not
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constant along the elevation gradient between 2007, the warm year,
and the average over the 2007-2014 period with the shift at low ele-
vation being less important than at high elevation, except for the
flowering of Corylus. In contrast, Picea showed overall a constant shift
in budburst and flowering dates along the elevation gradient.

4.1. Declining effect of warming on phenological shifts

Previous studies have debated the linearity of the response of bud-
burst and flowering to temperature warming (Chuine, 2010; Luedeling
et al. 2013; Chuine et al. 2016; Fu et al. 2015). Linear trends observed
so far in budburst and flowering dates were caused principally by two
factors: (i) a warming of preseason which accelerates cell elongation
almost linearly up to an optimal temperature which has not been
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Estimation of a preseason warming and a winter warming effect on budburst dates (a) and flowering dates (b). Preseason warming effect is estimated by comparing the typical
year (2011) to the cold year (2013), and winter warming effect by comparing the warm year (2007) to the typical year (2011). A date: difference in phenological date between
the two years. A mean winter/preseason temperature: mean temperature difference either on the preseason period or the autumn-winter period between the two years. Note
that mean temperatures are different for each species because species do not occur strictly at the same sites. In brackets: confidence intervals. Response: shift in budburst (a)
and flowering (b) dates per degree, either calculated relatively to the preseason mean temperature (Jan 1st to median of spring phenological date) or the winter mean

temperature (Sept 1st-Dec 31st) (days °c™hH.

(a)
Budburst Preseason warming effect
A date (day) A Mean spring temperature (°C) Response (day °C™ ")
C. avellana —16.7 [+3.9] 2.6 [+0.6] —-6.5
F. excelsior —15.2 [+5.5] 2.9 [+0.7] -5.3
B. pendula —21.4 [+4.8] 3.5 [+0.7] -6.1
L. decidua -19.3 [+3.8] 3.1 [+0.5] -6.3
P. abies —24.5 [+6.3] 2.9 [+0.8] -8.4
Budburst Winter warming effect
A date (day) A Mean winter temperature (°C) Response (day °C™ 1)
C. avellana 6.7 [+6.0] 2.8 [+0.8] 2.4
F. excelsior 8.1 [+5.2] 2.8 [+0.7] 2.9
B. pendula 9.4 [+4.5] 3.1[+0.8] 3.0
L. decidua 3.9 [+4.4] 4.3 [+0.6] 0.9
P. abies -2.1[+7.7] 4.2 [+0.7] -0.5
(b)
Flowering Preseason warming effect
A date (day) A Mean spring temperature (°C) Response (day °c™h
C. avellana —17.7 [+10.6] 2.6 [+0.6] -6.8
F. excelsior —15.4 [+4.8] 2.9 [+0.7] -5.3
B. pendula —19.6 [+5.7] 3.3[+0.7] -5.9
L. decidua —18.7 [+4.8] 2.9 [+0.5] -6.4
P. abies —20.6 [+9.4] 2.5 [+0.9] -8.2
Flowering Winter warming effect
A date (day) A Mean winter temperature (°C) Response (day °c™h
C. avellana —-6.4 [+11.3] 2.7 [+0.9] —-2.4
F. excelsior 12.2 [+4.1] 2.2 [+0.7] 5.6
B. pendula 7.1 [+6.3] 2.8 [+0.8] 2.5
L. decidua 2.7 [+4.2] 3.9 [+0.6] 0.7
P. abies 2.1 [+7.3] 4.2 [+0.8] 0.5
reached yet in most temperate regions; (ii) a level of warming of winter
20l which has been so far insufficient to impede endodormancy break. Our
results showed that the latter condition may no longer be true during
some exceptionally warm winter such as in 2006-2007, especially at
é A Events lower elevations in the Alps. Additionally, these results were consistent
% 5 Budburst with those of Fu et al. (2015), also suggesting a dampening of the re-
> il .
g ' Flowering sponse of budburst to warming temperature over the past 25 years for
B h L Species dominant European tree species at lowlands in central Europe. Here the
= * Corylus avellana . 211 . .
o * v + Fraxinus excelsior authors invoked a reduced number of chilling days in winter.
£ 1 * Betula pendula The consequences of warmer winters might actually be positive on a
g . : ';?c’;":;fs“a short term. Indeed, delayed budburst and flowering at lower elevations
% may reduce the risk of exposure of leaves and flowers to late spring
Warmi - . . .
g . . _arg;':rg‘g frost. Consistently this risk was shown to have increased at higher
3 .- W Winter elevations in the Swiss Alps because spring phenology has advanced at
@ ° a faster rate than the frost-free period but has remained unchanged at
v lower elevations because of the reduced phenological advance to spring
010~ warming (Vitasse et al., 2018). However, in the long term, warmer
P % 00 0 winters might impede endodormancy break, ultimately compromising

Mean of phenological events (days after Jan 1st)

Fig. 4. Relationships between the mean of budburst dates (light grey) or the mean of
flowering dates flowering dates (dark grey) during the study period and response of
warming preseason (small size symbols) or warming winter (big size symbols) for Corylus,
Fraxinus, Betula, Larix, and Picea.

the quality of leaf and flower development (Chuine et al., 2016).
Other factors such as photoperiod have been shown to co-control
budburst as well, at least in some species such as European beech
(Zohner & Renner 2015; Laube et al. 2014; Korner et al. 2016). The
sensitivity of budburst to photoperiod has been seen as an additional
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security against frost damages that could slow down or even revert the
phenological trends after a certain level of warming because photo-
period might become limiting (Basler and Korner, 2012). However,
very few species seem to be photosensitive for budburst or flowering
(Zohner & Renner 2015; Laube et al. 2014; Way and Montgomery,
2015), and its effect seems to balance chilling depletion and be much
weaker than that of temperature (Caffarra & Eccel 2011; Laube et al.
2014; Zohner et al., 2016).

Our results also suggest that chilling requirements are still met at
high elevation during years with warm winter in the four deciduous
species Corylus, Fraxinus, Betula and Larix. Recent studies suggest that at
high elevation in the Alps, winters are usually too cold for optimal
chilling and that a warming of winter can actually increase the number
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of chilling days and thus advance spring phenology (Giisewell et al.,
2017). Thus, warmer winters can have opposite effects on spring phe-
nology at high compared to low elevation, by advancing or delaying
dormancy break respectively, which may partly explain the reduction
of the phenological discrepancy across elevations observed in the Swiss
Alps over the last decades (Vitasse et al., 2017). However, mountain
summits are expected to warm faster than lower elevation sites
(Mountain Research Initiative EDW Working Group, 2015). Therefore,
chilling reduction might also concern higher elevations at one point.

4.2. Intra-specific and inter-specific variations in phenological shifts

Two phenological events showed contrasted responses to a warming
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of winter compared to the others: flowering of Corylus and budburst of
Picea, which were still advanced during the warm year and not delayed,
and are respectively the earliest and the latest events. Therefore, it
seems that flowering of Corylus and budburst of Picea were much less
affected by a lack of chilling than the other phenological events. In
contrast, these two events were the most responsive to a warming of
spring as found in a previous study (Basler and Korner, 2012).

It has been suggested that temperature requirements and succes-
sional strategy are tightly linked, with late successional species having
higher chilling requirements than early successional species (Basler and
Korner, 2012; Laube et al.,, 2014). The hypothesis behind this re-
lationship highlights the trade-off between the length of the growing
season and the risk of frost damage, either in early autumn or late
spring (Larcher, 2003; Bennie et al., 2010; Chuine, 2010; Lenz et al.,
2013). Whereas early-successional species are supposed to adopt a more
‘risky’ strategy, which would translate in low chilling requirement, late-
successional species are supposed to show a more ‘conservative’
strategy, which would translate in higher chilling requirement. Our
results confirm this hypothesis for Corylus, which is an early succes-
sional species and which flowering date was not delayed during the
warmest winter, suggesting low chilling requirement, (note that bud-
burst occurs much later in this species). This hypothesis does not seem
to hold true for Picea which budburst was also not delayed during the
warmest winter but is not considered as an early successional species.
However, budburst of Picea has been shown to be sensitive to photo-
period, with short photoperiod delaying budburst despite a high degree
of chilling (Basler and Korner, 2012). Photoperiod sensitivity is sup-
posed to be, with high chilling requirement, another way to avoid early
risky budburst (Basler and Korner, 2012). Our results therefore suggest,
along with those of Basler & Korner (2012) that budburst of Picea re-
quire low chilling but long photoperiod together with high tempera-
ture.

5. Conclusions

Using a 8-year dataset from a citizen-science program, we have
shown that although not widely visible, the impact of winter warming
on budburst and flowering dates is visible at low elevation in the Alps
during warmer winters. Our results thus support the hypothesis pro-
posed by Fu et al. (2015) that the global slowing down of spring events
advancement might be due to winter warming that counteracts the
advancing effect of preseason warming. Up to a certain point, this op-
posite effect of winter warming might be beneficial in reducing the risk
of exposure to late spring frost. However, it is expected to become
detrimental if the chilling requirement to break endodormancy is not
met anymore, which might occur no later than the end of the 21st
century at low elevation. Detecting the effect of winter warming on
plants phenology is still difficult because warm winter conditions are
still rare in records. However, we can expect that warm winters in the
upcoming years should help us to deepen our analyses and strengthen
our conclusions.
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Appendix A

Linear mixed models of flowering dates as response variables and temperature-based factors as competing predicting variables. Models are calibrated both on

observation sites equipped with temperature stations and on all observation sites. Adjusted R-squared (RZ), AIC, and P-value of ANOVA are provided for each
model. Var-part= partitions of variance between growing degree-days > 0°C (GGDO0), growing degree-days > 5°C (GGDS), and chilling. For models with both GDD
and chilling, two P values are provided, one for each effect.

Flowering
With temperature stations All sites
P-value Var-part  Var-part Var-part - P-value  Var-part Var-part Var-part
N AIC R’ (anova) GDDO chilling both N AIC R? (anova) GDDO  chilling - both

C. avellana 127 317

GDDO 1050  0.51 kkx 2623 0.61 Hoxk

GDDS5 1065  0.45 HoAk 2683  0.54 HEE

Chilling 1095  0.28 NS 2759  0.46 *

GDDO+Chilling 1044 0.51 **E/NS 0.33 0.0 0.14 2617 0.61 ***/NS 0.31 0.01 0.15

GDDS5+Chilling 1059  0.46 *¥**/NS 0.24 0.0 0.14 2678  0.55 ***/NS 0.18 0.01 0.14
F. excelsior 137 355

GDDO 1037  0.56 HAk 2704  0.67 ok

GDDS 1037  0.57 kxx 2708  0.66 HxE

Chilling 1057  0.46 *E 2841  0.53 ok

GDDO+Chilling 1031  0.57 *EEINS 0.21 0.0 0.15 2694 0.68 HAE % 0.27 0.0 0.29

GDD5+Chilling 1031  0.57 *¥*%/NS 0.20 0.0 0.15 2703 0.66 **%/NS 0.26 0.0 0.29
B. pendula 99 232

GDDO 767 0.54 HoEk 1832  0.60 HoHE

GDDS5 762 0.56 Hokx 1825  0.62 Hoxk

Chilling 785 0.36 *x 1889  0.42 roxE

GDDO+Chilling 761 0.57 **%/NS 0.23 0.0 0.15 1826  0.62 **%/NS 0.20 0.0 0.21

GDDS5+Chilling 756 0.59 *¥**/NS 0.24 0.0 0.15 1820 0.64 *¥**/NS 0.21 0.0 0.21
L. decidua 139 262

GDDO 1061  0.55 HoAk 1991  0.57 HEE

GDDS 1062 0.51 krx 1994  0.53 HxE

Chilling 1105  0.21 * 2097  0.26 *x

GDDO+Chilling 1054 0.54 ***/NS 0.29 0.0 0.05 1984 0.57 oAk [k 0.32 0.0 0.05

GDDS5+Chilling 1055  0.51 *EEINS 0.29 0.01 0.05 1985  0.53 oAk k 0.31 0.0 0.05
P. abies 88 186

GDDO 644 0.82 krx 1453 0.76 Hoxk

GDDS 646 0.82 kokx 1455 0.77 roxE

Chilling 746 0.31 ** 1537  0.46 *x

GDDO+Chilling 625 0.84  FxxpREx 0.51 0.04 0.16 1431 0.77  *x¥/kxx 0.32 0.02 0.20

GDD5+Chilling 628 0.84  wrE[ Rk 0.50 0.03 0.16 1426 0.79  Rkx/xxs 0.33 0.03 0.19
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Appendix B

Variation of chilling for each species (frequency of days when the temperature is below 5°C from
September 1% to December 31™) over the years (2007 to 2014) (a). Variation of growing degree-days
(GDD) for each species (as the sum of daily mean temperature above 0°C from January 1* to the
median date of budburst) over the years (2007 to 2014) (b). Stars identify a typical year with low
chilling and high GDD; arrows identify a typical year with high chilling and GDD; dashed arrows

identify a contrasted year with high chilling and low GDD.
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Appendix C

The preseason mean temperature (Jan 1* to median of spring phenological date) and the winter mean
temperature (Sept 1 to Dec 31™) (°C™") calculated for the sites with budburst (a) and flowering (b)
observations per species and for the typical year (2011), the cold year (2013) and the warm year
(2007). In brackets: confidence intervals.

(a)
Budburst Mean winter temperature (°C™")
2007 2011 2013

C. avellana 9.5[+0.9] 6.7 [+0.4] 7.7 [+0.6]
F. excelsior 8.9 [+ 0.6] 6.1 [+0.4] 7.0 [+0.6]
B. pendula 8.6 [+0.6] 5.4[+0.5] 6.1 [+0.5]
L. decidua 7.9 [+0.5] 3.7[+03] 5.0 [+0.4]
P. abies 8.2 [+0.5] 43 [+0.5] 5.4 [+0.6]

Mean preseason temperature (°C’1)

2007 2011 2013
C. avellana 4.0 [+0.7] 3.4 [+04] 0.9 [+0.5]
F. excelsior 5.4 [+0.6] 4.9 [+0.4] 2.0 [+0.6]
B. pendula 3.5[+0.7] 3.5[+04] -0.1 [+0.5]
L. decidua 2.7 [+0.6] 1.9 [+0.3] S1.2 [+04]
P. abies 5.4[+0.7] 4.3 [+0.5] 1.4 [+0.6]
Flowering Mean winter temperature (°C™")

2007 2011 2013
C. avellana 9.5 [+0.9] 6.7 [+0.4] 7.6 [+0.5]
F. excelsior 8.3 [+0.5] 6.1 [+0.5] 7.1 [+0.6]
B. pendula 8.4 [+0.6] 5.5[+0.5] 6.4 [+0.5]
L. decidua 7.8 [+0.5] 3.7[+03] 5.1 [+04]
P. abies 8.2 [+ 0.6] 4.0 [+0.6] 5.5[+0.7]

Mean preseason temperature (°C'1)

2007 2011 2013
C. avellana 3.9 [+0.8] 34[+04] 0.8 [+0.5]
F. excelsior 4.7 [+0.5] 4.9 [+04] 2.1 [+0.6]
B. pendula 3.3[+0.7] 3.6 [+0.5] 0.3 [+0.5]
L. decidua 2.6 [+0.5] 1.8 [+0.3] -1.1[+0.4]

P. abies 5.5[+0.7] 4.0 [+0.6] 1.5[+0.7]
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Appendix D

Moving average of temperature anomaly (in Kelvin) for the warm year (2007) and for the typical year
(2011) compared to the cold year (2013). The time period ranges from Sept 1* to June 30™ The 10-
day moving averages were calculated for the sites equipped with temperature stations.
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Appendix E

Coefficients of linear regressions between either budburst or flowering dates and elevation for the years 2007, 2011, 2013 and on all years (2007 to

2014) for each species. N = number of phenological sites. Slope is provided in days * 100 m™. Standard error is indicated after +.

Budburst Flowering
2007 2011 2013 All years 2007 2011 2013 All years

C. avellana N 22 60 35 319 16 60 35 317
slope 0.027 +0.008 0.019+0.003 0.019 +0.003 0.025 +0.002 0.031 +0.015 0.038+0.006 0.04+0.012 0.036 + 0.003
intercept 69 +6.4 71+2.2 85+3.2 70+ 1.5 16 +13.2 20+4.5 32+84 30+2.3
ajusted
R2 0.38 0.45 0.54 0.35 0.18 0.39 0.21 0.3
P-Value sk skksk skksk skskok NS skkok Kk skksk

F. excelsior N 29 82 47 396 19 75 44 355
slope 0.021 +0.004 0.030+0.002  0.028 + 0.004 0.028 +0.001 0.013+0.005 0.024 +0.003 0.024 + 0.004 0.03 +0.002
intercept 93+4.0 80+ 1.9 93+4.0 90+ 1.3 94+5.2 75+2.8 89+3.3 77+ 1.7
ajusted
R2 0.52 0.72 0.54 0.52 0.30 0.57 0.59 0.51
P—value skskok skksk skksk skskk kk skkk skoksk sk

B. pendula N 22 61 38 307 17 50 27 232
slope 0.021 +0.004 0.016 +0.002 0.028 + 0.004 0.025 +0.002 0.02 +0.005  0.024+0.004 0.021+0.009  0.025 + 0.003
intercept 77+4.2 76 +2.7 80+4.4 76 + 1.6 89+5.1 82+4.2 101 +9.6 89+29
ajusted
R2 0.55 0.37 0.64 0.45 0.44 0.39 0.24 0.31
P—Value skskk skksk skksk skskk sk skokk ko skksk

L. decidua N 23 57 44 303 19 57 37 262
slope 0.026 +0.005  0.022 +0.003  0.027 + 0.005 0.031 +0.002 0.019+0.004 0.015+0.004 0.031+0.006 0.027 +0.003
intercept 63+6.9 63 +3.7 74+7.0 60+3.3 78 + 6.0 81+6.2 77 +8.2 73+4.0
ajusted
R2 0.68 0.45 0.54 0.41 0.40 0.16 0.38 0.26
P'Value seskok sk sk seskok kk sk sk sk

P. abies N 18 51 34 248 21 38 27 186
slope 0.03 +0.007 0.025+0.003  0.031 +0.005 0.027 + 0.002 0.024 +0.005  0.026 +0.004 0.029 +0.007  0.027 + 0.002
intercept 89 + 8.1 95+423 110+ 7.7 102+2.2 94+17.1 86+5.2 102 +7.8 95+2.5
ajusted
R2 0.42 0.70 0.58 0.48 0.35 0.65 0.28 0.40

P-value

sk

seoksk

skskosk

skesksk

sk

sfesksk

sk

skeoksk
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Appendix F

Coefficients of linear regressions between residuals of the best model fitted to budburst and flowering
dates using growing degrees days and elevation for the years 2007, 2011 and 2013 for each species. N

= number of phenological sites. Slope is provided in days * 100 m™.

Budburst Flowering

2007 2011 2013 2007 2011 2013

C. avellana N 22 60 35 16 60 35
slope -0.009 -0.006 0.004 -0.014 0.005 0.01

intercept 15 3 -0.05 15 -6 -13

R2 0.06 0.07  0.05 0.09 0.01 0.03

P-value NS * NS NS NS NS

F. excelsior N 29 82 47 19 75 44
slope -0.006 -0.0002 0.004 -0.01  -0.004 0.0001

intercept 10 -4 -7 16 3 -2

R2 0.11 -0.01  0.05 0.27 0.05 -0.02

P-value * NS NS * * NS

B. pendula N 22 61 38 17 50 27
slope -0.014 -0.005 0.009 -0.01  -0.001  0.002

intercept 17 3 -11 13 -1 1

R2 0.37 0.16  0.33 0.37 0.39 -0.04

P-value kk skdok stk k% sk NS

L. decidua N 23 57 44 19 57 37
slope -0.01 -0.006 0.01 -0.007 -0.01 0.01

intercept 13 5 -15 13 12 -13

R2 0.26 0.07 0.16 0.08 0.17 0.10

P-value *k * ok NS ok *

P. abies N 18 51 34 21 38 27
slope -0.003 -0.004 0.007 -0.004 -0.005  0.005

intercept 5 3 -5 9 1 -2
R2 -0.04 0.15 0.18 0.01 0.10 -0.008

P-value NS ** ** NS * NS
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ABSTRACT

Many phenology models were developed to explain historical trends in plant
phenology and to forecast future ones. Two main types of model can be distinguished and
differ in their level of complexity: correlative models, statistically relating descriptors of
climate to the date of occurrence of a phenological event, whereas process-based models
build upon explicit causal relationships determined experimentally. While process-based
models are believed to provide more robust projections in novel conditions, it is still unclear
whether this assertion does always hold true and why. In addition, the efficiency and

robustness of the two model categories have rarely been compared.

Here we aimed at comparing the efficiency and the robustness of correlative and
process-based models with contrasting levels of complexity in both historical and future
climatic conditions. Models were calibrated, validated and compared using budburst dates of

five tree species across the French Alps collected by a 8-year citizen-science program.

Process-based models were less efficient, yet more robust than correlative model,
even when their parameter estimates relied entirely on inverse modelling. Their robustness
further increased when their parameter estimates relied on forward estimation using
experimental measurements. Robustness of process-based models comes from the fact that

they describe causal relationships and that their parameters can be directly measured.

Process-based models projected a reduction in the phenological cline along the
elevation gradient for all species, by the end of the 21 century. This was due to a delaying
effect of winter warming at low elevations, which will move away from optimal chilling
conditions vs an advancing effect of spring warming at high elevation where buds will still
reach optimal chilling conditions, even under the most pessimistic emissions scenario RCP

8.5.

These results advocate for increasing efforts in developing process-based phenology

models as well as forward modelling, in order to provide safer projections.

Key words: Budburst, elevation gradients, Alps, citizen science, endodormancy break,

climate change impact
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1. INTRODUCTION

Phenology is a key aspect of plant and animal life strategies because it determines the
timing of growth and reproduction. Life cycle of species must be adjusted to the appropriate
weather conditions and resources. As a consequence, phenology is one of the top controls of
plant species distribution and ultimately regulates many functions of ecosystems such as
productivity (Richardson et al., 2012), ecosystem carbon cycling (Delpierre et al., 2009),
water (Hogg et al., 2000) and nutrient cycling (Cooke and Weih, 2005).

Since the 1970s, spring phenology has been reported to occur earlier in response to
warming (Walther et al. 2002; Parmesan and Yohe, 2003; Menzel et al. 2006; Fu et al. 2014).
For instance, it has been shown that the apparent response of leaf unfolding to temperature
was -3.4 days per °C between 1980 and 2013 (Fu et al., 2015). This advance in spring
phenology events is due to the warming of springs as bud growth rate is positively and
strongly related to temperature (Chuine and Régnicre, 2017). However, this trend has been
slowing down by about 40% during the last decade (Fu et al., 2015). One of the most likely
hypothesis to explain this slowdown is the warming of winters (Asse et al., 2018). Indeed,
most of temperate and boreal trees have developed a key adaptation to winter cold: the
inability to resume growth despite transient favorable growing conditions in terms of
temperature (Howe et al., 2000). This particular physiological state, called endodormancy
(Lang et al., 1987), settles in fall and disappear in early to late winter after a certain number
of days of exposure to cold temperatures. Effective chilling temperature has been shown to be
as high as 12°C in particular species (Malagi et al., 2015). Therefore, the warming of winters
is suspected to delay endodormancy break and be responsible for the slowing down of the
trend for earlier budburst during the last decade. Ultimately, this lack of chilling temperatures
might compromise budburst itself at some point (Chuine et al., 2016). Such a situation is
more likely to occur in populations inhabiting the rear-warm edge of a species range and/or at
lower elevations in mountain regions, where species are already in suboptimal chilling
conditions. More than ever there is thus a need for more accurate projections of tree
phenology for the upcoming decades to rule out the large uncertainties that still remains in a
warming and novel climate; and all the more since phenology has become a key component

in crop (Olesen et al., 2011; Nissanka et al., 2015), Earth systems (Dahlin et al., 2015),
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population dynamics (Anderson et al., 2013), species distribution (Chuine, 2010), and
evolutionary dynamics (Duputi€ et al., 2015; Burghardt et al., 2015) models.

Two main categories of predictive phenology models exist although there is a
continuum in-between: correlative and process-based models (for review see (Chuine et al.,
2013; Chuine and Régnicre, 2017). Correlative models statistically relate descriptors of
climate directly to phenological response variables (i.e. usually the occurrence of a
phenological phase within a year). In correlative models, parameters have no a priori defined
ecological meaning and processes can be implicit (process-implicit) (Lebourgeois et al.,
2010). In contrast, process-based models are built around explicitly stated mechanisms and
parameters have a clear ecological interpretation that is defined a priori. In this category of
model, response curves are often obtained directly from experiments, contrasting with
empirical relationships of correlative models. Consequently, process-based models often
require a larger number of parameters to be estimated or measured, with the consequence of a
higher level of complexity than correlative models. However, they provide greater insights

into how precisely each driver affects the trait, especially in new conditions.

Among the most widely used phenology process-based models, are the so-called 1-
phase models that describe solely the ecodormancy phase, which follows the endodormancy
phase. During the ecodormancy phase, bud cell elongation can take place whenever
temperatures are appropriate. As a consequence, the warmer the temperature, the higher the
rate of elongation during this phase. Such category of models has have been shown to be
efficient in predicting accurately budburst date under historical climate (Vitasse et al., 2011;
Basler, 2016). Another category called 2-phase model describes additionally the
endodormancy phase and is considered to provide more accurate projections in future
climatic conditions. This is because such models can take into account the possible negative
effect of winter temperature warming on endodormancy break (Chuine, 2010; Vitasse et al.,
2011). However, it has been shown recently that this second type of models might suffer
from flawed parameter estimation when dates of endodormancy break have not been used for
their parameterization (Chuine et al., 2016). Unfortunately, observation dates of
endodormancy break are very rare because they are very difficult to determine (Jones et al.,
2013). Models are thus usually parameterized using solely budbreak dates (Chuine, 2000;
Caffarra et al., 2011; Luedeling et al., 2009); but see Chuine et al., 2016). Some other models
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go further in the processes by integrating a photoperiod signal (Schaber and Badeck, 2003;
Galtizere et al, 2017). Some studies indeed support the hypothesis that in photosensitive
species, which might represent about 10% of the temperature tree species (Zohner et al.,
2016), long photoperiod might compensate for insufficient chilling (Caffarra et al., 2011a;
Galizere et al. 2017).

There is thus now a large number of available phenology models that differ in their
level of complexity and in the types of response function to environmental cues they use (see
for review Chuine et al., 2013; Basler, 2016; Chuine and Régniére, 2017). However, very
few studies aimed at comparing their efficiency and the robustness so far (Basler, 2016),
especially in future climatic conditions (but see Vitasse et al., 2011; Chuine et al., 2016;
Galizere et al., 2017). By efficiency, we mean here the quality of the model predictions on a
dataset that has been used to parameterize the model; and by robustness, we mean here the
property that characterizes how efficient the model is while being used with new climatic
conditions (i.e. external evaluation or transferability). In addition, none of them compared
specifically correlative to process-based models to our knowledge, while this has been done
multiple times for species distribution models for example (e.g. Cheaib et al., 2012; Higgins
et al., 2012; Morin and Thuiller, 2009; Kearney et al., 2010) and crop models (Lobell and
Burke, 2010). Process-based models are usually expected to provide more accurate
projections than correlative models because they describe causal relationships. The effect of
each driver identified as determining a particular trait value can be described by a causal
relationship, sometimes involving other drivers as well (interaction between drivers).
Therefore, process-based models have also greater potential to deal with non-analog
situations. However, the putative higher robustness of process-based models could also be
due to the fact that parameter values of the relationships, or at least some of them, can be
measured directly instead of being inferred statistically through inverse modelling and data

assimilation. Yet, there has been no attempt so far to prove this widely accepted expectation.

Here, we aimed at comparing the efficiency and robustness of correlative vs process-
based phenology models with contrasting levels of complexity, both in space and time. More
precisely, we aimed at answering the following questions: (1) Are process-based phenology
models more robust than correlative models (i.e. inverse modelling)? (2) If so, is it because

they describe causal relationships or because they can be less dependent on statistical
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inference and rely more on experimental measurements (i.e. forward parameter estimation)?

(3) How will climate change alter the budburst date of alpine species?

Using observations of budburst dates collected over the Western Alps by a 8-year
citizen science program and experimental data, we parameterized correlative and process-
based phenology models with three levels of complexity for five major tree species: Corylus
avellana (L.), Fraxinus excelsior (L.), Betula pendula (Roth), Larix decidua (Mill.) and
Picea abies (L.). We then compared their predictions and projections of budburst dates over

the Western Alps in historical climate and in future climate.

The Western Alps are particularly interesting to evaluate phenology models because
the elevation gradient provides a wide temperature range on a very short distance. In
addition, the southern part of the Western Alps is nearly located at the warmest edge of the
geographic range of the five studied species, where it has been shown that winter warming is
already affecting endodormancy release and budburst (Asse et al., 2018). Finally, temperature
has already increased in the Western Alps twice as fast as in the northern hemisphere during
the 20™ century (Rebetez and Reinhard, 2008) and recent evidence indicates that the current
warming rate increases with increasing elevation (Mountain Research Initiative EDW
Working Group, 2015). Consequently, mountain summits might warm faster than lower
elevation sites, suggesting that mountain ecosystems might react non-linearly to climate

change along elevation gradients.
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2. METHODS

2.1. Phenological observations and climate records

We used observations of budburst date of five common tree species covering the
entire French Alps over the 2007-2014 time period. The species monitored were three broad-
leaved deciduous trees: hazel (Corylus avellana L.), ash (Fraxinus excelsior L.), birch
(Betula pendula Roth); one deciduous conifer: larch (Larix decidua Mill.), and one evergreen
conifer: spruce (Picea abies L.). The species cover different elevation ranges with Corylus
having the lowest and narrowest (150 - 1300 m), and Larix the highest and largest (700 -
2100 m). Thus, this set of species allowed us to assess model performance over a large

climatic gradient.

Data were extracted from the Phenoclim database of CREA (Centre de Recherches
sur les Ecosystémes d’Altitude, Chamonix, France), a citizen science program initiated in
2004 (www.phenoclim.org), which aims at assessing the long-term effects of climate change
on plant phenology over the French Alps. The specificity of this program, compared to other
existing citizen science initiatives, lies not only in its large geographic coverage in mountain
environments, but also in its simultaneous acquisition of accurate temperature records in

addition to phenological observations.

In the Phenoclim protocol, budburst is defined as the first day at which 10% of
vegetative buds of the crown on a given individual are opened (BBCH 07). At each site,
observers survey at least two individuals per species. These individuals are chosen to be adult
and dominant trees taller than 7 m, sharing similar environmental conditions (i.e. soil, slope
and aspect) and at a maximum horizontal distance of 100 m from each other. Phenological
observations were recorded weekly. For each species, yearly budburst dates were calculated
as the average date of individuals observed at a given site. The five surveyed species do not
occur simultaneously at all sites, therefore, the number of years surveyed varies for a given
site (Fig. S1). In total, and irrespective of species, 242 sites for budburst were surveyed

between 2007 and 2014.

Additionally, temperature was monitored on sixty sites ranging from 372 to 1919 m

a.s.] using weather stations (Fig. S1). These stations measured air temperature at a standard 2-
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m height every 15 minutes with a DA8B20 digital thermometer placed in a white ventilated

plastic shelter (Dallas Semiconductor MAXIM, www.maxime-ic.com). The temperature

sensors have an operating range of -55 to 125°C and an accuracy of + 0.5°C over the range of
-10 to 85°C. The 2-m air temperature recorded by the stations are highly correlated with

standard temperature obtained from national meteorological stations (Pellerin et al., 2012).

We used records from the 2-m air temperature sensors of the Phenoclim stations (1) to
calculate daily mean air temperature at sites equipped with stations and (2) to interpolate
these daily measurements at observation sites without meteorological stations. Daily-
interpolated temperatures were generated by first calibrating linear models of daily
temperature as a function of elevation. These models were then used to spatially predict
temperature at observation sites without temperature stations, using pixels of a 25-m digital
elevation model (DEM). Each daily projection of this fitted temperature model as a function
of elevation was adjusted by interpolating residuals of the regression from the calibrations
points over the whole valley according to the inverse distance weighted algorithm (IDW; see

also: Kollas et al., 2014; Cianfrani et al., 2015, for further details).

In addition to Phenoclim data, we used data from a field experiment on Larix decidua
realized at INRA UMR PIAF in Clermont-Ferrand (France) during winter 2010-2011. The
aim of this experiment was to determine the date of endodormancy break, the chilling
required to break endodormancy and the response of bud growth to temperature during the
ecodormancy phase of Larix decidua Mill. In a first experiment, 60 twigs of 30 to 40 cm,
were sampled on 4 sites (Saulzet, Orcival, Lamartine, Laqueuille) on February 2™ and bring
immediately to the laboratory. Twigs were recut under water and put in flasks filled up with
water. Water was subsequently changed twice a week. Twigs were divided into six sub-sets
that were placed in growth chambers (Sanyo MLR 351H) which were set to either: 25, 20,
15, 10, 5, 2°C with 16h photoperiod and around 50 pE/m2/s, RH 70%, except for the 5°C and
2°C chambers which received 20 nE/m2/s and RH 50%. This experiment was designed to
investigate the response to temperature of bud growth during the ecodormancy phase. In a
second experiment, 5 twigs were sampled on 5 trees of Larix decidua Mill. from the end of
September to early February on the same 4 sites at ten different dates :27 Sep; 18 Oct; 17
Nov; 14 Dec; 29 Dec; 04 Jan; 11 Jan; 18 Jan; 24 Jan; 02 Feb. Twigs were recut under water
and put in flasks filled up with water. Water was subsequently changed twice a week. Twigs

were placed in growth chambers (Sanyo MLR 351H) at 20°C, 16h photoperiod, 50 pE/m2/s,
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RH 70%. This experiment was designed to determine the endodormancy break date and the
chilling required to break dormancy. In the two experiments, each bud of each twig was

monitored every second day to determine the date of budburst (BBCH 07).

2.2. Correlative phenology model

Similar to Asse et al. (2018), we calibrated mixed-effects models for each of the five
species with budburst dates as response variables and with growing degree-days and chilling
as predicting variables. We defined chilling for each species and each observation site as the
frequency of days with a daily temperature < 5°C from September 1* to December 31* of the
calendar year preceding budburst (Dantec et al., 2014). We then calculated for each species
and each observation site growing degree-days (hereafter designated as GDD) defined as the
sum of positive (> 0°C) daily mean temperature from January 1% to the median date of
budburst observed over the 2007-2014 observation period. GDD was calculated with two
different temperature thresholds: 0°C and 5°C. This 0°C temperature threshold was chosen
here in addition to the more commonly-used 5-°C threshold because daily mean temperatures
between 0 and 5°C may contribute to trigger budburst events in plants found in mountainous
environments (Korner 1999; Vitasse et al. 2016). Mixed effects models were performed in R
(version 3.3.2; R Core Team, 2016) using the library nlme (Lindstrom & Bates 1990;
Pinheiro & Bates 1996) with observation sites as random effect. Indeed, there may be some
site-specific adaptations, which would blur an overall relationship between the temperature-
based predicting variables (i.e chilling, GDD) and budburst. We considered models with all
combinations of the two predicting variables (i.e. chilling and GDD), including also
univariate models. GDD with two different thresholds were tested separately but in

combination with chilling in multivariate models.

2.3. Process-based phenology models

We used different process-based phenology models to simulate the budburst dates of

each species.

The first type of models used are 1-phase models, that describe the ecodormancy
phase only and assumes that endodormancy-break always occurs before temperature can

trigger cell elongation and that there is no effects of chilling on forcing requirement (Chuine

(1
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et al., 2013). Budburst (#) occurs when the sum of the daily rates of development (R))

responding to forcing temperatures (T, ) from a starting date (#), reaches the critical value F' "
tr

z R(Ty) = F*
to

We used several versions of the model that differed by the response function to

temperature (R)):

the GDD function,

R (Tq) = Max(0; Tq — Tp) (2)
with T}, the threshold temperature;

the sigmoid function,

1 3)
1+ e—ar(Ta—Tso)

Rf(Td) =

with d; the sharpness of the response and Tg, the mid-response temperature of the sigmoid

function,;

the Wang function (Wang and Engel, 1998)

Ta—Tmin 2a
Rf = Max [<Z(Td - Tmin)a(Topt - Tmin)a - (d—)za) ) 0] (4)

(Topt_Tmin)

. Tmax—Tmin
with a = ln(Z) /ln (Topt——Tmm)
These models have 3 to 5 parameters (see Table S2) that were adjusted to the
phenology data.

The second type of models used is sequential 2-phase model. The sequential model
(Hanninen, 1987) takes into account the chilling requirements during the endodormancy
phase (first phase) and the forcing requirements during the ecodormancy phase (second
phase; Chuine et al., 1999). The endodormancy phase ends at t. when R., the rate of

dormancy release, reaches a critical sum of chilling, C*.
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te *
CRA(T) = C 5)

from t. to t, forcing units are then accumulated as:

S Re(To) 2 F* (©6)

We used several version of the model that differed by the response function to

temperature for the endodormancy phase:

a simple threshold function,

1 ifT, <T,
Re(Ta) = {0 T, >T, )

with T}, the threshold temperature also called base temperature) of the function;
the Wang function (Eq 4).

For the ecodormancy phase we used the best function find for 1-phase model by species.

These models have 6 to 8 parameters (see Table S2) that were adjusted to the phenology data.

Finally, we used the experimental observations on Larix to constrain the
parameterization of the best 2-phase model. Using the results of the first experiment, we were
able to estimate a critical sum of chilling during the endodormancy phase (C*), the response
function to temperature and the critical value F " of the ecodormancy phase. We thus fixed C*
in the first phase and the parameter values of the Ry function and F " to those measured with

the experimental data. This model is called hereafter “2-phase calibrated model”.

The models were parameterized using the Phenology Modelling Platform software
(PMPS; http://www.cefe.cnrs. fr/fr/recherche/ef/forecast/phenology-modelling-platform)
(Chuine et al., 2013).

2.4. Models comparison
Models were compared using the following performance indices:

Akaike’s Information Criterion corrected for small sample size (AICc) with the R function

®)
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AIC to select the most parsimonious model (Burnham and Anderson, 2002):

AlCe = N x In (=20 = P +2k+<2k(k+1))
c=axm N N—K-1

the efficiency (EFF) (Nash and Sutcliffe, 1970):

L1(0, = P )

EFF =1 — —
?:1(01' - Oi)z

the root mean square error for the calibration (RMSE) and validation (RMSEs) data sets

respectively:
(10)
RmsE = [Z=O P
n
the systematic root mean square error (RMSEs) that estimate the models linear
error (or bias)
(1D

r, (0 - 131')2
n

RMSEs =

where O; represents observed dates, P; represents projected dates, P; represents regressed

prediction dates and N or # is the number of observations and £ is the number of parameters.

Based on the AICc, EFF, RMSE, RMSEs and R® (adjusted R-squared), we first
selected the best correlative model, the best 1-phase and 2-phase models. For each, we
additionally bootstrapped models (with 999 repetitions) to assess the effect of sampling bias
on RMSE indices, a good overall measure of model performance. We then calibrated linear
regressions of the model residuals (observed dates — predicted dates) as a function of

elevation.

We also aimed at testing the performance of the two types of process-based model in
usual vs unusual climatic conditions. We identified two climatically contrasted years over the
observation period. First, a typical year with a cold fall and early winter (called hereafter for

the sake of simplicity winter period) followed by a warm late winter and early spring (called
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hereafter for the sake of simplicity “preseason period”). Second, an unusual warm year with a
warm winter followed by a warm preseason. Winter period corresponds to the development
phase of endodormancy and preseason period corresponds to the development phase of
ecodormancy. For this database these climatically contrasted years are previous identify for
each species with a characterization of the endodormancy and ecodormancy periods
according to temperature-based factors (Asse et al., 2018). To rank endodormancy periods,
we calculated for each species and each observation sites the chilling as defined above.
Similarly, we calculated the GDD as defined above to rank ecodormancy periods. To identify
the three climatically contrasted years, we compared quantile values of chilling and GDD

between years for each species.

2.5. Model projections

Following Bray & Storch (2009), we use the term “prediction” to refer to outputs of
models calibrated with observed climatic data; and the term ”’projection” to refer to outputs of
models obtained with simulated climatic data. The term “prediction” conveys a sense of

certainty, while the term “projection” conveys a sense of possibility.

2.5.1. Projections across space on sites without weather stations

We spatially projected the budburst date at each observation site without weather
stations using the best correlative, 1-phase and 2-phase models respectively interpolated 2-m
temperature for the 2007-2014 time period. Here we aimed assessing the transferability of
each modeler geographic areas. Projections accuracy was estimated using RMSE, RMSEs
and R?. We additionally bootstrapped models (with 999 repetitions) to assess the effect of
sampling bias on RMSE indices. To assess whether RMSEs obtained for each model and
each species could be used as an average error estimate of the models, we tested whether
model residuals (observed dates — projected dates) were independent of the mean temperature
of the period September 1* - 2007-2014 median date of budburst. We finally calibrated linear
regressions of the model residuals (observed dates — projected dates) as a function of

elevation.
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2.5.2. Projections across time using climate scenarios

We compared the projections of the best models in historical (1950-2000) and future
climatic conditions (2001 to 2100). We used the climatic data generated by the ALADIN-
Climat v5 RCM model (CNRM) for the CMIP5 experiment at a 12-km resolution and

downscaled at 8-km resolution using quantile-quantile method (http://drias-climat.fr/). Daily

minimum and maximum temperatures of RPCS8.5 scenarios were extracted on the grid points
of a rectangle area covering the French Alps (43°48°N to 46°47°N, 5°59’E to 7°09’E). We
compared the projected budburst dates of the best models for two elevation ranges, which
limits depended on the species distribution according to the CBNA (Conservatoire Botanique

National Alpin) database.

The annual shift of projected budburst dates was calculated as the Sen’s estimator of
the slope of regressions (Sen, 1968) between projected budburst dates and years over the

period 1950 to 2100. The shift of budburst date over this period was also calculated.

Projected budburst dates by each model over the 1950-2100 time period were plotted
with the associated confidence interval derived from the external validation (see section
2.5.1.). The annual / decadal shift of projected budburst dates from Sen’s estimator of slope
was additionally provided for each model type and each of the 8-km cells in the French Alps
for the same 1950-2100 period.
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3. RESULTS

3.1. Models performance on the calibration dataset — internal validation

Mixed effects models which best explained budburst dates were generally models
including growing degree-days with a 5-°C threshold (GDDS), together with chilling as
predicting variables (Table S3). However, budburst dates of Corylus and Fraxinus were best
explained by growing degree-days with a 0°C threshold (GDDO) together with chilling.
Variance partitioning also indicated an important joint contribution of GDDO or GDDS5 and
chilling for all species (Table S3). However chilling did not explain much of the variance in
spring phenology once forcing temperatures were taken into account except in Picea (Table

S3).

The best response function to temperature during the ecodormancy phase was for all
species the sigmoid function (Table S2). The best response function to temperature during the
endodormancy phase was the threshold inferior function for Fraxinus and Picea, and the
Wang function for the three other species. However, because the differences in efficiency and
AlICc were very small between models using the Wang function or the threshold function, we

selected the threshold inferior function for all species, which is simpler (Table S2).

All performance indices showed that correlative models predicted more accurately
budburst dates than process-based models on the calibration dataset for all species (Table 1).
This result was confirmed by bootstrapped values of RMSE that were significantly lower for
correlative models than process-based models for all species (Fig. 1). Performance indices
were only slightly better for 2-phase models than 1-phase models (Table 1, Fig. 1). However,
comparing the performances for unusual warm year with warm winter and warm preseason,
we showed that 2-phase process-based models were better for Corylus and Picea (Fig. S4).
For the other species, model performance was similar between the one- and 2-phase process-
based models. For a typical year with a cold winter and a warm preseason, performance

indices were similar between the two types of process-based model for all species (Fig. S4).

Models performed the best for Picea and Betula (Table 1, Figs S5 and S6). However,

models error increased with the distance to the mean of observations of budburst dates and
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temperatures, irrespective of the model and the species, with overestimation of early dates

and underestimation of late dates (Figs S5 and S6).

We found no trend in model residuals (observed — predicted dates) along elevation,
except for Larix when using the process-based models: observed budburst dates tended to
occur earlier than predicted by the models at low elevation and reversely at high elevation

(Figs S7 and S8).
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Species Model AlCc EFF R’ RMSE RMSEs N
C. avellana Correlative 879.9 0.60 0.60 7.81 7.75 126

Process-based 1-phase 902.2 0.51 0.52 8.58 8.47 126
Process-based 2-phase 886.0 0.58 0.58 7.98 7.94 126
F. excelsior Correlative 1045.9 0.73 0.73 7.46 7.40 152
Process-based 1-phase 1137.7 0.51 0.51 10.12 10.0 152
Process-based 2-phase 1130.0 0.54 0.54 9.82 9.76 152
B. pendula Correlative 964.1 0.80 0.80 6.62 6.58 145
Process-based 1-phase 999.7 0.74 0.74 7.46 7.44 145
Process-based 2-phase 995.4 0.75 0.75 7.36 7.33 145
L. decidua Correlative 1016.1 0.74 0.74 6.47 6.42 154
Process-based 1-phase 1088.4 0.58 0.59 8.16 8.12 154
Process-based 2-phase 1088.1 0.59 0.59 8.15 8.12 154
Process-based parameterized ~ 1127.5 0.38 0.47 9.95 9.22 154
P. abies Correlative 681.4 0.83 0.83 5.70 5.68 107
Process-based 1-phase 702.0 0.80 0.80 6.29 6.25 107
Process-based 2-phase 695.6 0.82 0.81 6.08 6.06 107

Table 1: Performance of the different models in predicting budburst date with the calibration dataset.

Correlative refers to the linear mixed model with GDD and chilling as variables. Process-based 1-
phase uses a sigmoid function of temperature for the ecodormancy phase. Process-based 2-phase uses
a threshold inferior function of temperature for the endodormancy phase and a sigmoid function of

temperature for the ecodormancy phase. Process-based parameterized refers to the 2-phase model
which parameter estimates have been derived from experimental results. AICc, corrected Akaike

criterion; EFF, model efficiency; R’ adjusted R-squared; RMSE, roots-mean-squared error (days);
RMSEs, systematic root mean square error (days); N, number of data used to fit the model.
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Fig. 1: Boxplots of bootstrapped values of RMSE (days). Performance of the best models in
predicting (using the calibration dataset) (a, c, e, g, 1) and projecting budburst date (using validation
dataset over the Alps) (b, d, £, h, j).
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3.2. Models performance on the validation dataset and spatial transferability — external

validation

Process-based models provided more accurate projections of budburst dates than
correlative models on sites without temperature stations across the Alps, except for Picea
abies for which models’ performance were similar (Table 2). Performances were similar
between 2-phase models and 1-phase models. Models performed the best for Picea and Larix
(Table 2). Similarly to the predicted dates, error in projected dates increased with the distance
to the mean of the observation domain, irrespective of the model and the species (Figs S5 and
S6) with underestimation of late dates and overestimation of early dates. We did not find
relationship between model residuals related to mean temperature during endodormancy and
ecodormancy period for all species and the dispersion of model residuals stay homogeneous
(Fig. S9). We can assume that RMSE values can represent the model uncertainty in number

of day.

Model residuals were linearly related to elevation for Corylus and Fraxinus
(correlative models only), and Larix (all models), with projected dates slightly overestimated

at low elevation and underestimated at high elevation (Figs S7 and S8).
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Species Model R? RMSE RMSEs N
C. avellana Correlative 0.44 11.44 10.94 193
Process-based 1-phase 0.50 10.45 10.32 193
Process-based 2-phase 0.51 10.46 10.25 193
F. excelsior Correlative 0.60 11.03 10.42 244
Process-based 1-phase 0.58 10.66 10.62 244
Process-based 2-phase 0.59 10.77 10.59 244
B. pendula Correlative 0.48 10.86 10.19 162
Process-based 1-phase 0.53 10.16 9.70 162
Process-based 2-phase 0.55 10.69 9.55 162
L. decidua Correlative 0.55 10.69 10.09 148
Process-based 1-phase 0.62 9.28 9.21 148
Process-based 2-phase 0.62 9.26 9.21 148
Process-based parameterized 0.67 8.68 8.64 148
P. abies Correlative 0.66 9.01 8.80 140
Process-based 1-phase 0.65 9.10 8.98 140
Process-based 2-phase 0.63 9.63 9.27 140

Table 2: Performance of the different models in projecting budburst date with the validation dataset
over the Alps. Legend as in Table 1.
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3.3. Projections of budburst for the future
Evolution across time

We compared the projections of the budburst date of the five species by the best
correlative model and the best process-based 1-phase and 2-phase model over the historical
period and the 21* century in the French Alps, using climatic data simulated by the
ALADIN-Climat RCM. Uncertainties of the climatic data (minimal temperatures, maximal
temperatures) were similar along the period and should not therefore add a bias across time in

the model projections (Fig. S10).
Model projections differed substantially according to elevation and time period.

At low elevation, up to 2050, correlative models and 1-phase models projected a
continuous trend for earlier budburst dates (-8 to -16 days and -9 to -11 days respectively;
Fig. 2 & 3, Table S11) while 2-phase models showed a much weaker trend for earlier
budburst dates (-5 to -7 days; Fig. 2, Table S11). Models projections diverged substantially
after 2050. While correlative models projected still earlier budburst dates (-14 days to -24
days; Fig. 2, Table S11), trend weakened in 1-phase models projections (-1 days to -9 days;
Fig. 3, Table S11); and vanished or reverted in 2-phase models projections (-0.5 days to +8
days; Fig. 2, Table S11). Standard deviation of projected budburst dates was greater for

correlative models than for process-based models and increased with time (Fig. S12).

At high elevation, correlative models provided astonishing projections with very low
interannual variability of budburst dates, a slight trend towards earlier date from 1950 to 2050
(-0.5 to -7 days; Fig. 2, Table S11) that steepened after 2050 (-7 to -15 days; Fig. 2, Table
S11). The two process-based models projected a remarkably similar trend towards earlier
budburst dates all along the historical period and until 2050 (-16 to -20 days; Fig. 3, Table
S11). After 2050, the trend towards earlier budburst dates remained similar between the two
process-based models for Larix (-21 days) and Picea (-16 days) but weakened in the 2-phase
model for the other species (Fig. 3, Table S11). Standard deviation of process-based model

projections was greater at high elevation than at low elevation (Figs S12 and S13).

For Fraxinus, Betula and Picea, 2-phase model episodically projected budburst

failure due to endodormancy break failure because of lack of chilling. This situation
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happened especially at low elevation and with increasing frequency under climate

simulations for the 21th century (Fig. 4).
Variation across space

Correlative models projected earlier budburst dates over the French Alps at a 8-km
resolution with a trend more pronounced in the external and southern Alps than in the central
Alps where the elevation is higher on average. The contrast between external and central
Alps was the most pronounced for Betula, Larix and Picea (Fig. 5). Reversely, 1-phase and
2-phase models projected a steeper trend towards earlier budburst dates in the central Alps
than the external Alps. However, contrary to 1-phase models, 2-phase models projected later
dates in the Southern Alps for all species, and also in the north of the external Alps for Larix
and Picea (Fig. 5). The contrasted projections between the external and central Alps were

more pronounced for Larix (Fig. 6).

3.4. Performance of parameterized models

The 2-phase model parameterized for Larix with experimental data performed the
worst compared to other models with the calibration dataset (Table 1, Fig. 1), but provided
more accurate predictions especially of early dates than process-based 2-phase (Fig. S14).
The model residuals showed no trend with elevation (Fig. S15). The model however provided
the most accurate projections across space compared to other models (Table 2, Fig.1), and
especially more accurate projections of early dates than 2-phase model (Fig. S14). Residuals
of the model were linearly related to elevation, with projected dates tending to be

overestimated at low elevation and underestimated at high elevation (Fig. S15).

Over the climatic conditions of the historical period and the projected climatic
conditions of the 21% century, budburst dates projected by the 2-phase model and the
parameterized model were very similar at low and at high elevations (Fig. 7, Fig. S16).
However, the parameterized model showed much more frequent budburst failures due to
endodormancy break failures than the 2-phase model. For the same reason, we could not
represent the deviation of budburst date projected by the parameterized model over the

French Alps for the period 1950-2100.



CHAPITRE 2 85

Low Elevation High Elevation
Corylus avellana (a) Corylus avellana (b)
2004 200+
1504 150+
50 50+
1 14
Fraxinus excelsior (C) Fraxinus excelsior (d)
200 200
] bAoA | A sy
1001 100+
50 50+
1 14
< Betula pendula (e) Betula pendula f)
£ 2001 2001
G
& 1501 150+
z
12}
©
©
E 504 504
3
S 1]
o
Larix decidua (9) Larix decidua (h)
2004 200+
1504 150+
1001 W&Mﬂwmm 100+
50 50+
1 1
Picea abies (i) Picea abies (i)
200 200
150 150+ VN WWWN
1001 1004
50 504
1 1 T T T T 1 1 T T T T
1950 2000 2050 2100 1950 2000 2050 2100
Year

model | correlative B8 process 2—-phase

Fig. 2: Budburst date projected by the correlative models and the process-based 2-phase model in historical
climate and future climate according to scenario RCP8.5, in the Alps at low elevation (a, c, e, g, i) and high
elevation (b, d, f, h, j). Elevational limits depend on the species. Low elevation: Corylus= 100 to 1000m asl.;
Fraxinus= 100 to 1000 m asl.; Betula= 100 to 1000 m asl.; Larix= 400 to 1500 m asl. and Picea= 100 to 1500 m
asl.. For high elevation: Corylus= 1001 to 2000m asl.; Fraxinus= 1001 to 2000 m asl.; Betula= 1001 to 2300 m
asl.; Larix= 1501 to 2700 m asl. and Picea= 1001 to 2500 m asl.. Light grey curves indicate the mean date
projected by the correlative model and light grey areas indicate the confidence interval of the model. Dark grey
curves indicate the mean date projected by the process-based 2-phase model and dark grey areas indicate the
confidence interval of the model.
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Fig. 3: Budburst date projected by the process-based 1-phase model and the 2-phase model in historical climate
and future climate according to climate scenario RCP8.5 in the Alps at low elevation (a, c, e, g, i) and high
elevation (b, d, f, h, j). The elevational limits depend on species (Fig. 5 for elevation ranges). Light grey curves
indicate the mean date projected by the process-based 1-phase model and light grey areas indicate the
confidence interval of the model. Dark grey curves indicate the mean date projected by the process-based 2-
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phase model and dark grey areas indicate the confidence interval of the model.
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Fig. 4: Percentage of sites showing dormancy break failure under climate scenario RCP8.5 in the Alps along

the years (a, c, e, g, i) and along the elevation gradient (b, d, f, h, j). Light grey dots indicate values for the
process-based 1-phase model; dark grey square indicate values for the process-based 2-phase model and grey
triangle indicate values for the parameterized process-based 2-phase model.
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4. DISCUSSION

4.1. Process-based models provide more robust projections than correlative models because

they both formalize causal relationships and can use forward parameter estimation

Linear mixed models using chilling days and growing degree days (GDD) were more
efficient than process-based models to predict budburst date (prediction sensu Randin et al.,
2006; i.e. when budburst dates were predicted on the same dataset models were
parameterized on). However, process-based models were more efficient than correlative
models to project budburst date in external conditions through space (except for Picea for
which the three model types revealed similar performance). Error in projected dates increased
with the distance to the mean of observations from the calibration dataset, irrespective of the
model and the species. This error inflation at the edge of the calibration range leads to the
underestimation of late dates and overestimation of early dates. However, errors were lower
for process-based models probably because they formalize causal relationships between the

dependent variable and the independent variables across the range of projection.

Projections of the 2-phase model partly parameterized with experimental data were
more accurate than those of the 2-phase model. Increasing accuracy was mainly expressed as
a reduced overestimation of early dates. This result is consistent with the recent study of
Chuine et al., 2016, which highlights the importance of having information on endodormancy
break dates to fit 2-phase models correctly. Because phenological observation datasets often
lack long time series, statistical inference of parameter estimates might be biased, and usually
requires an additional expert knowledge based on experimental grounds (see for review
Chuine and Régniere, 2017). Therefore, robustness of process-based models comes

additionally from the possibility of forward parameter estimation.

Whether the ideal solution lies in being able to measure parameters instead of
inferring them statistically, is however not straightforward. Realizing forward estimation of
phenology model’s parameters can be difficult and requires equipment such as greenhouses
or growth chambers for which temperature and light conditions can be controlled. Realistic
and accurate response curves of phenological phase as a function of climate might actually
require a combination of inverse modelling and forward estimation. Recent studies have

indeed compared the phenology of plants and animals under controlled and in natura
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conditions and found sometimes substantial differences (Nagano et al., 2012; but see Satake
et al., 2013), so that models calibrated by forward estimation might perform worse in nature
and vice versa. This suggests that either the effect of some abiotic factors and their
interactions or the daily variation of these factors in nature might be poorly represented under
controlled conditions, and that epigenetic or acclimation effects might interfere. Besides this,
results from experiments can sometimes be biased by ontogenetic effects when young cohorts
of individuals are used (Vitasse, 2013). Therefore, a combination of both the experimental
approach (forward estimation) and the statistical approach (inverse modelling) is probably the

best solution to obtain robust and realistic models.

4.2. Model transferability through time and space

Divergence between projections of correlative and 2-phase models were striking. At
high elevation, over the 1950-2050 period, correlative models projected earlier dates than 2-
phase models, while after 2050, projections were similar for all species. Standard deviations
of the projected dates before 2050 for correlative models were also surprisingly small,
particularly for Larix. This might be due to the fact that the GDD variable was calculated
over the same period of the year along the elevation gradient. At high elevation, GDD
remains low for every year, yielding a low variation in the projected budburst dates, which
was particularly marked during the historical period. Because Larix is the species that reaches
tree line, variations of GDD are even lower for this species compared to the four other
species. These results highlight the limitations of correlative models to simulate budburst

dates when transferred to another spatially domain.

Performance indices were similar between 1-phase models and 2-phase models for
predictions and projections in external conditions, suggesting that under the historical
climatic conditions, chilling temperatures had not a major effect on budburst date because it
was sufficient to fully release endodormancy. Consequently 1-phase model are complex
enough to predict and project budburst dates accurately in historical climatic conditions
(Chuine et al., 1999 ; Linkosalo ef al., 2008 ; Vitasse et al., 2011). However, 2-phase models
provided more accurate predictions of budburst dates for particular recent years with warm
winter. This was especially marked for Corylus and Picea. Thus, a certain level of winter

warming might have been reached in the Alps, sometimes leading to non-optimal chilling
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conditions and later dormancy break date compared to colder years. In such situation, the
integration of an endodormancy phase in the phenology model clearly increases the
projections accuracy. The effect of winter warming on endodormancy break has also been
proposed as an explanation of the dampening of the response of budburst to warming
temperature over the past 25 years for dominant European tree species (Fu et al., 2015).
Although warm winter conditions are still rare in our past temperature records, they will
become more frequent in the upcoming decades especially after 2050 according to climate
projections, and they are expected to delay dormancy break and ultimately delay or even
prevent budburst (Fig. 3 & 4). In this context, it becomes essential and urgent that robust 2-

phase models be available for the most important tree species.

Divergence between projections of correlative and process-based models for the 21
century is likely to be caused by a progressive lack of chilling temperatures because of
warmer winters. Although chilling was taken into account in the correlative models, they did
not project a negative effect of a lack of chilling on budburst date. A potential reason could
be that correlative models were calibrated with height years of observations while during that
period, the delaying effect of winter warming on budburst was observed only one year in the
Alps during the exceptionally warm winter of 2006-2007 (Asse et al., 2018). Consequently,
mixed effects models probably could not estimate the effect of warm winters. This result
points out the difficulty for such model to provide accurate predictions for the future because

they cannot be trained on conditions similar to future conditions.

4.3. Evolution of budburst dates over the 21° century in the Alps

At low elevation, our results showed that projections of the budburst dates were
similar until around 2050 for all models and for all species, with a weak linear trend towards
earlier dates (Fig 5 & 6). This linear trend is due to the warming of spring which accelerates
cell elongation while the warming of winter will not affect chilling accumulation in the future
according to climate projections until 2050 (Vitasse et al., 2011 ; Chuine et al., 2016).
However, after 2050, projections at low elevation diverged between correlative models and
1-phase models on one hand and 2-phase model on the other hand. While the linear trend
towards earlier dates continues and accelerates in correlative and 1-phase models (although

less in the latter and especially for Larix), this trend progressively vanished in 2-phase model.
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At high elevation, projection of the budburst dates were similar for all species over the
21% century between 1-phase and 2-phase model, suggesting that at high elevation chilling
requirements could be fulfilled until the end of the 21 century. Process-based models
showed a trend for earlier budburst dates (-32 to -46 days) all along the 1950-2100 period.
This result is consistent with a recent study that showed that at high elevations spring
phenology advanced at a faster rate than at low elevation (Vitasse et al., 2018). During
endodormancy bud requires from a few weeks to several months of cold temperature (varying
from 0 to 12°C depending on the species) to be broken (Lang et al., 1987; Caffarra et al.,
2011a; Malagi et al., 2015). A recent study by Vitasse et al., (2017) suggests that at high
elevation and close to the treeline in the Alps, winter temperatures are actually colder than
the optimal chilling temperature so that a warming of winter may actually increase the
number of chilling days and advance endodormancy break, and consequently budburst. In
this case, trees might be at higher risk of late spring frost damage at high elevation compared
to low elevation in the upcoming decades. Thus, our results suggest that warmer winters
might have opposite effects on spring phenology at high compared to low elevation, by
advancing vs delaying dormancy break respectively, and consequently reducing the
phenological shift across the elevation gradient. Premises of such a situation have actually
already been observed in the Swiss Alps over the last decades (Vitasse et al., 2017).
Considering that phenological traits have been shown to be primary determinants of species
range (Chuine & Beaubien, 2001; Chuine et al., 2013), a reduced phenological shift across
the elevation gradient might in the mid-term translate into a reduced altitudinal structuration

of the vegetation.

From 1950 t02100, 2-phase model projected a trend for earlier budburst date in the
internal Alps (higher elevation), while they projected either very weak trend for earlier dates
or a trend for later dates in the external Alps (particularly for Larix and Picea), and a trend

for later dates also in the Southern Alps whatever the species.

The Southern Alps matches or approaches of the southern range limit of our species.
On a short term, delaying effect of winter warming on budburst date might be beneficial to
trees by reducing the risk of exposure to late spring frost. But on a longer term, it is expected
to lead to partial dormancy break at low elevation and at species southern range limit (Fig. 4)
leading to leaf and flower malformation and erratic bud break (Bonhomme er al., 2005; Erez,

2000; Petri & Leite, 2004; Zguigal et al., 2006; Caffarra et al., 2011b; Laube et al., 2014).
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Additionally to temperature, photoperiod have been shown to co-control budburst in about
10% of temperate tree species (Caffarra et al., 2011; Basler and Koérner, 2012; Laube et al.,
2014; Zohner and Renner, 2015), with long photoperiod compensating for a lack of chilling.
Integration of this compensatory effect in the models might change substantially the
projections of budburst dates for the end of the 21% century for photosensitive species

(Bliimel & Chmielewski, 2012; Gauzere et al., 2017).

CONCLUSION

Our results showed that phenology process-based models are more robust than
correlative model even when they rely entirely on inverse modelling to estimate their
parameter values. We also demonstrated that the robustness of process-based models
increases when they can rely also on forward estimation. In line with recent studies based on
historical data (Vitasse et al., 2017), we highlighted a divergent effect of temperature on bud
development along elevation, suggesting that using linear relationships to provide projections
for the second part of the 21% century would be vain, especially at low elevation and at
species southern range limits. Projections of process-based 2-phase model also revealed that
warmer winters might have opposite effects on spring phenology at high compared to low
elevation after 2050, by advancing and delaying dormancy break date respectively, and

consequently reducing the phenological shift across the elevation gradient.
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Fig. S1

Map showing the location of the study area (western part of the Alps) at the scale of Europe (a). Maps
showing the locations of sites with phenological records for the five species in the Western Alps (b-f):
Corylus avellana (hazel) (b), Fraxinus excelsior (ash) (c), Betula pendula (birch) (d), Larix decidua
(larch) (e), Picea abies (spruce) (f). Sites with phenological records only are shown with filled white
circle and with black triangle when equipped with temperature stations.
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Table S2

Parameter estimates obtained for each model with the calibration dataset and performances indices. N:
number of observations; k: number of parameters.

1-phase model 2-phase model
Threshold
Species GDD  Sigmoid Wang inferior/sigmoid  Wang/sigmoid
C. avellana Parameters to= to=157 to=>51 to=-115 to=-119
F=21 F=8 F'=6 C" =145 C =150
To=7.12 dr=-0.45 T.n=27.95 F'=11 F=4
Tso=8.44 Tpn=-2.94 Tpy=16 Top=5.07
Tiax=41.13 dr=-0.38 Tinin= -4.47
Tso=8.61 Tax=22.07
dr=-1.71
Tso=7.91
Calibration performances
N 128 128 128 128 128
k 3 4 5 6 8
SStot 22262 19743 19743 19743 19743
SSres 16559 9815 9796 8564 7470
RMSE 10.91 8.76 8.75 8.18 7.64
EFF 0.26 0.5 0.5 0.57 0.62
AlCc 626.51  563.80 565.72 550.72 537.74
F. excelsior Parameters to=1 to=54.7 to=55 to=-77 to=-78
F =121 F=17 F'=23 Cc' =125 C" =125
To=5.68 d;r=-022 Ton=162 F' = F'=9
Tso=12.25 Tpn=-38.8 Ty=10.6 Top=0.1
Tinax=20.8 dr=-0.2 Tinin=-36.6
Tso=16.2 Tmax=21.3
dr=-0.24
Tso=10.41
Calibration performances
N 149 149 149 149 149
k 3 4 5 6 8
SStot 34545 31275 31275 31275 31275
SSres 19787 12559 12650 11958 12430
RMSE 10.98 9.22 9.21 8.96 9.13
EFF 0.43 0.59 0.60 0.62 0.60
AlCc 732.52 670.37 672.20 665.98 676.19
B. pendula  Parameters to=1 to= 60 t=62 to=-101 ty=-108
FF=72 F-= F'=9 C =127 C =157
Ty=4.9 dr=-02 Tou=174 F'=5 F'=5
Ts0=24.5 Tuw=-37.5 Tp=12.2 Tope=3.4
Tmax=21.5 dr=-0.2 Tuwin=-9.9
Tso=16.97 Tiax=26.2
dr=-0.2
Tso=14.7
Calibration performances
N 146 146 146 146 146
k 3 4 5 6 8
SStot 30844 30313 30313 30313 30313
SSres 14743 8425 8440 8298 7720
RMSE 9.69 7.6 7.6 7.5 7.27
EFF 0.52 0.72 0.72 0.73 0.75
AlCc 677.86 600.36 601.89 602.46 596.38

1-phase model 2-phase model
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Threshold
Species GDD  Sigmoid Wang inferior/sigmoid  Wang/sigmoid
L. decidua  Parameters to= to= 83 to= 83 to=-100.8 to= 66
FF=3 F=6 F=6 C" =184 C" =134
T,=9.6 dy=-37 Top=10.1 F'=6 F=6
To=62  Tuin=59 To=18.3 Top=9
Tomax=37.7 dr=-37.4 Tinin=-38.9
Tso=16.2 Tiax=34.2
dr=-7.1
Tso=6.2
Calibration performances
N 159 159 159 159 159
k 3 4 5 6 8
SStot 27728 26275 26275 26275 26275
SSres 54044 11328 11240 11297 10911
RMSE 17.83 8.44 8.41 8.43 8.28
EFF -0.95 0.57 0.57 0.57 0.58
AlCc 930.83 686.58 687.47 690.43 689.31
P. abies Parameters to= to= 83 to= 84 to=-100 to=-107
F'=290 F'=5 F'=8 C =174 Cc' =176
To=2.96 dr=-0.1  To=29.9 F' = F'=3
Tso=24.2  Tun=-36.3 T,=13.9 Tope=0.01
Thax=37.6 dr=-0.2 Tmin=-39.8
Tso=18.1 Tiax=24.9
dr=-0.2
Tso=27.6
Calibration performances
N 112 112 112 112 112
k 3 4 5 6 8
SStot 22158 21453 21453 21453 21453
SSres 10623 4989 4984 4660 4753
RMSE 9.29 6.67 6.67 6.45 6.51
EFF 0.52 0.77 0.77 0.78 0.78
AlCc 513.97 433.58 435.66 430.36 437.18
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Table S3

Linear mixed models of budburst dates as response variables and temperature-based factors as competing predicting variables. Models are calibrated both on

observation sites equipped with temperature stations and on all observation sites. Adjusted R-squared (R2), AIC, and P-value of ANOVA are provided for each
model. Var-part= partitions of variance between growing degree-days > 0°C (GGDO), growing degree-days > 5°C (GGD5), and chilling. For models with both GDD
and chilling, two P values are provided, one for each effect.

Budburst
With temperature stations All sites
P-value Var-part  Var-part Var-part - P-value  Var-part Var-part Var-part
N AIC R (anova) GDD0  chilling both N AIC R (anova)  GDDO  chilling - both
C. avellana 126 319
GDDO 929 0.55 ok 2377 0.62 Hkx
GDDS 940 0.51 kxx 2404 0.59 HoEE
Chilling 967 0.26 * 2502 038 Hkx
GDDO+Chilling 921 0.54 **%/NS 0.30 0.01 0.11 2373 0.62 ***/NS 0.28 0.0 0.18
GDD5+Chilling 932 0.52 ***/NS 0.24 0.01 0.12 2392 0.60 FoAk ok 0.23 0.0 0.18
F. excelsior 152 396
GDDO 1132 0.65 kkx 2949  0.70 Hoxk
GDDS5 1133 0.65 ok 2958  0.70 HoE
Chilling 1174 0.50 * 3106  0.53 Hoxk
GDDO+Chilling 1126  0.64 **%/NS 0.24 0.0 0.22 2944  0.70 *¥*%/NS 0.23 0.0 0.33
GDD5+Chilling 1127 0.65 ***/NS 0.23 0.0 0.22 2953 0.70 ***/INS 0.22 0.0 0.33
B. pendula 145 307
GDDO 1052 0.72 Hrx 2224 0.76 HoEE
GDDS 1049  0.73 kkx 2227  0.76 ok
Chilling 1120  0.54 * 2393 0.55 HoxE
GDDO+Chilling 1047  0.72 ***/NS 0.34 0.0 0.2 2220 0.76 ***/NS 0.32 0.0 0.23
GDD5+Chilling 1044  0.73 ***/NS 0.35 0.1 0.3 2222 0.76 ***/NS 0.33 0.0 0.23
L. decidua 155 303
GDDO 1113 0.68 kxx 2174 0.74 oo
GDDS5 1109 0.69 ok 2180 0.72 Hkx
Chilling 1179 042 * 2367 043 *x
GDDO+Chilling 1109 0.68 ***/NS 0.29 0.0 0.12 2171 0.74 ***/NS 0.36 0.0 0.13
GDDS5+Chilling 1105 0.69 *¥*%/NS 0.29 0.0 0.12 2176 0.72 *K¥X/NS 0.34 0.0 0.13
P. abies 107 248
GDDO 752 0.79 kkx 1757  0.81 HoxE
GDD5 743 0.81 kokx 1738 0.84 HoEE
Chilling 833 0.44 *x 1949  0.43 HoHE
GDDO+Chilling 745 0.78 **%/NS 0.50 0.01 0.15 1752 0.81 ***/NS 0.38 0.0 0.28

GDDS5+Chilling 733 0.81 ok 0.54 0.02 0.14 1725  0.84 kK [hk 0.41 0.01 0.27
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Fig. S4

Performance of the different budburst date models in predicting budburst date with the calibration
dataset for a year with a warm winter followed by a warm preseason (a, ¢) and a year with a cold
winter followed by a warm preseason (b, d). Correlative refers to the linear mixed model with GDD
and chilling as variables. Process-based 1-phase uses a sigmoid function of temperature for the
ecodormancy phase. Process-based 2-phase uses a threshold inferior function of temperature for the
endodormancy phase and a sigmoid function of temperature for the ecodormancy phase. EFF, model
efficiency; RMSE, roots-mean-squared error (days).
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Fig. S5

Comparison of predicted (a, c, e, g, i) and projected (b, d, f, h, j) budburst dates by the correlative
model (light grey triangles) and the process-based 2-phase model (dark grey dots) versus observed
budburst dates for each species. . Linear regression of predicted/projected dates on observed dates
(superimposed lines) are shown for correlative model (light grey) and process 2-phase model (dark
grey). Light grey area= + .95 confidence interval of dates predicted/projected by the correlative
model. Dark grey area= = .95 confidence interval of dates predicted/projected by the 2-phase model.
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Fig. S6

Comparison of predicted (a, c, e, g, i) and projected (b, d, f, h, j) budburst dates by the process 1-
phase model (light grey dots) and the process 2-phase model (dark grey dots) versus observed
budburst dates for each species. Linear regression of predicted/projected budburst dates on observed
dates (superimposed lines) are shown for process 1-phase model (light grey) and process 2-phase
model (dark grey). Light grey area= + .95 confidence interval of dates predicted/projected by the 1-
phase model. Dark grey area= + .95 confidence interval of dates predicted/projected by the 2-phase
model.
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Fig. S7

Residuals of correlative model (light grey triangles) and process-based model with two phases (black
dots) fitted to budburst dates, with predictions models (a, c, e, g, i) and projections models (b, d, f, h,
J)- Superimposed lines are linear regression of residuals on elevation (same color as symbols).
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Fig. S8

Residuals of process-based model with one phase (light grey dots) and process-based model with two
phases (black dots) fitted to budburst dates, with predictions models (a, c, e, g, i) and projections
models (b, d, f, h, j). Superimposed lines are linear regression of residuals on elevation (same color as
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Fig. S9

Residuals of correlative model (light grey dots), process-based model with one phase (light grey
triangles), process-based model with two phases (black squares) and parameterized 2-phase process-
based model (black triangles no full) fitted to budburst dates, with projections models. Superimposed
lines are linear regression of residuals on mean temperature during the period cover 1th September to
the median date of budburst observed over the 2007-2014 observation period for a given site by

species (same color as symbols).
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Fig. S10

Evolution and uncertainties of the climatic data generated by the ALADIN-Climat v5 RCM model
(CNRM) for the CMIPS experiment at a 12-km resolution, downscaled at 8-km resolution using
quantile-quantile method (http://drias-climat.fr/). Daily minimum and maximum temperatures of
RPCS8.5 scenarios were extracted on the grid points of a rectangle area covering French Alps
(43°48°N to 46°47°N, 5°59’E to 7°09°E). Black curve indicate the mean of annual mean temperature
on the all region (a), the mean of annual mean of minimal temperature on all the region (b), the mean

of annual mean of maximal temperature on all the region (d), and dark grey areas indicate the
standard deviation.

(a) (b) (c)

30

@
S

@

S

N
=}
N
o
N
o

o
o
o

o

=)
o

L
>
N
>

Annual mean temperature (°C)
N
o

Annual mean of minimal temperature (°C)

|
N
=]
|
N
=
|
n
=

Annual mean of maximal temperature (°C)

1950 2000 2050 2100 1950 2000 2050 2100 1950 2000 2050 2100
lear Year Year



114

Table S11

Deviation of budburst dates projected on the period 1950 to 2100 ; 1950 to 2050 and 2050 to 2100 in the French Alps at low elevation and high
elevation. The annual linear shift of budburst date corresponds to the total of budburst date from Sen’s estimator of a slope. Future climate data are
according to scenario RCP8.5, in the in the Alps. Correlative refers to the linear mixed model with GDD and chilling as variables. Process-based 1-
phase uses a sigmoid function of temperature for the ecodormancy phase. Process-based 2-phase uses a threshold inferior function of temperature for
the endodormancy phase and a sigmoid function of temperature for the ecodormancy phase. Process-based parameterized refers to the 2-phase model
which parameter estimates have been derived from experimentations in controlled conditions. The elevation limits depend on species (Fig. 2 for
elevation ranges). Trend values indicate the Sen’s slope (trend) per year and trendp values indicate the Sen’s slope over the time period.

Low elevation High elevation
Species Model 1950-2100 1950-2050 2050-2100 1950-2100 1950-2050 2050-2100
trend trendp trend trendp trend trendp trend trendp trend trendp trend trendp
C. avellana Correlative -0.15 -22.9 -0.08 -1.5 -0.27  -13.9 -0.08 -12.0 -0.03 -3.2 -0.2 -10.4
Process-based 1-phase -0.13 -19.3 -0.10 -9.3 -0.17 -8.7 -0.26 -37.8 -0.17 -16.8 -0.37  -18.5
Process-based 2-phase -0.02 -2.5 -0.05 -4.6 0.08 3.9 -0.23 -34.4 -0.17 -16.5 -0.29  -145
F. excelsior Correlative -0.16 -24.3 -0.1 -10.1 -0.27  -13.8 -0.12 -17.7 -0.07 -6.6 -0.25  -12.6
Process-based 1-phase -0.16 -23.1 -0.12 -11.3 -0.20  -10.0 -0.23 -34.6 -0.16 -15.8 -0.32 -16.2
Process-based 2-phase -0.05 -7.9 -0.07 -6.8 0.02 0.8 -0.21 -31.8 -0.16 -15.3 -0.27  -13.6
B. pendula  Correlative -0.25 -37.7 -0.15 -146  -045  -23.1 -0.1 -15.2 -0.05 -4.5 -0.28  -145
Process-based 1-phase -0.14 -20.1 -0.10 9.5 -0.19 -9.4 -0.23 -34.0 -0.16 -15.5 -0.33  -16.5
Process-based 2-phase -0.04 -5.7 -0.05 -4.6 -0.01 -0.5 -0.22 -32.6 -0.16 -15.6 -0.28  -13.8
L. decidua  Correlative -0.24 -35.7 -0.13 -13.1 -0.47 242 -0.02 -3.6 -0.005 -0.5 -0.13 -6.9
Process-based 1-phase -0.09 -13.0  -0.09 93 -0.03 -1.3 -0.31 -46.2 -0.20 -19.7 -0.42  -209
Process-based 2-phase -0.02 -33 -0.07 -7.1 0.16 8.2 -0.31 -46.6 -0.21 -20.1 -0.21  -20.8
Process-based
parameterized -0.05 -8.1 -0.01 -1.1 -0.02 -1.1 -0.29 -43.4 -0.20 -19.6 -0.38  -19.1
P. abies Correlative -0.27 -40.6  -0.16 -16.3 -0.48  -244 -0.08 -12.7 -0.03 -3.0 -0.25 -12.8
Process-based 1-phase -0.14 -21.2 -0.11 -11.1 -0.19 -9.7 -0.25 -37.3 -0.17 -17.0 -0.32  -16.0

Process-based 2-phase -0.03 -3.8 -0.05 -5.3 0.10 5.1 -0.26 -38.8 -0.18 -18.0 -0.32 -15.8
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Fig. S12

Budburst date projected by the correlative model and the process-based 2-phase model in historical
climate and future climate according to scenario RCP8.5, in the Alps at low elevation (a, c, e, g, 1) and
high elevation (b, d, f, h, j). Elevation limits depend on the species. Low elevation: Corylus= 100 to
1000m asl.; Fraxinus= 100 to 1000 m asl.; Betula= 100 to 1000 m asl.; Larix= 400 to 1500 m asl. and
Picea= 100 to 1500 m asl.. For high elevation: Corylus= 1001 to 2000m asl.; Fraxinus= 1001 to 2000
m asl.; Betula= 1001 to 2300 m asl.; Larix= 1501 to 2700 m asl. and Picea= 1001 to 2500 m asl..
Light grey curves indicate the mean date projected by the correlative model and light grey areas
indicate the standard deviation. Dark grey curves indicate the mean date projected by the process-
based 2-phase model and dark grey areas indicate the standard deviation.
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Fig. S13

Budburst date projected by the process-based 1-phase model and 2-phase model in historical
climate and future climate according to climate scenario RCP8.5 in the Alps at low elevation
(a, c, e, g, 1) and high elevation (b, d, f, h, j). The elevation limits depend on species (Fig. 5
for elevation ranges). Light grey curves indicate the mean date projected by the process-
based 1-phase model and light grey areas indicate the standard deviation. Dark grey curves
indicate the mean date projected by the process-based 2-phase model and dark grey areas
indicate the standard deviation.
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Fig. S14

Comparison of predicted (a) and projected (b) budburst dates of Larix decidua by the
process-based 2-phase model (dark grey dots) and the process-based 2-phase model
parameterized with experimental data (light grey squares) versus observed budburst dates. .
Linear regression of predicted/projected budburst dates on observed dates (superimposed
lines) are shown for the 2-phase parameterized model (light grey) and the 2-phase model
(dark grey). Light grey area= + .95 confidence interval of dates predicted/projected by the
parameterized 2-phase model. Dark grey area= =+ .95 confidence interval of dates
predicted/projected by the 2-phase model.
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Fig. S15

Residuals of process-based model with two phases (black dots) and process-based model
with two phases and a parameterization with endodormancy break date (light grey squares)
fitted to budburst dates, with predictions models (a) and projections models (b).
Superimposed lines are linear regression of residuals on elevation (same color as symbols).
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Fig. S16

Budburst date of Larix decidua projected by the adjusted 2-phase model and the
parameterized 2-phase model in historical climate and future climate according to climate
scenario RCP8.5 in the Alps at low elevation (400 to 1500 m asl.) (a) and high elevation
(1501 to 2700 m asl.) (b). Dark grey curves indicate the mean date projected by the process-
based 2-phase model and dark grey areas indicate the standard deviation. Light grey curves
indicate the mean date projected by the parameterized process-based 2-phase model and light
grey areas indicate the standard deviation.
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ABSTRACT

Several models dedicated to predict the date of burburst of tree species have been
developped in the last decades. Phenology process-based models are built upon explicitly
stated causal relationships between environmental drivers and phenological event dates.
However, their degree of realism might still be insufficient to provide accurate projections for

the future.

In this study, we aimed at incorporating in process-based phenology models new
hypotheses on the effect of temperature on bud cell elongation in order to increase their
degree of realism. We test whether this improves their efficiency as well as their robustness
in new climatic conditions. We tested the potential effects of soil temperature, daytime
temperature, daily temperature amplitude, and sunrise temperature, which have been shown
to determine the budburst date of different species in several experimental studies. We tested
these hypotheses using 8 years of budburst date observations of five tree species across the

French Alps.

Among these hypotheses, only the effect of soil temperature improved slightly the
models’ efficiency although not significantly. Statistical compensatory effects between
explanatory variables might explain this result. An experimental testing is necessary to
determine whether these hypotheses hold true for these species and might improve the

models efficiency and robustness in particular climatic conditions.

Key words: Budburst, ecodormancy, elevation gradients, Alps, citizen science
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1. INTRODUCTION

In temperate climates, spring phenological events of plants are strongly responsive to
temperature (Claudio Defila & Clot 2005). In this context and because phenotypic plasticity
often prevails over adaptation (Vitasse et al. 2013), spring phenology of plant species has
been reported to occur earlier by 2.3 days per decade during the last 40 years due to climate
warming (Root et al., 2003; Parmesan and Yohe, 2003; Menzel et al. 2006; Fu ef al. 2014).
However, recent studies have shown that this trend has been slowing down by about 40%
during the last decade (Fu et al., 2015) which might be caused by warmer winters (Asse et
al., 2018).

The effect of temperature on plant bud development is indeed complex. During the
endodormancy period (Lang et al. 1987; mid-autumn to midwinter), bud cell growth is
inhibited by internal factors, which might be ruled out by the exposition to low temperature
for a certain number of days. During that period, buds cannot develop even though
temperature and light conditions are optimal for growth. Endodormancy is classically
assumed to be an adaptive process that evolved to avoid leaf development during the
unfavorable season (Howe et al., 2000). Once endodormancy has been broken, the
ecodormancy phase (midwinter to midspring) starts, and bud’s cell elongation can take place
whenever temperature and, for some species, light conditions are appropriate (Korner &
Basler, 2010). During this state, the warmer the temperature, the higher the rate of elongation,

and the shorter the ecodormancy phase is.

A large uncertainty remains whether the warming of winters could counteract the
advancing effect that spring warming has on spring phenological events, and at which time
deadline and spatial coverage this counteracting effect might take place in the future (Fu et
al., 2015). Consequently, large uncertainties remain as well on the projections provided by
process-based phenology models (Chuine et al., 2016), which are nowadays a key component
of crop (Olesen et al., 2011; Nissanka et al., 2015), Earth systems (Dahlin et al., 2015),
population dynamics (Anderson et al., 2013), species distribution (Chuine, 2010), and

evolutionary dynamics (Duputié et al., 2015; Burghardt ez al., 2015) models.
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Phenology process-based models are built upon explicitly stated causal relationships
between environmental drivers and phenological event dates. Among the models commonly
used for tree species, so-called one-phase models describe solely the ecodormancy phase with
a cumulative effect of forcing temperature on bud development. Other models, called two-
phase models, describe additionally the endodormancy phase with a cumulative effect of
chilling temperature on bud endodormancy break. Even if one-phase models integrate less
biological realism, they have been shown to be efficient in predicting accurately budburst
date under historical climate, because chilling temperatures have always been sufficient to
release endodormancy break so far (Vitasse et al., 2011; Basler, 2016). However, recent
observations suggest that we might have now reach the limits of robustness of one-phase
models because of the warming of winters, and that more realistic two-phase models should
now be used (Asse et al. 2018). Although, process-based phenology models describe causal
relationships, their degree of realism might still be insufficient to provide accurate projections
for the future. In this study, we aimed at incorporating in process-based phenology models
effects of environmental factors on budburst date in order to increase their degree of realism
and test whether it improves their efficiency (the quality of the model predictions on a dataset
that has been used for the parameterization) and their robustness (the quality of the models

projections with new climatic conditions (i.e. external evaluation or transferability)).

Some experimental studies bring to question, for example, the use of daily mean
temperature in phenology models (Piao ef al., 2015). Rossi and Isabel, (2017) have shown
that budburst in Picea mariana was more sensitive to daytime temperature than nighttime
temperature. Anterior studies have also shown that cell elongation in bud was more affected
by the daily amplitude of temperature (difference between day and night temperature, called
DIF in the literature) than daily mean temperature (Went, 1957; Erwin et al., 1994). Went
(1944) introduced the term ‘thermoperiodism’ to describe this effect. The effect of day vs
night temperature, and daily thermal amplitude has been observed in several species: Fuchsia
xhybrida (Hort.) (Tangeras, 1979), Triticum aestivum (L.) (Pinthus & Meiri, 1979), Lilium
longiflorum (Thunb.) (Erwin & Heins, 1990), Arabidopsis thaliana (L.) (Thingnaes et al.,
2003). Cell elongation rate in plants is actually not constant and varies according to the
circadian clock. (Erwin et al., 1989; Erwin, 1998). The rate of cell elongation decreases from
the start to the end of the photoperiod (day period) and increases from the start to the end of

the scotoperiod (night period) with an optimum at the end of the scotoperiod and the
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beginning of the photoperiod, i.e. at sunrise (Went, 1953; Erwin and Heins, 1995). Sidaway-
Lee et al. (2010) have shown that this circadian variation of cell elongation rate was related to
the circadian variation of the concentration of the transcription factor SPATULA (SPT),
which interacts with phytochrome B (a protein that detects light) and represses cell
elongation. Light and phytochrome B regulate SPT concentration variation over 24h: SPT
concentration is the highest at dusk and the lowest at sunrise, which explains that elongation
rate is the lowest at dusk and the highest at sunrise. However, the maximum daily
concentration of SPT is regulated by the temperature at sunrise: SPT is down regulated when
day temperature is warm, and especially at sunrise: warm temperature inhibits the
accumulation of SPT, so that cell elongation is not repressed. One could therefore question
whether the DIF effect formerly reported might be explained by the downregulation of SPT

by high sunrise temperature.

Other studies have questioned the role of soil temperature on bud development. Using
eddy covariance data from 30 FLUXNET sites of broadleaf deciduous vegetation, Baldocchi
et al. (2005) found that 64% of variance in the timing when net carbon uptake started was
explained by the date when soil temperature matched the mean annual air temperature. Greer
et al. (2006) showed that increased root zone temperature advanced bud break in apple tree.
They additionally found that apple trees growing in regions where root zone temperatures are
<15 °C have delayed bud break. Former experimental studies on Douglas-Fir (Pseudotsuga
menziesii (Mirb.)) have shown that soil temperature below ~ 5°C delays budburst (Lavender
and Service, 1973; Lopushinsky and Max, 1990), and that warming of soil advances the onset
of ecodormancy while warming of air increases subsequently the rate of bud growth
(Sorenson and Campbell, 1978). This threshold of ~5°C for soil temperature has also been
found for seven broad-leaf tree species (Schenker et al., 2014). Other studies suggest also that
a long photoperiod can have a compensatory effect on bud growth if the soil temperature is
too cold (Lavender, 1981; Lopushinsky and Max, 1990). More recent experiments on Walnut
trees (Juglans regia (L.)) have shown that rehydration of aboveground tissues occurs when
soil temperature is above 8°C (Améglio et al., 2002). Low soil temperature decreases root
growth (Alvarez-Uria & Korner, 2007) and water absorption by roots because of decreased
membrane permeability of the root cells (Wan et al., 1999; Wan et al., 2001; Lee et al.,

2012). Water absorption by root is a pre-requisite for aboveground organs rehydration and for
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optimal cell elongation rate which requires high turgor pressure (Turcotte et al., 2009; Ewers
et al., 2001). Water transport from the roots to the buds also requires functional xylem. Soil
temperature has been shown to advance xylogenesis in the stems of Picea mariana (Mill.)
(Lupi et al., 2012). Budburst is a phenophase that is the consequence of cell elongation in
buds. The rate at which cell elongation occurs is controlled by bud temperature, which is very
close to air temperature. Thus, a decoupling between soil and air temperature in Spring might
slow down bud cell growth and elongation and delay budburst because a relatively high air
(and consequently bud) temperature would trigger cell elongation whereas relatively low soil
temperature (below 5-8°C depending on the species) would hamper water uptake at the same

time.

In this study, we aimed at incorporating the abovementioned effects of soil and day vs
night air temperature on budburst date in process-based phenology models. More precisely,
we aimed at answering the following questions: (1) Is the difference between day and night
temperature (DIF) a better predictor of cell elongation rate during the ecodormancy phase
than daily mean temperature? (2) Is sunrise temperature a better predictor of cell elongation
rate during the ecodormancy phase than daily mean temperature? (3) Does the integration of
a soil temperature effect on budburst date improve model efficiency? For that purpose, we
used observations of budburst dates collected over the Western Alps by a citizen science
program. We parameterized a set of process-based phenology models for five major tree
species: Corylus avellana (L.), Fraxinus excelsior (L.), Betula pendula (Roth.), Larix decidua
(Mill.) and Picea abies (L.). Models differed by their assumptions regarding the effect or not
of day vs night temperature and soil temperature on budburst. We then compared the
efficiency of the models and their predictions in external conditions. The Western Alps are
particularly interesting to evaluate phenology models because the elevation gradient provides
a wide temperature range on a very short distance. Mountain regions are appropriate study
systems to test these hypotheses because a large difference between daily and night
temperatures can be observed. Also, the snow cover, which usually persist until early spring
or longer in high elevation allows to have situations where the air temperature would be

sufficient for buds to growth but with soil temperature around zero degree.



130

2. METHODS

2.1. Phenological data

We used observations of budburst and flowering dates of five common tree species
covering the entire French Alps and the time period 2007- 2014. The study species were three
broad-leaved deciduous trees: hazel (Corylus avellana L.), ash (Fraxinus excelsior L.), birch
(Betula pendula Roth); one deciduous coniferous tree: larch (Larix decidua Mill.), and one
evergreen coniferous tree: spruce (Picea abies L.) Karst. The species cover different
elevation gradients with Corylus having the lowest and narrowest range (150 - 1300 m), and
Larix the highest and largest (700 - 2100 m). Thus, this set of species allowed us to assess

model performance over a broad elevation and therefore climatic gradient.

Data were extracted from the Phenoclim database of CREA (Centre de Recherches
sur les Ecosystémes d’Altitude, Chamonix, France). Phenoclim is a citizen science program

initiated in 2004 (www.phenoclim.org) which aims at assessing the long-term effects of

climate changes on plant phenology over the French Alps. The specificity of this program,
compared to other existing citizen science initiatives, lies not only in its geographic coverage
in mountain environments, but also in its simultaneous acquisition of accurate temperature

records in addition to phenological observations.

In the Phenoclim protocol, budburst is defined as the first day at which 10% of
vegetative buds of the crown on a given individual are opened (BBCH 07). At each site,
observers survey at least two individuals per species. These individuals are chosen to be adult
and dominant trees taller than 7 m, sharing similar environmental conditions (i.e. soil, slope
and aspect) and at a maximum horizontal distance of 100 m from each other. Phenological
observations are recorded weekly. For each species and at each site, yearly budburst or
flowering dates were calculated as the average date of the individuals observed at the site.
Species do not occur at all sites, therefore at each site, the number of years surveyed varies
(Fig. S1). In total, and irrespective of species, 242 sites for budburst were surveyed between

2007 and 2014.
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2.2. Air temperature data

Temperature was monitored on sixty sites covering a large elevation gradient ranging
from 372 to 1919 m a.s.l using weather stations (Fig. S1). These stations measured air
temperature at a standard 2-m height every 15 minutes with a DA8B20 digital thermometer
placed in a white ventilated plastic shelter (Dallas Semiconductor MAXIM, www.maxime-
ic.com). The temperature sensors have an operating range of -55 to 125°C and an accuracy of
+ 0.5°C over the range of -10 to 85°C. The 2-m air temperature recorded by the stations are
highly correlated with standard temperature obtained from national meteorological stations

(Pellerin et al., 2012).

We used records from the 2-m air temperature sensors of the Phenoclim stations (1) to
calculate daily mean air temperature at sites equipped with stations and (2) to interpolate
these daily measurements at observation sites without meteorological stations. Daily-
interpolated temperatures were generated by first calibrating linear models of daily
temperature as a function of elevation. These models were then used to spatially predict
temperature at observation sites without temperature stations, using pixels of a 25-m digital
elevation model (DEM). Each daily projection of this fitted temperature model as a function
of elevation was adjusted by interpolating residuals of the regression from the calibrations
points over the whole valley according to the inverse distance weighted algorithm (IDW) (see

also: Kollas et al., 2014; Cianfrani et al., 2015, for further details).

2.3. Soil temperature data

Similar to the 2-m air temperatures, we used records from soil temperature sensors of
the Phenoclim stations to calculate daily mean soil temperature at sites equipped with
stations. These data have required a reconstruction because some stations had missing values
during years. We have used the same methods than for the interpolation of daily air
temperature measurements at observation sites without meteorological stations. Daily-
interpolated soil temperatures were generated by first calibrating linear models of daily soil
temperature as a function of elevation. These models were then used to predict soil
temperature on days without temperature observations, using pixels of a 25-m digital

elevation model (DEM). Each daily projection of this fitted temperature model as a function
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of elevation was adjusted by interpolating residuals of the regression from the calibrations
points over the whole valley according to the inverse distance weighted algorithm (IDW) (see
also: Kollas et al., 2014; Cianfrani et al., 2015, for further details). We have not interpolated
these daily soil measurements at observation sites without meteorological stations because at

the difference of air temperature, soil temperature depends of snow cover.

During winter, soil temperature was stable around 0-2°C, and air temperature was
more variable and on average lower (Fig. S2). During early spring, soil temperature remained
stable around 0-2°C, and air temperature increased became higher than soil temperature (Fig.
S2). To detect a potential effect of soil temperature on budburst date, we selected three
subsets of the data differing in their temperature conditions of soil and air. Because of the
variability reported in the literature in effective soil temperature for aboveground tissue
rehydration, we selected in the dataset years with at least one day showing both daily mean
soil temperature (Tsoil) below 5°C and mean air temperature (Tair) above 10°C; Tsoil <8°C
and Tair > 12°C from February 1% to April 30", We verified that these particular days were

sufficiently numerous by site and year; and occurred within 45 days before budburst.

2.4. Process-based phenology models
2.4.1. Best classical phenology model selection

First of all, we selected among widely used process-based phenological models, the

model that explained best our data.

The first type of models used are 1-phase models, that describe the ecodormancy
phase only and assumes that endodormancy-break always occurs before temperature can
trigger cell elongation and that there is no effects of chilling on forcing requirement (Chuine
et al., 2013). Budburst (#) occurs when the sum of the daily rates of development (R))
responding to forcing air temperatures (T,;) from a starting date (¢), reaches the critical value

*

F:

t *
Y Rp(T) 2 F
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We used several versions of the model that differed by the response function to

temperature (Ry):

the GDD function,

Rp(To) = Max(0; T, — Ty)

with T}, the threshold temperature;

the sigmoid function,

1
Rf(Ta) = 1+ e~ 41Ta~Ts0)

with d; the sharpness of the response and T5, the mid-response temperature of the sigmoid

function;

the Wang function (Wang & Engel, 1998)

a Ta—Tmin 2a
Rf = Max [(2(Ta - Tmin)a(Topt - Tmin) - ) 20!) ’ 0]
(Topt_Tmin)

: Tmax—Tmin
with a = 11’1(2) /11’1 (Topt_—Tmm)
These models have 3 to 5 parameters (see Table S2) that were adjusted to the
phenology data.

The second type of models used is sequential 2-phase model. The sequential model
(Hanninen, 1987) takes into account the chilling requirements during the endodormancy
phase (first phase) and the forcing requirements during the ecodormancy phase (second
phase; Chuine et al.,, 1999). The endodormancy phase ends at t. when R., the rate of

dormancy release, reaches a critical sum of chilling, C*.
CRA(Ty) = C

from ¢, to tf, forcing units are then accumulated as:
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t *
zé&UQZF

We used several version of the model that differed by the response function to

temperature for the endodormancy phase:

a simple threshold function,

(1 ifT,<T,
&myﬁovnzn

with T}, the threshold temperature also called base temperature of the function;
the Wang function.

For the ecodormancy phase we used the best function find for 1-phase model by
species. These models have 6 to 8 parameters (see Table S3) that were adjusted to the

phenology data.

The comparison of the different models showed that the best model was a sequential
two-phases model (see Table S3) with a simple threshold function for the response to
temperature of the endodormancy phase (because the Wang function looked like to the
threshold function) and the sigmoid function for the response to temperature of the
ecodormancy phase. We call hereafter this model, the Unichill model. It has 5 parameters

(see Table S3).

2.3.2. Testing new hypotheses

Four hypotheses on the regulation of the ecodormancy phase were tested leading to

three different versions of the Unichill model.

The first hypothesis postulates that budburst would be more sensitive to daytime
temperature than nighttime temperature. To test whether this hypothesis might hold true for
the five species we monitored, we replaced the average daily temperature in the R, function of
the Unichill model by the maximum daily temperature. We call hereafter this version of the
Unichill model, the Daytime model. It has exactly the same 5 parameters as the Unichill

model (see Table S4).
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The second hypothesis postulates that cell elongation rate would be determined by the
difference between minimum and maximum daily temperature (DIF) rather than the daily
mean temperature (Fig. S5). To test whether this hypothesis might hold true for the five
species we monitored, we replaced the average daily temperature in the R, function of the
Unichill model by the difference between maximum and minimum daily temperature. We
call hereafter this version of the Unichill model, the DIF model. It has exactly the same 5
parameters as the Unichill model (see Table S4).

The third hypothesis postulates that cell elongation rate would be determined by the
temperature at sunrise rather than average daily temperature. To test whether this hypothesis
might hold true for the five species we monitored, we replaced the daily mea temperature in
the R function of the Unichill model by the minimum daily temperature, which is very close
to the temperature at sunrise. We call this model hereafter the Sunrise model. It has exactly

the same 5 parameters than the Unichill model (see Table S4).

The fourth hypothesis postulates that a minimal soil temperature is necessary to
activate roots water uptake, generate substantial sap flow to bud and sustain cell elongation
rate. To test whether this hypothesis might hold true for the five species we monitored, we
added a function of soil temperature that multiplies the sigmoid function of daily mean air
temperature. This function is a threshold superior function, which yields 0 below a critical
soil temperature and 1 above it. In another words, forcing units are accumulated only during
days when soil temperature (7) is superior to the critical temperature (Tp,) and air

temperature is sufficiently high.

1 1 if Ty >T

1+ e—dr(Ta—Tso) 0 lf TS < sz
We call this model hereafter the Tsoil model. It has 6 parameters (see Table S4).

These new models were parameterized with the same budburst dataset and compared
to the Unichill model. The Unichill and Tsoil models were also compared with the two sub

datasets for soil and air temperature decoupling.

Parameters of all models were parameterized using the Phenology Modeling Platform

software using the simulated annealing Metropolis algorithm for parameter optimization
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(PMP5; http://www.cefe.cnrs.fr/fr/recherche/ef/forecast/phenology-modelling-platform)
(Chuine et al., 2013).

2.4. Models comparison
Models were compared using the following performance indices:

Akaike’s Information Criterion corrected for small sample size (AICc) with the R
function AIC to select the most parsimonious model (Burnham & Anderson, 2002):
N N—-K-1

n (0, — P,)? 2k(k +1
AICc=len<M>+2k+<¥)

the efficiency (EFF) (Nash & Sutcliffe, 1970):

i=1(0; — P;)?

EFF =1 — —
?:1(01' - Oi)z

the root mean square error for the calibration (RMSE) and validation (RMSEg) data sets

respectively:

RMSE = \/—?ﬂ(oi —P)*
n

the systematic root mean square error (RMSEs) that estimate the models linear error (or bias)

RMSESs :\] ?:1(0i—pi)2

n

where O; represents observed dates, P; represents projected dates, P; represents regressed
prediction dates and N or z is the number of observations and £ is the number of parameters.
2.5. Models performance on the validation dataset and spatial transferability

Following Bray & Storch (2009), we use the term “prediction” to refer to outputs of

models calibrated with observed climatic data; and the term projection” to refer to outputs of
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models obtained with simulated (and extrapolated) climatic data. The term “prediction”

conveys a sense of certainty, while the term “projection” conveys a sense of possibility.

Models were first compared with the calibration dataset, then with the validation dataset to
assess their transferability to other geographic areas. We did not perform an external
validation of the DIF model because it showed very poor performances whatever the species.
We could not project the budburst date with the Soil model because the soil temperatures
could not be interpolated on sites without weather stations. We spatially projected the
budburst date at each observation site without weather stations using the Unichill, Daytime,

Sunrise models respectively interpolated 2-m temperature for the 2007-2014 time period.

Projections accuracy was estimated using RMSE, RMSEs and R”.
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3. RESULTS

Performance indices with the calibration dataset of the different models for the five
species are provided in Table 1. The DIF model showed very poor performances whatever
the species compared to the other models. Similarly, the Daytime model showed poor
performances whatever the species compared to the other models, except for Picea for whom
this model is the second best after the Unichill model (Table 1). The Sunrise model showed
better performance than the other models only for Betula pendula, and lower performances
than the Unichill and Tsoil models for the other species. The Tsoil model showed higher
efficiency and lower RMSE than the other models, but the AICc was lower than that of the
Unichill model only for Fraxinus excelsior and Betula pendula, because of its supplementary
degree of freedom. However, in both cases the estimated threshold soil temperature (T},) was
negative (Table S4) while soil temperature was never inferior to 0°C (Fig. S2). Therefore the
response function to soil temperature was actually useless in the model. Daily mean
temperature was highly correlated with minimum daily temperature (Pearson’s correlation
coefficient (corr)= 0.96); with maximal daily temperature (corr= 0.94) and soil temperature
(corr= 0.91) in this dataset. Whereas the difference between minimum and maximum daily

temperature (DIF) differed from other factors (corr between 0.09 and 0.63).

Across all sites and all years, the total number of days when a decoupling between
soil and air temperature may had arisen, i.e. Tsoil < 5°C/8°C and Tair > 10°C/12°C were
respectively 55 and 43 (Fig. S6) and they were not significantly related to elevation. These
particular days were in general within 10 to 20 days before budburst (Fig. S7, S8), i.e. during
the ecodormancy phase. The difference between the soil and the air temperatures was on

average higher than 5°C for the dataset «Tsoil<8°C & Tair> 10°C » (Fig. S9).

The Tsoil models parameterized with the sub dataset Tsoil<5°C & Tair> 10°C
showed higher performance (RMSE and EFF) than the Unichill model for Corylus, Betula
and Larix (Table 2, Table S10), but had a higher AICc. Tsoil models parameterized with the
Ts0il<8°C & Tair> 12°C subdataset showed higher performance (RMSE and EFF) than the
Unichill model for Corylus and Larix but had also a higher AICc (Table 2, Table S10).
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The Unichill model provided more accurate projections of the budburst date than the
Sunrise and Daytime models on sites without temperature stations across the Alps except for

Picea for which, the Daytime model performed the best (Table 3).
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Species Model AlCc EFF R’ RMSE  RMSEs N k
C. avellana  Unichill 356.04 0.65 0.65 7.35 7.32 86 6
Daytime 413.57 0.32 0.31 10.26 10.26 86 6
DIF 430.77 0.17 0.16 11.34 11.31 86 6
Sunrise 374.36 0.57 0.57 8.17 8.07 86 6
Tsoil 357.30 0.66 0.65 7.30 7.28 86 7
F. excelsior  Unichill 454.07 0.60 0.60 9.49 9.44 98 6
Daytime 493.74 0.41 0.40 11.63 11.60 98 6
DIF 524.77 0.18 0.19 13.62 13.52 98 6
Sunrise 488.26 0.44 0.43 11.30 11.28 98 6
Tsoil 452.69 0.62 0.62 9.32 9.29 98 7
B. pendula  Unichill 449.11 0.71 0.74 7.98 7.68 105 6
Daytime 527.31 0.40 0.45 11.59 11.10 105 6
DIF 576.86 0.04 0.03 14.67 14.74 105 6
Sunrise 436.27 0.75 0.78 7.51 7.07 105 6
Tsoil 439.33 0.75 0.77 7.54 7.25 105 7
L. decidua  Unichill 501.39 0.61 0.64 7.93 7.59 118 6
Daytime 569.0 0.30 0.33 10.56 10.33 118 6
DIF 599.26 0.10 0.10 12.0 11.91 118 6
Sunrise 552.32 0.39 0.40 9.84 9.73 118 6
Tsoil 503.84 0.61 0.63 7.94 7.61 118 7
P. abies Unichill 299.00 0.82 0.84 5.97 5.59 80 6
Daytime 330.46 0.73 0.76 7.27 6.81 80 6
DIF 403.04 0.33 0.33 11.44 11.40 80 6
Sunrise 372.72 0.54 0.56 9.46 9.21 80 6
Tsoil 300.79 0.82 0.84 5.95 5.50 80 7

Table 1: Performance of the different budburst date models (Unichill model, Daytime model, DIF
model, Sunrise model (Sunrise) and soil temperature model (Tsoil) in predicting budburst date with
the calibration dataset. AICc, corrected Akaike criterion (is lowest for the best model); EFF, model
efficiency; R?, adjusted R-squared; RMSE, roots-mean-squared error (days); RMSEs, systematic root
mean square error (days); N, number of data used to fit the model; k, number of parameters.
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Species Model AlCc EFF RMSE N k
C. avellana  Tsol<5°C & Tave> 10°C  Unichill 93.15 0.71 5.98 21 6
Tsoil 95.83 0.74 5.72 21 7

Tsol<8°C & Tave> 12°C  Unichill 91.96 0.69 8.20 17 6

Tsoil 94.75 0.74 7.46 17 7

F. excelsior Tsol<5°C & Tave> 10°C  Unichill 118.28 0.72 8.99 23 6
Tsoil 122.73 0.72 9.04 23 7

Tsol<8°C & Tave> 12°C  Unichill 100.04 0.80 6.51 22 6

Tsoil 104.57 0.80 6.53 22 7

B. pendula  Tsol<5°C & Tave> 10°C  Unichill 118.95 0.87 6.70 27 6
Tsoil 121.53 0.88 6.57 27 7

Tsol<8°C & Tave> 12°C  Unichill 87.49 0.90 3.92 26 6

Tsoil 91.13 0.90 3.91 26 7

L. decidua  Tsol<5°C & Tave> 10°C  Unichill 111.83 0.78 5.20 29 6
Tsoil 113.85 0.79 5.10 29 7

Tsol<8°C & Tave> 12°C  Unichill 90.99 0.68 5.30 22 6

Tsoil 93.34 0.71 5.10 22 7

P. abies Tsol<5°C & Tave> 10°C  Unichill 80.04 0.88 4.66 20 6
Tsoil 87.33 0.87 4.95 20 7

Tsol<8°C & Tave> 12°C  Unichill 73.77 0.84 3.77 21 6

Tsoil 78.16 0.84 3.75 21 7

Table 2: Performance of the different budburst date models (Unichill model, soil temperature model
(Tsoil) in predicting budburst date with three different calibration datasets. For the dataset «Tsoil<5°C
& Tair> 10°C » at least one day have the mean sol temperature (Tsoil) is below 5°C and the mean air
temperature (Tair) is above 10°C during the period from February to March. For the dataset
«Ts0il<8°C & Tair> 12°C » at least one day have Tsoil is below 8°C and Tair is above 12°C during
the period from February to March. Legend as in Table 1.
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Species Model R’ RMSE RMSEs N k
C. avellana  Unichill 0.47 10.76 10.63 193 6
Daytime 0.34 13.01 11.81 193 6
Sunrise 0.40 11.68 11.24 193 6
F. excelsior Unichill 0.54 11.71 11.17 244 6
Daytime 0.56 12.30 10.93 244 6
Sunrise 0.53 13.11 11.25 244 6
B. pendula  Unichill 0.52 10.02 9.78 162 6
Daytime 0.36 12.29 11.29 162 6
Sunrise 0.56 11.16 9.42 162 6
L. decidua Unichill 0.70 8.33 8.23 148 6
Daytime 0.57 13.79 9.84 148 6
Sunrise 0.68 9.60 8.54 148 6
P. abies Unichill 0.52 10.78 10.56 141 6
Daytime 0.60 10.23 9.61 141 6
Sunrise 0.49 10.99 10.84 141 6

Table 3: Performance of the different models in projecting budburst date with the validation dataset
over the Alps. Legend as in Table 1.
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4. DISCUSSION

In this study, we aimed at testing new hypotheses on the environmental determinism
of the budburst date. We tested the potential effect of soil temperature, daytime temperature,
daily temperature amplitude, and sunrise temperature on the budburst date. These hypotheses
have been suggested by several experimental studies. Using the daytime, the daily amplitude
or the sunrise temperature instead of the daily mean temperature did not improve the
efficiency of the models in predicting the budburst date of the five tree species across the
French Alps. Incorporating the effect of soil temperature improved the efficiency of the
models but not enough relatively to the increase in the number of parameters. An external
validation showed that the classical model using the daily mean temperature provided more
accurate projections of budburst dates than the other models, except for Picea where the

daytime temperature would be a better predictor.

There are several possible explanations why we observed no significant improvement
in models’ predictive accuracy by adding the effect of soil temperature. First, pooling the
site-year data across diverse soil and climatic conditions may have masked subtle
improvements. However, models efficiency did not improve when models were
parameterized using the subdatasets containing only site-years showing a decoupling of air
and soil temperatures. Second, we assumed that the effect of soil temperature would be an
on/off type as we assumed that bud cells growth could not be sustained without water uptake
from the roots, which can occur only when soil temperature is above a certain threshold
temperature. The effect of soil temperature might however be more complex, for example
involving a more complex response such as a linear or sigmoid type response. Soil
temperature might also have an impact on budburst through an increased mobilization of root
reserves, or transport of auxin or ABA to the bud cells (Greer et al., 2006; Beikircher et al.,
2016). However, the increase in the number of parameters of the model induced by the use of
more complex response function might yield insignificant increase in model efficiency.
Third, soil temperature effect on bud break might be too subtle to be detected at the scale of
our study. The Phenoclim protocol proposes to visit sites every week to record the budburst
date, which might be not frequent enough to detect the effect of a decoupling between air and

soil temperature. In most site-years, the number of days showing a decoupling of soil and air
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temperature was indeed lower than 5 days in total (Tsoil<8°C; Tair > 12°C), and they were

rarely consecutive days.

Using the minimum daily temperature as a surrogate of the sunrise temperature, and
the maximum temperature as a surrogate of daytime temperature did not improve the models
efficiency. However, the daily minimum and maximum temperatures appeared strongly
correlated to the daily mean temperature. Because of the statistical dependency between the
parameters of the response function to temperature (especially Tsp, which determines the
mid-response temperature) and the critical amount of forcing units (F*) required to break
bud, using either the daily minimum, maximum or mean temperature generates changes in

the adjusted parameter estimates without changes in the model efficiency.

Using the daily amplitude of temperature instead of the daily mean temperature
decreased strongly the models efficiency. Contrary to the minimum temperature, the thermal
amplitude was not correlated to the mean temperature, so that statistical compensatory effects
cannot be invoked as a possible explanation. Other potential explanations might be that effect
of the daily amplitude of temperature might not apply to the five tree species included in our
study. The effect has indeed been shown experimentally in herbaceous species only so far.
However, another possible explanation might also be that day and night temperatures interact
in a more complex way in tree species and that the effect of the daily amplitude also depends
on the day or the night temperature as it has been found for example for budset in Picea abies

L. (Karst) (Olsen et al. 2014).

Finally, models performed the worst for Fraxinus and Larix compared to Betula,
Corylus and Picea (Table 1). This result cannot be explained by a lower quality of the
budburst dates for Fraxinus and Larix, which are not more difficult to observe than for
Corylus or Betula. Actually, this observation is more complex for Picea because it is an
evergreen species and yet the performance of the models is the best for this species. Busetto
et al. (2010) evaluated a spring warming phenology model (one-phase model) for Larix
decidua in the Alpine region, and found that they provided erroneous predictions during
years with anomalous warm temperatures. A previous study by the same authors proposed
that a combined effects of others ecological factors such as soil temperature and snow cover

may improve the accuracy of phenology model predictions in alpine areas (Migliavacca et
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al., 2008). We show here that taking into account the effect of soil temperature does not

improve the model significantly.

Another reason why models perform worse for Larix decidua (Mill.) might also be
because in the Alps another Larix species that can hybridize with L. decidua and produce
Larix x eurolepis (Henry) is present and is called, Larix kaempferi (Lamb.). It is actually
difficult to visually differentiate the three species (Paques et al., 2009). Therefore, it might be
that the phenological data collected by the Phenoclim participants mix observations from
three different species, which might impact the estimation of the model parameters and the
predictions accuracy. It might be worth setting up a survey of the taxonomic identity of the

Larix trees monitored in the Phenoclim network.
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CONCLUSION

As a conclusion, we failed improving significantly the models efficiency by
incorporating new hypotheses on the effect of air and soil temperature on bud cell elongation
during the ecodormancy phase that had been previously revealed experimentally in some
species. Among these hypotheses though, the effect of a decoupling between soil and air
temperature, improved slightly the models’ efficiency although not significantly. Statistical
compensatory effects between explanatory variables might be responsible for these results.
Although a real effect of soil temperature and sunrise temperature on bud cell elongation
cannot be ruled out, it does help improving bud burst date models for Betula pendula,
Corylus avellana, Fraxinus excelsior, Larix decidua, and Picea abies. Experimental testing
of these hypotheses for these species is required to decide whether it might be worth

incorporating them in models to provide accurate projections in certain climatic conditions.
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Fig. S1

Map showing the location of the study area (western part of the Alps) at the scale of Europe (a). Maps
showing the locations of sites with phenological records for the five species in the Western Alps (b-f):
Corylus avellana (hazel) (b), Fraxinus excelsior (ash) (c), Betula pendula (birch) (d), Larix decidua (larch)
(e), Picea abies (spruce) (f). Sites with phenological records only are shown with filled white circle and
with black triangle when equipped with temperature stations.
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Fig. S2

Variations of average daily air temperature (Tair) and soil temperature (Tsoil), on all the phenological sites
and the study period, at low elevation (a, c, e, g, i) and high elevation (b, d, f, h, j). Clear grey curves
indicate the mean of daily mean of air temperature and clear grey areas indicate the standard deviation.
Dark grey curves indicate the mean of daily mean of soil temperature and dark grey areas indicate the

standard deviation.
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Table S3

Parameter estimates obtained for each model with the calibration dataset and performances indices. N:

number of observations; k: number of parameters.

1-phase model

2-phases model

Threshold
Species GDD  Sigmoid Wang inferior/sigmoid ~ Wang/sigmoid
C. avellana Parameters to=1 to=57 to= 151 to=-115 to=-119
F'=21 F'=8 F'=6 C"=145 C"=150
To=7.12 dr=-045 Tu=27.95 F'=11 F'=4
Tso=8.44 Tnn=-2.94 Tpy=16 Top=5.07
Tam=4113  dr=-0.38 Toin = -4.47
Tso=8.61 Tinax=22.07
dT =-1.71
Tso=7.91
Calibration performances
N 128 128 128 128 128
k 3 4 5 6 8
SStot 22262 19743 19743 19743 19743
SSres 16559 9815 9796 8564 7470
RMSE 10.91 8.76 8.75 8.18 7.64
EFF 0.26 0.5 0.5 0.57 0.62
AlCc 626.51 563.80 565.72 550.72 537.74
F. excelsior Parameters =1 to=54.7 to=155 to=-77 to=-78
F'=121 F'=17 F'=23 C' =125 C =125
Te=5.68 dr=-022 Teu=162 F'= F'=9
Tso=12.25 Tunin=-38.8 Tp=10.6 Top=0.1
Tinax = 20.8 dr=-0.2 Tmin=-36.6
Tso=16.2 Tmax=21.3
dr=-0.24
Tso=10.41
Calibration performances
N 149 149 149 149 149
k 3 4 5 6 8
SStot 34545 31275 31275 31275 31275
SSres 19787 12559 12650 11958 12430
RMSE 10.98 9.22 9.21 8.96 9.13
EFF 0.43 0.59 0.60 0.62 0.60
AlCc 732.52 670.37 672.20 665.98 676.19
B. pendula  Parameters to= to= 60 ty=62 to=-101 to=-108
FF=72 F=1 F'=9 Cc' =127 C =157
Te=49 dr=-02 Ty=174 F'=5 F'=5
Tso=24.5 Tunn=-37.5 T,=12.2 To=3.4
Tax=21.5 dr=-0.2 Twin=-9.9
Tso=16.97 Tiax=26.2
dr=-0.2
Tso=14.7
Calibration performances
N 146 146 146 146 146
k 3 4 5 6 8
SStot 30844 30313 30313 30313 30313
SSres 14743 8425 8440 8298 7720
RMSE 9.69 7.6 7.6 7.5 7.27
EFF 0.52 0.72 0.72 0.73 0.75
AlCc 677.86 600.36 601.89 602.46 596.38

1-phase model

2-phases model
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Threshold
Species GDD  Sigmoid Wang inferior/sigmoid ~ Wang/sigmoid
L. decidua  Parameters to= to=283 to=283 to=-100.8 to= 66
F= F=6 F'=6 C'=184 C"'=134
To=9.6 dr=-37 Topi=10.1 F'=6 F'=6
Tso=62  Tpn=59 To=18.3 Top=9
Tunax=37.7 dr=-37.4 Tmin=-38.9
Tso=6.2 Tinax=34.2
dr=-7.1
Tso=6.2
Calibration performances
N 159 159 159 159 159
k 3 4 5 6 8
SStot 27728 26275 26275 26275 26275
SSres 54044 11328 11240 11297 10911
RMSE 17.83 8.44 8.41 8.43 8.28
EFF -0.95 0.57 0.57 0.57 0.58
AlCc 930.83 686.58 687.47 690.43 689.31
P. abies Parameters to= to=283 to= 84 to=-100 to=-107
F'=290 F'=5 F'=8 C' =174 C =176
Te=2.96 dr=-0.1  Teu=29.9 F'= F'=3
Tso0=242 Tunn=-36.3 Tpy=13.9 Top=0.01
Tiax=37.6 dr=-0.2 Tmin=-39.8
Tso=18.1 Tinax=24.9
dr=-0.2
Tso=27.6
Calibration performances
N 112 112 112 112 112
k 3 4 5 6 8
SStot 22158 21453 21453 21453 21453
SSres 10623 4989 4984 4660 4753
RMSE 9.29 6.67 6.67 6.45 6.51
EFF 0.52 0.77 0.77 0.78 0.78
AlCc 513.97 433.58 435.66 430.36 437.18
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Table S4
Parameter estimates obtained for each model with the calibration dataset and performances indices. N:
number of observations; k: number of parameters.
Models
Species Unichill Daytime DIF Sunrise Tsoil
C. avellana Parameters to=-110 ty=-80 to=-120 to=-103 to=-109
C' =111 C =145 T=182 C =149 C =111
F =11 F' =17 F'=24 F'=29 F'=13
Ty= 14 Ty=21 T,=26 T,=18 Tp= 14
dr=-0.2 dy=-0.4 dy=-40 dr=-12 dr=-0.2
Tso=11.3 Tso=10.9 Tso=8.8 Tso=-2.4 Tso=9.8
Tr=-1.1
Calibration performances
N 86 86 86 86 86
k 6 6 6 6 7
SStot 13293 13293 13293 13293 13293
SSres 4640 9058 11064 5742 4580
RMSE 735 10.26 11.34 8.17 7.30
EFF 0.65 0.32 0.17 0.57 0.66
AlCc 356.04 413.57 430.77 374.36 357.30
F. excelsior Parameters ty=-73 to=-121 to=-71 ty=-73 to=-73
C =145 C =202 C =179 c' =102 C =145
F = F = F' = F =26 F'=
Ty=12.0 Ty=22.6 Ty=33.9 Tpy=12.2 Tp=12.0
dr=-0.2 dr=-0.1 dr=-173 dr=-0.1 dr=-0.2
Tso=17.2 Tso=27.3 Tso=10.9 Ts0=6.3 Tso=26.4
Tp=-0.1
Calibration performances
N 98 98 98 98 98
k 6 6 6 6 7
SStot 22282 22282 22282 22282 22282
SSres 8835 13244 18177 12524 8507
RMSE 9.49 11.63 13.62 11.30 9.32
EFF 0.60 0.41 0.18 0.44 0.62
AlICc 454.07 493.74 524.77 488.26 452.69
B. pendula Parameters ty=-101 ty=-66 to=-89 to=-103 to=-100
c'=73 C =151 Cc =127 C"=136 =72
F'=10 F' =10 F' =68 F =20 F=2
T,=5.8 Ty=13.5 Ty=19.8 Ty=14.8 T,=5.8
dr=-0.2 dr=-40.0 dr=-40.0 dr=-0.3 dr=-0.2
Tso=14.0 Tso=13.5 Tso=2.0 Ts=23 Tso=24.5
Tr=-0.3
Calibration performances
N 105 105 105 105 105
k 6 6 6 6 7
SStot 23480 23480 23480 23480 23480
SSres 6693 14094 22593 5922 5965
RMSE 7.98 11.59 14.67 7.51 7.54
EFF 0.71 0.40 0.04 0.75 0.75
AlCc 449.11 52731 576.86 436.27 439.33

Models
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Species Unichill Daytime DIF Sunrise Tsoil
L. decidua Parameters ty=-107 tp=-118 ty=-77 to=-102 to=-108
C' =175 C" =201 Cc'=159 C =147 C' =175
F'=8 F'=2 F'= F'=4] F'=
Ty=17.4 Ty=23.1 Ty=33.7 T,=18.3 T,=17.4
dr=-0.6 dr=-0.1 dr=-0.1 dr=-1.0 dr=-0.6
Tso="7.7 Ts0=28.9 Ts0=29.5 Tso=-5.0 Tso=7.6
Ty =-4.5
Calibration performances
N 118 118 118 118 118
k 6 6 6 6 7
SStot 18854 18854 18854 18854 18854
SSres 7418 13156 17002 11421 7430
RMSE 7.93 10.56 12.0 9.84 7.94
EFF 0.61 0.30 0.10 0.39 0.61
AlCc 501.39 569.00 599.26 552.32 503.84
P. abies Parameters ty=-76 ty=-76 to=-65 to=-72 to=-103
C'=148 Cc'=167 C'=173 C'=159 C'=178
F'=18 F= F= F =35 F=17
Ty=10.7 Ty=14.2 Ty=35.1 Ty=14.2 Ty=14.8
dr=-0.2 dr=-0.1 dr=-0.1 dr=-40.0 dr=-0.2
Tso=11.7 Ts0=29.9 Tso=26.4 Ts0=0.3 Tso=11.6
Ty,=-7.3
Calibration performances
N 80 80 80 80 80
k 6 6 6 6 7
SStot 15504 15504 15504 15504 15504
SSres 2850 4223 10464 7162 2828
RMSE 5.97 7.27 11.44 9.46 5.95
EFF 0.82 0.73 0.33 0.54 0.82
AlCc 299.00 330.46 403.04 372.72 300.79
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Fig. S5

Variations of average daily temperature amplitude (Tmin -Tmax) on all the phenological sites and the
study period. Dark grey curves indicate the mean of daily mean of temperature amplitude and dark grey
areas indicate the standard deviation.
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Fig. S6

Number of days in each site and each year when the mean soil temperature (Tsoil) is below 5°C and the
mean air temperature (Tair) is above 10°C (a, d, g, j, m) and when Tsoil is below 8°C and Tair is above
12°C (b, e, h, k, n) during the period 1st February to 30™ April

Number of days by site/year when Tsoil<5°C & Tair>10°C
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Fig. S7

Day of year for each site and each year when the mean sol temperature (Tsoil) is below 5°C and the mean
air temperature (Tair) is above 10°C (a, d, g, j, m) and when Tsoil is below 8°C and Tair is above 12°C (b,
e, h, k, n) during the period from February to April.
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Fig. S8

For each site and each year, number of days between budburst date and each day when the mean soil
temperature (Tsoil) is below 5°C and the mean air temperature (Tair) is above 10°C (a, d, g, j, m) and
when Tsoil is below 8°C and Tair is above 12°C (b, e, h, k, n) during the period from February to April.

Number of days between day when Tsoil<5°C & Tair>10°C and budburst date
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Fig. S9

For each site and each year, difference in degree between the mean air temperature (Tair) and the mean sol
temperature (Tsoil) when Tsoil is below 5°C and Tair is above 10°C (a, d, g, j, m); when Tsoil is below
8°C and Tair is above 10°C (b, e, h, k, n) and when Tsoil is below 8°C and Tair is above 12°C (c, f, i, 1, 0)

during the period from February to April.
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Table S10

Parameter estimates obtained for each model with the calibration dataset and performances indices. N:
number of observations; k: number of parameters.

Models
Ts0l<5°C & Tave> 10°C Ts0l<8°C & Tave> 12°C
Species Unichill Tsol Unichill Tsol
C. avellana Parameters to=-74 to=-64 to=-103 to=-81
C =143 C" =129 C" =93 C =28
F'=5 F'=3 F'=25 F =20
Tp=13 Ty=11 Tpy=11 Tpy=3
dr=-9.6 dr=-1.8 dr=-40.0 dr=-40.0
Tso=8.3 Tso=8.8 Tso=3.6 Tso=3.6
Tp=2.3 Ty=0.2
Calibration performances
N 21 21 17 17
k 6 7 6 7
SStot 2605 2605 3675 3675
SSres 752 686 1144 945
RMSE 5.98 5.72 8.20 7.46
EFF 0.71 0.74 0.69 0.74
AlCc 93.15 95.83 91.96 94.75
F. excelsior Parameters to=-121 to=-102 to=-98 ty=-98
Cc'=219 C" =201 C"'=176 Cc =181
F= F= F=12 F'=12
Tp,=21.2 Ty,=32.6 Tpy=12.5 Tp,=13.3
dr=-30.6 dr=-30.9 dr=-5.5 dr=-2.3
Ts0=9.9 Ts0=9.9 Tso= 8.6 Tso= 8.6
Ty=-8.6 Tr=4.1
Calibration performances
N 23 23 22 22
k 6 7 6 7
SStot 6751 6751 4760 4760
SSres 1859 1879 933 938
RMSE 8.99 9.04 6.51 6.53
EFF 0.72 0.72 0.80 0.80
AlCc 118.28 122.73 100.04 104.57
B. pendula Parameters ty=-82 to=-122 to=-65 to=-120
C'=45 C'=57 C" =150 C" =205
F' =22 F =17 F'= F =
Ty=24 T,=3.7 Ty=13.7 T,=22.4
dr=-0.3 dr=-0.3 dr=-0.8 dr=-1.0
Tso=7.0 Tso=8.9 Tso=10.6 Tso=10.3
Ty,=-0.9 Ty=0.0
Calibration performances
N 27 27 26 26
k 6 7 6 7
SStot 9473 9473 4075 4075
SSres 1214 1165 400 398
RMSE 6.70 6.57 3.92 3.91
EFF 0.87 0.88 0.90 0.90

AlCc 118.95 121.53 87.49 91.13
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Models

Tsol<5°C & Tave> 10°C

Tso0l<8°C & Tave> 12°C

Species Unichill Tsol Unichill Tsol
L. decidua Parameters to=-78 to=-79 to=-76 to=-76
C" =151 C'=154 C'=153 C'=151
F=9 F=8 F=7 F=
Tpy=11.3 Tpy=11.5 Ty=11.7 Ty=10.8
dr=-11.4 dr=-18.5 dr=-1.1 dr=-0.8
Tso=6.2 Tso=6.2 Tso=7.3 Tso=7.5
Ty=-0.3 Ty=-3.1
Calibration performances
N 29 29 22 22
k 6 7 6 7
SStot 3645 3645 1934 1934
SSres 795 755 618 563
RMSE 5.20 5.10 5.30 5.10
EFF 0.78 0.79 0.68 0.71
AlCc 111.83 113.85 90.99 93.34
P. abies Parameters to=-74 to=-78 ty=-76 to=-78
C" =160 C'=158 C'=153 C =155
F =30 F=44 F'=43 T=44
Tpy=11.5 Ty=13.9 Ty=12.7 Tp=12.8
dr=-0.8 dr=-40.0 dr=-1.1 dr=-1.2
Tso=6.1 Tso=4.2 Tso=4.2 Tso=4.1
Ty=-7.0 Ty=-9.4
Calibration performances
N 20 20 21 21
k 6 7 6 7
SStot 8425 8425 1899 1899
SSres 1541 1627 299 296
RMSE 4.66 4.95 3.77 3.75
EFF 0.88 0.87 0.84 0.84
AlCc 80.04 87.33 73.77 78.16
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RESUME

Dans les Alpes, 'impact du réchauffement climatique sur les limites altitudinales des
especes arborées est déja visible. Si les capacités adaptatives des arbres suscitent des
incertitudes, la plasticité phénotypique pourrait alors jouer un role clé chez ces especes face
aux changements climatiques. Le long des gradients d’altitude, la plasticit¢ des traits
phénologiques pourrait tout aussi bien s’avérer bénéfique pour la valeur sélective d’un
individu que compromettre son succeés de reproduction et sa valeur sélective en climat
changeant. Le modele PHENOFIT est un modele basé sur les processus qui intégre entre autre
le fonctionnement du cycle annuel de développement des espéces. A ce jour, il n’a jamais été
utilis€ pour étudier la répartition d’une espeéce le long de gradients altitudinaux a fine

résolution.

Dans cette étude nous avons réalisé des projections de 1’aire de répartition potentielle du
fréne (Fraxinus excelsior L.), du bouleau (Betula pendula Roth) et du méléze (Larix decidua
Mill.), sur le massif des Ecrins et a fine résolution spatiale (50 m) afin (1) d’étudier les
variations de leurs limites altitudinale de 1950 a 2100 selon deux scenarios climatiques, et (2)

de déterminer les raisons de ces variations.

Nous avons montré que les simulations du modéle PHENOFIT parviennent a prédire la
répartition actuelle de chaque espéce a fine résolution et dans un paysage complexe avec une
erreur acceptable. Pour les trois espeéces et selon les deux scénarios climatiques, les
projections indiquent une colonisation vers les sommets. Toujours selon les projections dans
le futur, le réchauffement climatique diminuera le risque actuel qu’exerce le gel sur les fleurs
du fréne qui limite la migration de I’espéce en altitude. Chez le bouleau et le méleze, la limite
altitudinale supérieure est controlée essentiellement par le temps disponible pour que les fruits
puissent arriver a maturité. Cependant, cette quantification de la remontée altitudinale des
trois espeéces concerne la répartition potentielle déterminée par le climat car le modele
n’integre pas les capacités de dispersion, les interactions biotiques, les perturbations et la
fragmentation du paysage. Les simulations réalisées avec le scénario climatique le plus
pessimiste prédisent pour le bouleau et le méléze des phénomenes d’extinction en fond de
vallée, dus a des dates de floraison trop tardives par manque de froid hivernal qui
compromettraient leur succeés de reproduction. PHENOFIT a montré qu’il peut fournir un

patron global des variations futures de la répartition potentielle a 1’échelle d’un massif, mais il



CHAPITRE 4 171

serait nécessaire d’intégrer les facteurs déterminant la niche réalisée afin de pouvoir affiner

les prédictions.
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1. INTRODUCTION

Les aires de répartition de nombreuses especes ont déja évolué en réponse aux
changements climatiques (Walther et al., 2002). Dans les Alpes ou le réchauffement
climatique est particuliecrement marqué (Rebetez and Reinhard, 2008), ces évolutions sont
visibles. La limite forestiére a remontée en altitude en moyenne de 70 metres (Lenoir et al.,
2008 ; Bodin et al., 2013 ; Vitasse et al., 2012). Cependant, les capacités adaptatives des
arbres suscitent des incertitudes (Savolainen et al., 2007 ; Alberto et al., 2013). Leur
longévité, leur maturation tardive, et la faible capacité de dispersion de certaines especes le
long du gradient latitudinal (Svenning & Skov, 2004; Randin et al., 2013) suggérent une
vulnérabilité face a des changements climatiques rapides. Inversement, la plasticité
phénotypique pourrait jouer un role clé chez ces especes face aux changements climatiques.
Les traits phénologiques, qui sont trés plastiques vis-a-vis des conditions de température
montrent de fortes réponses aux changements climatiques actuels et de grandes variations
génétiques intra- et inter-populations (Chuine, 2010). La plasticité des traits phénologiques
peut s’avérer bénéfique pour la valeur sélective d’un individu mais peut également montrer

ses limites pour sa persistance en climat changeant (Duputi¢ et al., 2015).

En montagne, la résistance aux gels tardifs, 1’occurrence des événements phénologiques
ou encore le temps requis pour la maturation des tissus, apparaissent comme les facteurs clés
qui déterminent les limites altitudinales de répartition des arbres (Chuine and Beaubien,
2001 ; Morin et al., 2007 ; Kollas et al., 2014 ; Koérner et al., 2016). Cependant il y a encore
beaucoup de zones d’ombre quant au déterminisme des événements phénologiques

particulierement dans les conditions climatiques futures (Chuine et al., 2016).

L’occurrence des événements phénologiques a beaucoup changé ces dernicres
décennies. Depuis les années 1970, les évenements de printemps sont plus précoces en
réponse au réchauffement climatique (Walther et al., 2002 ; Parmesan & Yohe, 2003 ; Menzel
et al., 2006 ; Fu et al., 2014). L’occurrence des événements d’automne montrent également
une tendance a étre plus tardifs (en moyenne de un jour par décennie) (Parmesan & Yohe,
2003 ; Root et al., 2003 ; Menzel et al., 2006). La réponse des événements phénologiques au
réchauffement climatique n’est cependant pas linéaire le long des gradients d’altitude
(Chuine, 2010 ; Chuine et al., 2016 ; Fu et al., 2015 ; Asse et al., 2018). L’avancement de la

phénologie de printemps des arbres serait plus important a haute altitude car 1’augmentation
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des températures conduirait a des conditions plus favorables pour une accumulation plus
rapide de froid durant ’endodormance (Giisewell et al., 2017 ; Vitasse et al., 2017). Cet
avancement implique un risque plus important de dommage des feuilles et fleurs di au géle
tardif (Lenz et al., 2013). Les températures maximales augmentent plus rapidement que les
températures minimales, ainsi la phénologie de printemps chez les arbres avance plus vite que
les dates de gels tardifs. Les risques d’exposition aux gels tardifs augmentent a haute altitude
alors qu’il reste inchangé a basse altitude (Vitasse et al., 2018). 4 contrario, a basse altitude
I’augmentation des températures hivernales retarderait les dates de débourrement et de
floraison a cause d’une durée plus longue d’accumulation de froid pour levée la dormance (Fu
et al., 2015 ; Asse et al., 2018). Le débourrement ou la floraison plus tardifs peuvent s’avérer
bénéfique pour diminuer le risque d’exposition aux événements de gel printanier. Cependant
la diminution du temps de la saison de végétation pourrait compromettre le succes de
reproduction de D’individu et sa valeur sélective. Ainsi les variations des événements
saisonniers et les risques qui leurs sont liés auront des conséquences directes sur la répartition
future des especes le long des gradients d’altitude. La prise en compte de ces processus dans
les modeles d’aire de répartition apparait comme essentiel pour prédire au mieux 1’évolution

des limites altitudinales des espéces.

Deux grands types de modéles d’aire de répartition peuvent étre distingués actuellement
(Dormann et al., 2012). D’une part, les modéles corrélatifs (modeles d’enveloppes) qui
cherchent a prédire les présences/absences et 1’abondance des espéces en fonction de
différentes variables du milieu (principalement le climat et la topographie) a 1’aide de divers
modeles statistiques. D’autre part, les modéles basés sur les processus qui estiment la survie et
le succes de reproduction annuel d’individus moyens d’une population en fonction des
conditions du milieu dont principalement la température, la photopériode et les précipitations.
Contrairement aux mod¢les corrélatifs, cette approche attribue aux paramétres des modeles
une signification biologique, ce qui leur permet de s’affranchir de la répartition géographique
de I’espece pour leur calibration. Parmi ce type de modele, le modele PHENOFIT (Chuine
and Beaubien, 2001) est le seul a ce jour qui ait été¢ développé pour les arbres. Le modéle
PHENOFIT a été utilisé pour prédire la répartition des especes sur I’ensemble de leur aire : a
I’échelle de I’Amérique du Nord a une résolution spatiale de 56 km (Morin et al., 2007) ; a
I’échelle de I’Europe a des résolutions de 5 km a 10 km (Saltré et al., 2015 ; Duputié et al.,
2015), a I’échelle de la France a une résolution de 8 km (Cheaib et al., 2012), a 1’échelle des
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Alpes du Sud a une résolution de lkm (Leys et al. non publi¢). Pour étudier les variations
potentielles des limites latitudinales, une résolution spatiale plus fine n’apportera que trés peu
d’informations supplémentaires si on travaille a I’échelle de la répartition de 1’espece. En
revanche, pour étudier des variations des limites altitudinales de répartition des espéces une
haute résolution spatiale est primordiale. Les ¢tudes de la répartition des especes le long des
gradients en montagne sont essentiellement réalisées a partir de modeles corrélatifs qui, moins
gourmands en temps de calcul, arrivent a descendre a des résolutions spatiales fines de 1’ordre
de 25 métres (Randin et al., 2006 ; Randin et al., 2009) voir méme plus bas a la résolution du

metre (Pradervand et al., 2014 ; Van Ewijk et al., 2014).

Dans cette é¢tude nous avons utilisé¢ le modéle PHENOFIT a une résolution spatiale de
50 métres afin d’étudier les variations des limites altitudinales du fréne (Fraxinus excelsior
L.), du bouleau (Betula pendula Roth) et du méléze (Larix decidua Mill.), dans le massif des
Ecrins situé dans les Alpes francaises, entre 1950 et 2100. Nous avons cherché a répondre aux

questions suivantes :

(1) Le modele basé sur les processus PHENOFIT est-il capable de simuler ’aire de
répartition potentielle actuelle des especes a haute résolution spatiale et le long
de gradients d’altitude avec une erreur acceptable ?

(i1) Comment ont varié et varieront les limites altitudinales potentielles des especes
sur la période 1950-2100 ?

(ii1) Quels sont les traits ou les processus biologiques clés qui contribuent le plus a

ces variations ?
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2. MATERIEL & METHODES

2.1. Le modele d’aire de distribution basé sur les processus PHENOFIT

PHENOFIT (Chuine and Beaubien, 2001) est un mod¢le d’aire de distribution bas¢ sur
les processus développé pour les espéces tempérées. Ce modéle estime une probabilité
annuelle de survie et un succes annuel de reproduction qui dépendent étroitement de la
réalisation du cycle annuel de développement par rapport a I’occurrence de différents stress
hydriques et thermiques. Le produit de la probabilité de survie et de la probabilité de produire
des graines viables permet de définir une probabilit¢ de présence pour un individu moyen
d’une espece ou population donnée. PHENOFIT est composé de plusieurs sous-

modeles également basés sur les processus :

- des modeles phénologiques pour le débourrement, la floraison (Chuine, 2000),
la maturation des fruits, et la senescence foliaire (Chuine and Beaubien, 2001) ;

- un modele de résistance au gel (Leinonen, 1996) ;

- un modéle de survie (Chuine and Beaubien, 2001) ;

- un modele de succes reproducteur (Chuine and Beaubien, 2001).

Tous les parameétres de ces modeles sont ajustés a partir d’observations des différents
traits modélisés. La répartition actuelle des espéces n’intervient pas dans 1’ajustement des
parametres, excepté pour le modele de survie a la sécheresse dans la version du modele utilisé
pour cette étude, dont les valeurs de parameétres sont issues des données d’autécologie de
I’IFN basées sur la répartition. Les mod¢eles de résistance au gel, de survie et de succes
reproducteur sont liés au cycle annuel de développement de 1’espece. Par exemple, la survie
est réduite si une forte sécheresse intervient entre le débourrement et la coloration des feuilles
et le succes reproducteur est réduit si un gel intervient pendant la floraison. Une description

détaillée du modele PHENOFIT se trouve en Annexe 1 du manuscrit.

Pour le fréne (Fraxinus excelsior L.), le bouleau (Betula pendula Roth) et le méléze
(Larix decidua Mill.), le modele PHENOFIT a été utilis€é pour obtenir des simulations
annuelles de la valeur sélective (fitness), des dates des différents événements phénologiques,
du succes reproducteur, de I’indice foliaire et de la survie dans une zone des Ecrins dans les
Alpes francaises (44°79°N a 44°82°N ; 6°10’E a 6°57°E) (Fig. S1). Plusieurs critéres sont

intervenus dans le choix de la zone d’étude. Afin de limiter les effets de ’homme sur la
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répartition actuelle des espéces, notamment via la gestion sylvicole ou agro-pastorale, nous
avons sélectionné les territoires couverts par un Parc Naturel National. Nous avons ensuite
recherché une zone ou le gradient d’altitude est suffisamment prononcé pour obtenir des
observations de présence des especes en basse vallée et a leur limite supérieure altitudinale.
La zone sélectionnée est couverte en grande partie par le Parc Naturel National des Ecrins,
dont son cceur. L’altitude varie de 794 meétres a 3 452 meétres. Les simulations ont été réalisées
a la résolution spatiale de 50 metres sur la période historique 1950 — 2005 et sur la période
future 2006 — 2100 selon deux scenarios climatiques : RPC 4.5 (stabilisation des émissions
des gaz a effet de serre avant la fin du 21°™ siécle a un niveau faible) et le RPC 8.5 (le plus

pessimiste, les émissions de gaz a effet de serre continuent d’augmenter au rythme actuel).
2.2. Calibration des différents sous-modeles de PHENOFIT

Chaque modele phénologique implémenté dans PHENOPHIT suppose des normes de
réactions des tissus a la température. Les valeurs des parameétres des modeles phénologiques
ont été obtenus grace a la version 4 du logiciel Phenology Modelling Platform software (PMP
4) (http://www.cefe.cnrs.fr/biodiversite-flux-et-changements-globaux/pmp) (Chuine et al.,

2013).

Les chapitres 2 et 3 ont permis d’obtenir le meilleur modéle de débourrement pour nos
especes dans les Alpes. C’est un modele séquentiel a deux phases qui prend en compte la
notion d’accumulation de froid (chilling units) pendant la période d’endodormance (phase
d’inaptitude a la croissance, liée aux propriétés des tissus des bourgeons eux-mémes, en
I’absence de toutes inhibitions corrélatives et lorsque tous les facteurs externes sont
favorables) et qui a un effet sur la levée de dormance du bourgeon. Une fois cette dormance
levée, le forcage des températures (forcing units) pendant I’écodormance (phase d’inhibition
de croissance imposée par un facteur externe défavorable a la plante, le plus souvent dii aux
températures trop basses) est pris en compte. Ce modele a été calibré a partir des observations
phénologiques issues de la base de données Phénoclim sur la période 2007-2014. La fonction
de réponse a la température au cours de I’endodormance est une fonction a seuil inférieur. La
fonction de réponse a la température décrivant I’écodormance est une fonction sigmoide. Ce

modele comporte six parametres (Table S1).
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Nous avons utilisé le méme modele pour simuler la date de floraison. La calibration du
modele a été réalisée a partir de la base de données Phénoclim sur la période 2007-2014

(Table S1).

Les observations de date de maturation des fruits sont trés rares et parfois inexistantes
pour certaines especes. Pour ces raisons, en 2016 et 2017 nous avons fait appel au réseau
d’observateurs Phénoclim pour acquérir des données sur les dates de maturation des fruits des
especes. Le protocole consistait a relever la date ou 50 % des fruits du houppier deviennent
complétement bruns, sur les individus ou la date de floraison avait été observée et sur les sites
d’observation possédant une station de température. La fiche du protocole proposée aux
observateurs Phénoclim est présente en annexe 3 du manuscrit. En complément des données
récoltées via ce réseau, nous avons utilisé pour calibrer le modele du fréne et du bouleau des
observations issues de 1’arborétum d’Amance de I'INRA-Nancy (Champenoux). Chez
I’épicéa et le noisetier, I’observation de cette phase est treés difficile car les fruits changent de
couleur de facon graduelle. Pour cette raison aucune donnée n’a été collectée pour ces deux
especes. N’ayant pas de possibilité de calibrer le modele de fructification du noisetier et de
I’épicéa, I'utilisation du modele PHENOFIT a été restreinte aux autres espéces: fréne,
bouleau et méléze. La fonction de réponse a la température utilisée dans le modele de
fructification est une fonction Wang (Wang and Engel, 1998), débutant a la date de floraison.

Ce mod¢le comporte quatre parametres (Table S1).

Le phénoméne de sénescence foliaire n'est pas encore bien compris pour de nombreuses
espeéces d’arbres. La qualit¢ des données est souvent assez mauvaise car elles sont
essentiellement basées sur une appréciation visuelle d’un changement progressif de couleur et
non de forme. De ce fait, trés peu de modéles prédictifs de la date de sénescence foliaire
existent (Delpierre et al., 2009 ; Vitasse et al., 2011). Pour simuler la date de coloration
foliaire a I’automne nous avons utilis¢ le modele de Delpierre et al., (2009), qui a ce jour
décrit le mieux les mécanismes physiologiques sous-jacents. Cette fonction utilise les
températures moyennes journalicres et la photopériode. Pour le méléze et le bouleau, ce
modele a été calibré a partir des observations Phénoclim de la date de moiti¢ de coloration des
feuilles. Pour le fréne, le protocole Phénoclim ne proposant pas 1’observation de cette phase,
nous avons utilis¢ les données de I’arborétum d’Amance de I’INRA-Nancy. Ce modcle

comporte six parametres (Table S1).
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Les données de températures qui ont été utilisées pour la calibration des modéeles
phénologiques sont issues des stations du réseau Phénoclim et de I’interpolation de ces
données sur les sites de suivi non équipés de station température selon la méthode décrite
dans les chapitres 1, 2 et 3. L arboretum d’Amance possédant une station de température, les

observations phénologiques ont pu étre utilisées dans les modéles.

Pour chaque espéce, une étude de la bibliographie a permis d’obtenir des paramétres de
résistance au froid et a la sécheresse qui interviennent dans le modele de résistance au gel, le

modele de survie et le modéle de succes reproducteur (Table S2).

Les détails de I’ensemble de ces sous-modeéles sont présentés dans 1’annexe 1 du

manuscrit.
2.3. Construction de la base de données climatiques par des approches de downscaling

Le modele PHENOFIT utilise les données journalieres des paramétres climatiques
suivants : La température moyenne (°C), la température minimale (°C), la température
maximale (°C), la somme journaliére des précipitations (mm), la vitesse moyenne du vent (m

* 57, ’humidité relative (%) et rayonnement global (MJ * day™).

Les données climatiques historiques (1950 — 2005) et des deux scénarios futurs RPC 4.5
et RPC 8.5 (2006 — 2100) proviennent du modéle ALADIN-Climat v5 RCM (CNRM 2014)

(http://drias-climat.fr). Ces données sont fournies a un pas de temps journalier et a I’échelle de

8 km. Nous avons utilis¢ deux méthodes de descente d’échelle statistique (downscaling) pour
obtenir ces données journaliéres a I’échelle de 50 meétres sur notre zone, ce qui représente

426’343 pixels.

La premiére méthode de downscaling statistique a été appliquée pour les paramétres
suivants : la température moyenne, minimale, maximale, la précipitation moyenne, la vitesse
moyenne du vent et ’humidité relative moyenne. Les interceptes et les coefficients des
régressions locales de chacun des paramétres en fonction de 1’altitude ont été calculés pour
chaque pixel de 8 km dans un rayon de 25 km. Interceptes et coefficients de variations ont
ensuite €té interpolés pour prédire spatialement les données journalieres sur les 426’343
pixels en utilisant les pixels d’un modéle numérique d’altitude (Digital elevation model :
DEM) a 50 m de résolution. Chaque projection journaliére de ces modéles générée en

fonction de I’altitude a été ajustée en interpolant I’intercepte et les résidus de la régression
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linéaire ainsi que la pente a partir des points de calibration des mod¢eles, par la méthode
d’interpolation bilinéaire. Cette méthode a été validée et utilisée par plusieurs études dont

Maiorano et al., (2013) et Normand et al., (2013).

Pour le downscaling du rayonnement global, une autre méthode a été appliquée. En
montagne la topographie a un impact important sur la radiation solaire regue. Le rayonnement
solaire recu par ciel clair c’est-a-dire sans nébulosité (clear-sky shortwave solar radiation),
varie selon I’altitude, la pente, I’orientation des versants et la réflectance due a la position par
rapport aux surfaces voisines (Kondratyev, 1965). Selon le modele de Kumar et al., (1997),
utilisé par la suite dans de nombreuses études (p. ex., Hirzel et al., 2006 ; Bookhagen and
Burbank, 2010 ; Austin and Van Niel, 2010), nous avons calculé au pas de temps journalier
pour une année, sur notre zone d’étude et a la résolution spatiale de 50 metres, le rayonnement
solaire potentiel direct et diffus par temps clair en intégrant les effets des différentes variables
topographiques. Nous avons ensuite estimé la part de rayonnement direct et diffus dans la
composition du rayonnement global a partir de I’étude de Roderick, (1999). Enfin nous avons
intégré le facteur de nébulosité au modele afin d’obtenir le rayonnement global journalier sur
I’ensemble de la période d’étude. La nébulosité a été calculée selon 1’équation FAO-56
Hargreaves (Hargreaves and Samani, 1985 ; Allen et al., 1998) qui utilise les valeurs de

températures minimales et maximales journalicre.
2.4. Analyses des simulations

Le modele PHENOFIT permet d’obtenir des données annuelles de la valeur sélective
(fitness) en chaque point. Pour chaque espéce, a partir des observations de présence et
d’absence issues de la base de données Flore-SILENE du Conservatoire Botanique National
Alpin (CBNA) et des valeurs moyennes de fitness sur la période historique 1950-2005, la
courbe ROC (Receiving Operator Characteristic) a été tracée. Cette courbe représente pour
tous les seuils de classification le taux de sensibilité (observations de présence correctement
prédites par le modéle) estimé en fonction du taux de spécificité (observations d’absence
correctement prédites par le modele). L’aire sous la courbe AUC (4rea Under the Curve) de
la courbe ROC (Receiving operating characteristic) permet d’estimer la qualité des
prédictions du modele quel que soit le seuil de classification de probabilités continues
sélectionné (par une intégration des performances pour tous les seuils de classification

possibles). Les valeurs d’AUC sont comprises entre 0 et 1, avec 1 lorsque toutes les
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prédictions sont correctes, 0.5 pour des prédictions aléatoires et 0 lorsque toutes les
prédictions sont erronées. A partir de la courbe ROC, un seuil de classification a été calculé
pour transformer les valeurs de fitness du modé¢le en valeurs binomiales (présence/absence).
Ce seuil est classiquement définit a partir de la valeur de maximisation de I’AUC qui
correspond au seuil de classification ou le modéle optimise les prédictions des observations de
présence et d’absence. Dans notre étude, les points d’absence de 1’espéce X ont été définis a
partir des points de présence des autres especes étudiées ainsi que Acer pseudoplatanus L.,
Corylus avellana L., Pies abies (L.) Karst., Abies alba Mill., Pinus uncinata Mill., Pinus
cembra L., Alnus glutinosa (L.) Gaertn., Pinus sylvestris L., Fagus sylvatica L.,
Rhododendron ferrugenium L., Vaccinium myrtillus L. La répartition des observations
d’absence est donc sous-estimée car elle ne couvre pas la totalité des zones ou 1’espece est
absente. Le seuil utilisé pour la classification binomiale est le True Skill Statistic (TSS) qui
minimise le taux moyen des erreurs pour les observations de présence et pour les observations

d’absence.

A partir des valeurs binomiales de la fitness, nous avons défini en chaque point pour les
quatre périodes futures 2006-2025, 2026-2050, 2051-2075, 2076-2100 et selon les deux
scenarios climatiques RCP 4.5 et 8.5, quatre cas de figure différents en comparaison a la
période historique: (1) persistance, (2) absence, (3) apparition ou (4) disparition. De la méme
facon, a partir des valeurs de fitness simulées par le modele nous avons calculé les gains ou

les pertes de fitness par rapport a la période historique.

Les valeurs de fitness ont ét¢é moyennées en chaque point par décennie depuis 1950
jusqu’a 2100 afin d’étudier I’évolution de la présence de I’espéce le long du gradient
d’altitude. La fitness est composée d’un indice de survie qui prend en compte la probabilité de
survivre au gel et a la sécheresse, d’un indice de fructification qui représente le pourcentage
de fruits non endommagés par le gel, et d’un indice de maturation qui correspond a la
probabilité qu’a un fruit d’arriver a maturité. Nous avons recherché a partir de ces indices, les
traits ou les processus physiologiques qui sont impliqués dans les limites de laire de
répartition de I’espéce au cours de la période historique et a la fin du 21° siécle selon le

scénario climatique future RCP 8.5.

Les analyses ont été réalisées sous R (version 3.1.1 ; R Core Team, 2016) ainsi que sous

Quantum GIS (version 2.18.15 ; Quantum GIS Development Team, 2017).
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3. RESULTATS

3.1. Simulations de l’aire de répartition actuelle

Les valeurs d’AUC sont proche pour le fréne (AUC = 0.80) et le bouleau (AUC = 0.84).
Ces especes possedent plus d’observations d’absence (6613 observations pour le fréne ; 5690
observations pour le bouleau) que de présence (496 observations pour le fréne; 1419
observations pour le bouleau) (Fig. S4 ; Fig. 1). La valeur d’AUC pour le méleze est de 0.48
avec un nombre proche d’observations d’absence (3470 observations) et de présence (3639
observations) (Fig. S4 ; Fig. 1). La valeur de seuil de fitness correspondant au TSS est de 0.53
pour le fréne, 0.81 pour le bouleau et 0.84 pour le méléze. La catégorisation en données de
présence/absence des valeurs de fitness obtenues sur la période historique via ces seuils de
fitness représente correctement I’absence des espéces a haute altitude (Fig. 1). Les limites
altitudinales supérieures simulées des especes, correspondent bien aux limites altitudinales ou

les espéces ont été observées (Fig. 1).
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Fraxinus excelsior (a)

Figure 1: Projections des présence (vert) et absence (gris) potentielles pour la période historique
(1950-2005) définie par I’application du seuil TSS aux valeurs de fitness obtenues par le modele
PHENOFIT. Les points bleus représentent les sites d’observation de présence de 1’espéce et les points
rouges les sites ou 1’espéce a été observée absente.
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3.2. Simulations de l’aire de répartition future

Pour les trois espéces, en comparant les simulations de présence et d’absence des
périodes futures (2006-2025, 2026-2050, 2051-2075, 2076-2100) avec les simulations de la
période historique (1950-2005), on constate une extension progressive de ’aire de répartition
vers les sommets (Fig. 2, Fig. 3, Fig. 4). Les deux scénarios climatiques montrent une surface
de colonisation différente entre les deux scénarios chez le méleze (Fig. 4, Table S5) alors
qu’elle est similaire jusque 2025 chez le fréne (Fig. 2) et jusque 2050 pour le bouleau (Fig. 3).
La surface de colonisation et les gains en fitness deviennent ensuite plus importants dans le
scénario 8.5 par rapport au scenario 4.5 (Fig. 2, Fig. 3, Table S5) avec une colonisation de
I’ensemble des sommets d’ici 2100 pour le fréne et 2075 pour le méleze. Le scénario 4.5 ne

génere pas de colonisation générale des sommets a la fin du siécle quelque soit I’espece.

Si aucun scénario ne prédit d’extinction locale dans le futur pour le fréne, au sud de la
zone d’étude, on observe en fond de vallée une légeére diminution de sa fitness avec le
scénario 8.5 en 2100 (Fig. 2, Table S5). Chez le bouleau et le méléze, et toujours dans les
fonds de vallée, on observe une fluctuation de légéres pertes ou gains de fitness en fonction
des périodes futures pour les deux scénarios climatiques (Fig. 3, Fig. 4, Table S5). Pour le
bouleau, les deux scénarios prédisent des extinctions en fonds de vallées au sud de la zone
d’étude a partir de la période 2051-2075 (Fig. 3, Table S5). Le scénario 8.5 prédit des
phénomeénes d’extinction possible de I’espece dans I’ensemble des fonds de vallée de la zone
d’étude pour la fin du siecle. Pour le méléze, les projections issues du scénario 8.5 prédisent
des extinctions dans deux fonds de vallée au sud de la zone d’étude des la période 2051-2075

et dans quatre fonds de vallée a la fin 2100 (Fig. 4, Table S5).
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Scenario 4.5 Scenario 8.5 Fraxinus excelsior
2025 (a) 2025 (b)

Persistence

* -1.0--0.8
* -0.8--0.6
¢ -0.6--0.4
-0.4 - -0.2
-0.2-0.0
0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
0.8-1.0

Absence
-0.1-0.0

0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 - 0.8
0.8-1.0
Colonization
0.0-0.2
¢ 02-04
* 0.4-0.6
e 0.6-0.8
e 0.8-10
Extinction
e -10--0.8
e -0.8--0.6
e -0.6--0.4
L]
L]

2050 ‘ (c) 2050 (d)

-0.4--0.2

2075 ' (e) 2075 (f) -0.2-0.0

2100 (9) 2100 (h)

Figure 2: Probabilités de gains ou des pertes de fitness moyenne du fréne (Fraxinus excelsior) dans
les Ecrins a I’échelle de 50 meétres, pour les périodes futures 2006 - 2025 (a, b), 2026 - 2050 (c, d),
2051 - 2075 (e, f), 2076 — 2100 (g, h), par rapport a la période historique (1950-2005) selon les
scénarios climatiques 4.5 (a, c, e, g,) et 8.5 (b, d, f, h). Pour chaque point de la zone, il a été¢ déduit si
I’espéce a persisté («persistence », dégradé du jaune au vert), est restée absente (« absence », dégradé
de gris), est apparue (« colonization », dégradé de bleu), ou n’est plus présente par rapport a sa
répartition au cours de la période historique (« extinction », dégradé de rouge).
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Scenario 4.5 Scenario 8.5

10 km

Betula pendula

Persistence

-1.0--0.8
-0.8 --0.6
-0.6 - -0.4
-0.4 - -0.2
-0.2-0.0
0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
0.8-1.0

Absence

-0.1-0.0
0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6-0.8
0.8-1.0

Colonization

0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
0.8-1.0

Extinction

-1.0--0.8
-0.8 - -0.6
-0.6 - -0.4
-0.4--0.2
-0.2-0.0

Figure 3: Probabilités de gains ou pertes de fitness moyenne du bouleau (Betula pendula) dans les
Ecrins a I’échelle de 50 métres, pour les périodes futures 2006 - 2025 (a, b), 2026 - 2050 (c, d), 2051 -
2075 (e, f), 2076 — 2100 (g, h), par rapport a la période historique (1950-2005) selon les scénarios
climatiques 4.5 (a, c, e, g,) et 8.5 (b, d, f, h). Pour chaque point de la zone, il a été déduit si I’espece a
persisté («persistence », dégradé du jaune au vert), est restée absente (« absence », dégradé de gris),
est apparue (« colonization », dégradé de bleu), ou n’est plus présente par rapport a sa répartition au

cours de la période historique (« extinction », dégradé de rouge).
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Scenario 4.5 Scenario 8.5

Larix decidua

Persistence

* -1.0--0.8
° -0.8--0.6
© -06--0.4
-0.4 - -0.2
-0.2-0.0
0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
0.8-1.0

Absence
-0.1-0.0

0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 - 0.8
0.8-1.0
Colonization
0.0-0.2
¢ 02-04
* 0.4-0.6
e 0.6-0.8
e 0.8-10
Extinction
e -10--0.8
e -0.8--0.6
e -0.6--0.4
L]
L]

-0.4--0.2

2075 ' (e) 2075 (f) ~0.2-0.0

2100 _ (9)

Figure 4: Probabilités de gains ou des pertes de fitness moyenne du méléze (Larix decidua) dans les
Ecrins a I’échelle de 50 métres, pour les périodes futures 2006 - 2025 (a, b), 2026 - 2050 (c, d), 2051 -
2075 (e, 1), 2076 - 2100 (g, h), par rapport a la période historique (1950-2005) selon les scénarios
climatiques 4.5 (a, c, e, g,) et 8.5 (b, d, f, h). Pour chaque point de la zone, il a été déduit si I’espece a
persisté («persistence », dégradé du jaune au vert), est restée absente (« absence », dégradé de gris),
est apparue (« colonization », dégradé de bleu), ou n’est plus présente par rapport a sa répartition au
cours de la période historique (« extinction », dégradé de rouge).
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3.3. Evolution des limites altitudinales des especes

L’extension de 1’aire de répartition potentielle des especes dans le futur se traduit par
une augmentation de 1’altitude moyenne de présence au fil des décennies (Fig. 5, Fig. S6). Au
cours de la période historique et pour toutes les espéces, I’altitude potentielle moyenne et
maximale sont les plus élevées durant la décennie 1951-1960 et les plus faibles durant la
décennie 1961-1970, hormis pour le méléze ou la décennie 1991-2000 présente les valeurs les

plus faibles (Fig. 5.).

Chez le fréne, les simulations sur la période future montrent une 1égére diminution des
altitudes moyennes et maximales jusqu’en 2030 avec le scénario 4.5 et jusqu’en 2020 avec le
scénario 8.5. On constate ensuite une augmentation progressive de la valeur moyenne jusqu’a
la fin du siecle pour les deux scénarios (Fig. 5). L’altitude maximale de présence augmente de
facon plus importante a partir de la décennie 2071-2080 avec le scénario 4.5 et a partir de la
décennie 2061-2070 avec le scénario 8.5 (Fig. 5). Chez le bouleau et le méleze,
I’augmentation de la valeur de I’altitude maximale de présence augmente progressivement au

cours de la période future avec les deux scénarios climatiques (Fig. 5).

Le méleze recouvre I’emble des sommets a partir des années 2061-2070 avec le
scénario 8.5 (Fig. 5). En 2100, les remontés de 1’altitude supérieure des espéces par rapport a
la moyenne de la période historique s’évaluent selon le scénario 4.5 a +779 metres pour le
fréne, +533 metres pour le bouleau et +562 meétres pour le méléze ; selon le scénario 8.5 a

+1022 metres pour le fréne, +867 metres pour le bouleau et enfin +628 metres pour le méleze.

Pour le fréne, les deux scénarios climatiques ne prédisent pas de variation de la valeur
de I’altitude minimale sur 1’ensemble de la période. 4 contrario, la limite inférieure du
bouleau remonterait 4 la fin du 21°™ siécle de 129 métres (selon le scénario 4.5) & 356 métres
(selon le scénario 8.5), par rapport a la moyenne de la période historique (Fig. 5). La limite
inférieure du méléze remonterait 4 la fin du 21°™ siécle de 8 métres (selon le scénario 4.5) &
241 métres (selon le scénario 8.5) (Fig. 5). Cette remontée peut étre reliée aux prédictions des

phénomenes d’extinction en fond de vallée (Fig. 4 ; Fig. S6).
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3.4. Identification des processus impliqués dans les variations des limites altitudinales

Nous avons ensuite recherché pour chaque espece les traits ou processus biologiques
représentés dans PHENOFIT qui contribuent le plus a expliquer les variations des limites
altitudinales. Au cours de la période historique, la limite altitudinale supérieure du fréne est
surtout contrainte par des dommages du gel sur les fleurs ou les fruits (indice de
fructification) (Fig. 6). A la fin du siécle selon le scénario 8.5, les risques de dommages sur
les fleurs ou les fruits causés par le gel diminueront presque totalement sur la zone d’étude
hormis sur les plus hauts sommets (Fig. 6). Au cours de la période historique, mais a plus
haute altitude que la limite ou I’indice de fructification apparait comme limitant, la survie au
gel (indice de survie), la probabilit¢ d’arriver a maturation (indice de maturation) et la
probabilité¢ d’avoir des dommages sur les feuilles causés par le gel (indice de feuillaison) sont
limitant. A la fin du siécle, ces indices n’apparaissent plus comme limitant pour I’espéce sur

I’ensemble de la zone d’¢étude (Fig. 6).

Au cours de la période historique, la limite altitudinale supérieures du bouleau est
contrainte par I’indice de maturation et dans une moindre mesure par I’indice de feuillaison
(Fig. 7). L’indice de survie et I’indice de fructification sont limitant a trés haute altitude. A la
fin du siecle, ’ensemble des indices n’apparaissent plus comme limitant & haute altitude.
Dans les fonds de vallée ou des phénoménes d’extinction pourraient avoir lieu (Fig. 3), la
probabilité que les fruits arrivent a maturit¢ diminuerait fortement a cause de dates de
floraison trop tardives du fait d’hivers trop doux (Fig. 7, Fig. 9). En effet, contrairement aux
dates de débourrement et de sénescence qui continueront de suivre la dynamique actuelle
d’occurrence le long du gradient, les dates prédites de floraison dans les fonds de vallées

seront plus tardives qu’a haute altitude (Fig. 9).

Le méleze présente une autre dynamique. Au cours de la période historique, la limite
altitudinale supérieure pourrait étre expliquée par sa capacité¢ de résistance a la sécheresse
(indice de survie). Les autres indices montrent un effet limitant uniquement sur les plus hauts
sommets (Fig. 8). A la fin du siécle, aucun indice apparait comme limitant pour I’espece a
haute altitude. Cependant, les phénoménes d’extinction qui pourraient avoir lieu dans les
fonds de vallée (Fig. 4), seraient expliqués par des problémes de maturation des fruits liés,
comme pour le bouleau, a des floraisons trop tardives du fait d’hivers trop doux (Fig. 8 ; Fig.

9).
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Historical (a) 2100 (b)

Fraxinus excelsior

Survival Index

0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6-0.8
0.8-1.0

Fruit Index

e 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 - 0.8
0.8-1.0

Maturation Index

e 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 - 0.8
0.8-1.0

Historical (9) 2100 (h)

Leaf Index

0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 - 0.8
e 08-10

0 o 10km

Figure 6: Indice de survie (« survival index », (a, b)), Indice de fructification (« fruit index », (c, d)),
Indice de maturation (« maturation index », (e, f)), Indice de feuillaison (« leaf index », (g, h)) pour le
fréne (Fraxinus excelsior) sur la période historique, 1950-2005 (a, c, e, g) et sur la période future,
1976-2100 selon le scenario climatique 8.5 (b, d, f, h), dans les Ecrins a I’échelle de 50 métres.
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Historical a 2100 b
y (@) (®) Betula pendula

Survival Index

¢ 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4 -0.6
0.6 - 0.8
0.8-1.0

Historical (c) 2100 (d)

Fruit Index

¢ 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
* 08-10

Maturation Index

¢ 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
¢ 0.8-1.0

Leaf Index

¢ 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
¢ 0.8-1.0

Figure 7: Indice de survie (« survival index », (a, b)), Indice de fructification (« fruit index », (c, d)),
Indice de maturation (« maturation index », (e, f)), Indice de feuillaison (« leaf index », (g, h)) pour le
bouleau (Betula pendula) sur la période historique, 1950-2005 (a, c, e, g) et sur la période future,
1976-2100 selon le scenario climatique 8.5 (b, d, f, h), dans les Ecrins a I’échelle de 50 métres.



192

Historical (a) 2100 ®) | rix decidua

Survival Index

¢ 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6 -0.8
¢ 0.8-1.0

Historical (c) 2100 (d)

Fruit Index

e 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6-0.8

* 08-1.0

Historical (e) 2100 (f)

Maturation Index

e 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6-0.8

* 08-1.0

Historical (9) 2100 (h)

Leaf Index

* 0.0-0.2
0.2-0.4
0.4-0.6
0.6-0.8

* 0.8-1.0

O 10km

Figure 8: Indice de survie (« survival index », (a, b)), Indice de fructification (« fruit index », (c, d)),
Indice de maturation (« maturation index », (e, f)), Indice de feuillaison (« leaf index », (g, h)) pour le
méléze (Larix decidua) sur la période historique, 1950-2005 (a, c, e, g) et sur la période future, 1976-
2100 selon le scenario climatique 8.5 (b, d, f, h), dans les Ecrins a I’échelle de 50 métres.
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Betula pendula Larix decidua

Leaf unfolding date

90 - 110
110 - 130
¢ 130-150
¢ 150-170
¢ 170-190

Flowering date

100 - 140
140 - 180
180 - 220
220 - 260
260 - 300
300 - 340
no prediction

2100 (e) 2100 )
L Leaf senescence date

e 255-265
*  265-275
e 275-285
° 285-295
¢ 295-305

305 - 315

315 - 325

Figure 9: Projections des dates moyennes (en jour de I’année) de débourrement (« leaf unfolding
date », (a, b)), de floraison (« flowering date », (d, e)) et de senescence foliaire (« leaf senescence
date », (e, f)) (les composantes de I’indice de maturation), pour le bouleau (Betula pendula), (a, c, e) et
le méleze (Larix decidua), (b, d, f) sur la période 1976-2100 selon le scénario climatique 8.5.
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4. DISCUSSION

Nos résultats montrent que le modele PHENOFIT parvient a simuler 1’aire de
répartition potentielle actuelle des espeéces a haute résolution spatiale le long de gradients
d’altitude de fagon satisfaisante, c’est-a-dire avec un niveau de concordance similaire a ce que
les modéles de niche corrélatifs fournissent en général. La comparaison des simulations
réalisées pour le fréne, le bouleau et le méléze, montre que PHENOFIT parvient a capturer a
I’échelle de 50 metres et dans un paysage complexe les caractéristiques spécifiques de chaque

espece.

L’aire de répartition potentielle des especes simulée fluctue en altitude au cours de la
période historique en fonction des décennies. En France, les températures moyennes annuelles
de la décennie 1950-1960 ont été beaucoup plus €levées que celles des décennies 1961-1970
et 1971-1980 (informations de Météo-France') ce qui peut expliquer les variations des limites

moyennes et supérieures de présence simulées par le modele.

Nos simulations prédisent que le réchauffement climatique dans les Alpes provoquera,
malgré des fluctuations, une tendance a I’extension de I’aire de répartition potentielle de nos
especes vers les sommets. Ces résultats sont en accord avec la littérature (Lenoir et al., 2008 ;
Vitasse et al., 2012 ; Bodin et al., 2013). A partir de la seconde moitié¢ du 21°™ siécle, nos
simulations prédisent que la vitesse de 1’extension de 1’aire de répartition serait plus élevée
selon le scénario 8.5 pour le fréne et le bouleau (fig. S6). Le méleze quant a lui pourrait
potentiellement recouvrir tous les sommets de la zone de projections (i.e. > 3'500 m) a partir
de la décennie 2050 selon le scénario climatique 8.5. Un effet plus marqué du réchauffement
climatique sur la physiologie des espéces aprés 2050 a également été noté¢ dans des études
précédentes sur d’autres especes et d’autres régions frangaises (Vitasse et al., 2011 ; Chuine et

al., 2016 ; cf. résultats du Chapitre 2).

Les processus biologiques impliqués dans le contrdle de la limite supérieure de I’aire de
répartition sont différents selon les espéces. La limite supérieure actuelle du fréne serait
contrainte par un taux ¢élevé de dommages causés par le gel sur les fleurs. Le fréne est une

espece collinéo-montagnarde. La sensibilité de ses organes floraux au froid parait cohérente.

! http://www.meteofrance.fr/climat-passe-et-futur/le-rechauffement-observe-a-1-echelle-du-globe-et-en-france
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Sa limite actuelle étant a plus basse altitude que le bouleau et le méleze, on peut supposer que
la contrainte sur le temps de maturation des fruits n’est pas encore rencontrée pour 1’espece.
Chez le bouleau, la durée de la saison de végétation durant laquelle les conditions de
température sont favorables pour que les fruits puissent arriver a maturité, serait trop courte
au dela de la limite supérieure de 1’espece. Le bouleau est une espece collinéo-montagnarde a
subalpine. Contrairement au fréne, la résistance de ses organes au froid est plus ¢levées (Sakai
and Larcher, 1987). La durée trop courte de la saison de végétation apparait dans de
nombreuses études comme étant 1’un des facteurs explicatifs des limites altitudinales des
especes en montagne (Paulsen et al., 2000 ; Kollas et al., 2014 ; Korner et al., 2016). Le
méleze quant a lui serait limité par sa capacité de résistance a la sécheresse. C’est une espece
des étages montagnards et subalpins, caractéristique de la treeline (1’altitude limite de
présence des especes arborée en montagne). Elle est ainsi présente a des altitudes bien plus
¢levées que les deux autres especes et elle est confrontée a des températures plus extrémes
mais également a une quantité et durée d’enneigement plus importantes. Dans nos simulations
seules les précipitations sous forme liquide ont été prises en compte. L’apport en eau des
précipitations sous forme neigeuse est non négligeable a haute altitude et il faut donc les
prendre en compte. Cependant nous devons réfléchir a la bonne méthode pour les intégrer afin
d’écarter la quantit¢ d’eau sublimée. La contrainte liée a la survie a la sécheresse est donc
probablement surestimée sur la période actuelle, bien que des études démontrent un effet du
stress hydrique dans les climats continentaux et a la limite supérieure de la forét (Vittoz et al.,
2008). Le second processus impliqué dans la limite altitudinale supérieure du méléze est
comme pour le bouleau, la maturation des fruits. Enfin, le risque di au dommage du gel tardif
sur les feuilles, qui est souvent cité comme étant le facteur contrélant la limite altitudinale
supérieure des espeéces (Kollas et al., 2014 ; Korner et al., 2016), n’apparait pas comme le
premier facteur explicatif dans nos simulations. Le méme constat a été fait avec d’autres

simulations réalisées avec PHENOFIT (Morin et al., 2007).

Les simulations nous montrent que 1’augmentation des températures nécessaires pour
lever la barriere climatique qui limite I’aire de répartition vers les sommets, est moins
importante pour le méléze que pour le fréne et bouleau. La différence entre les valeurs de la
limite altitudinale supérieure pour la fin du siecle obtenue avec les deux scénarios climatiques

est assez faible pour le méléze (66 métres). Ce n’est pas le cas pour les autres especes ou [’on



196

constate une différence de 243 metres pour le fréne et de 334 meétres pour le bouleau entre les

simulations du scénario 4.5 et 8.5.

Nos simulations projettent des baisses importantes de fitness et méme des extinctions
locales a basse altitude a la fin du siécle avec les scénarios climatiques pour le bouleau et le
meéléze. Le trait impliqué dans la diminution de la fitness des individus est la floraison. Le
réchauffement hivernal retarderait la levée de dormance des bourgeons floraux et la date de
floraison arriverait trop tardivement pour que le processus de maturation puisse arriver a
terme malgré le réchauffement du printemps. Dans le cas le plus extréme, la dormance ne
serait plus levée et la floraison pourrait ne pas se produire. Ce phénomene, bien connu chez
les espéces fruitieres tempérées cultivées en région subtropicale (Petri and Leite, 2004 ;
Zguigal et al., 2006), commence a étre observé en France chez certaines especes, certaines
années (Legave et al., 2015). Dans notre étude, le retard de la levée de dormance des
bourgeons floraux li¢ a des températures bien plus élevées que la normale durant la période
d’endodormance, semblerait expliquer le retard de floraison (cf. Chapitre 1) (Asse et al.,
2018). Le retard de la date de levée de dormance des bourgeons végétatifs et floraux est un
phénoméne qui devrait s’accentuer dans la seconde moitié¢ du 21°™ siécle particuliérement a

basse altitude et aux marges sud des aires de répartition des especes (Fu et al., 2015 ; Chuine

etal., 2016 ; Vitasse et al., 2017 ; Chapitre 2).

Dans notre étude, les bourgeons végétatifs ne subissent pas de retard de levée de
dormance & la fin du 21°™ siécle. Cette phase phénologique n’est pas impliquée dans la
diminution de la fitness des individus de fond de vallée. Chez les deux espéces, bouleau et
méleze, la phase d’endodormance des bourgeons floraux débute apres celle des bourgeons
végétatifs (Table S2). Les besoins en froid durant I’endodormance sont équivalents entre les
deux types de bourgeons pour le bouleau et plus faibles pour les bourgeons floraux chez le
méleze (Table S2). On peut supposer que les températures de fin d’automne permettent une
accumulation de chilling suffisante pour ne pas retarder la levée de dormance des bourgeons
végétatifs. Cependant, les résultats du Chapitre 1 (Asse et al., 2018) nous montre que la
réponse au réchauffement hivernal est un peu plus faible pour la floraison que pour le
débourrement : chez le bouleau le débourrement est retardé de 3 jour°C™' et la floraison de 2.5
jour°C™ ; chez le méléze le débourrement est retardé de 0.9 jour°C™ et la floraison de 0.7

. 1 . , . , . .
jour®°C. Ce travail basé sur une comparaison des dates phénologiques uniquement entre deux

années spécifiques n’exprime pas une réelle tendance, ce qui peut expliquer cette différence
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entre les deux études. Une perspective de ce travail serait de définir la date de floraison la plus
tardive pour laquelle le processus de maturation pourrait encore arriver a terme en moyenne.
Finalement, nos simulations indiquent que les arbres sur pied en basse altitude ne pourront
plus assurer une régénération en limite supérieure. Il serait intéressant de déterminer avec des
manipulations in situ si les arbres situés a plus haute altitude seront capables d’une part de
produire des propagules, et d’autre part de disperser vers ces altitudes. Si une dispersion non-
assistée est possible, il serait également intéressant de déterminer sur le long terme, si des
génotypes disponibles sont capables de produire des arbres adaptés a ces nouvelles conditions

en limite inférieure.

La définition du seuil de fitness dépend de la précision des données de présence et
d’absence de I’espéce étudiée et est I’étape qui conditionne les résultats des prédictions de la
répartition potentielle future. La base floristique du CBNA rassemble des données ponctuelles
de différents observateurs depuis les années 1900. Les zones sans observations ne peuvent pas
étre considérées comme des absences réelles puisqu’il peut y avoir des absences
d’observation ou bien une réelle absence de I’espece. Si I’on opte pour un seuil trop bas, il est
fortement possible que l’on sous-estime 1’aire potentielle projetée ou des phénomenes
d’extinction pourraient avoir lieu a la fin du siecle et inversement que I’on surestime les
espaces colonisés particuliérement au début de la période future. Une autre contrainte
rencontrée ¢également par les modeles corrélatifs est que la répartition actuelle n’est sans
doute plus en équilibre avec le climat ce qui complique encore plus la comparaison entre les
valeurs de fitness et les données de présence/absence. En effet si les especes remontent déja
actuellement en altitude, cette remontée reste en dessous de leur potentielle climatique. Si les
données d’observations sont récentes (décennie en cours), le seuil de fitness obtenu aura
tendance a étre surestimé. Dans notre étude la période historique pour calculer le seuil de
fitness s’étend de 1950 a 2005 et nos observations de présence couvrent la période 1900 a
2016. On peut donc considérer cette contrainte comme ayant un faible impact sur le choix du

seuil de fitness. Le calcul des seuils de fitness est tout de méme a redéfinir.

Bien que nos projections concernent la répartition potentielle des espéces, les zones
d’extinction sont néanmoins probablement plus proches d’une situation réalisée que les zones
de colonisation. En effet, la migration est un phénomeéne lent qui intégre de multiples facteurs
qui n’ont pas été pris en compte ici tandis que I’extinction locale de 1’espece dans nos

simulations traduit les limites a court terme de la plasticité phénotypique des traits (ici de la
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date de floraison) exprimés. Ce phénomene a également été observé dans une étude
précédente utilisant le modele PHENOFIT chez le pin sylvestre (Duputié et al., 2015). On
peut se demander si la prise en compte de I’évolution génétique des traits dans le modele
pourrait atténuer ou ralentir des phénomeénes d’extinction. Les traits phénologiques ont en
effet un potentiel d’évolution rapide en cas de pression de sélection forte. Cependant, il a été
montré chez d’autres espéces d’arbres que la vitesse d’évolution serait insuffisante face a la

vitesse des changements climatiques (Savolainen et al., 2004) ; (Jump and Pefiuelas, 2005).

Nos simulations prédisent 1’aire de répartition potentielle de I’espece, et ne prennent pas
en compte les capacités de dispersion, les interactions biotiques (Meier et al., 2011 ; Meier et
al., 2012 ; Randin et al., 2013), les perturbations et la fragmentation du paysage. Les vitesses
de migration sont variables entre les especes arborées et restent encore difficiles a estimer a ce
jour (Higgins et al., 2003). Pour la plupart des espéces, elle est plus faible que la vitesse de
déplacement de son enveloppe bioclimatique actuelle et projetée dans le futur (Kremer et al.,
2012). De plus, la fragmentation actuelle du paysage essentiellement dii aux activités
humaines génere des barrieres artificielles aux déplacements des especes, réduisant ainsi leurs
capacités de migration (Collingham and Huntley, 2013 ; Meier et al., 2012 ; Saltré et al.,
2015). Une récente étude expérimentale (Frei et al., 2018) suggere également I’importance de
prendre en compte I’effet des facteurs biotique et abiotique (la prédation post-dispersion, la
provenance, la compétition herbacée) dans le succes de recrutement des semis au-dela de la
treeline. L un des résultats de cette étude est que pour le méleéze (et 1’épicéa), la végétation

alpine ne contraint pas I’émergence des semis au-dela de la treeline.

Afin d’estimer au mieux la niche réalisée des especes et d’évaluer si les espéces sont
susceptibles de suivre leur optimum climatique futur, plusieurs modéles de répartition ont été
couplés avec des modeles intégrant des processus de dispersion et de dynamiques des
métapopulations (Saltré et al., 2013, 2015 ; Meier et al., 2012 ; Fordham et al., 2013a;
Fordham et al., 2013b). Ces modeles ont montré que la capacité de dispersion, les facteurs
biotiques, le temps de régénération ou encore la fragmentation du paysage, limiteraient les
especes de milieu ou de fin de succession a se déplacer aussi rapidement que leur enveloppe
bioclimatique. En Europe, Meier et al., (2012), a montré que la vitesse de migration varierait
de 163.3 a 79.1 métres par an selon les scénarios climatiques pour les especes pionnicres et de
15.2 a 25.6 metres par an pour les especes post-pionnieres ou de la dryade. D’autres modeles

dynamiques plus complexes intégrant les réponses biotiques et démographiques des espéces
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aux changements de leur environnement ont ét¢ développés (Dullinger et al., 2012 ; Pagel and
Schurr, 2012 ; Snell et al., 2014). Dans les études de Saltré et al., (2013 ; 2015) le modele
PHENOFIT a lui aussi été couplé avec un model démographique simple et un model
phénoménologique (non mécaniste) de migration basé sur le processus ponctuel de Gibbs qui
prend en compte la dispersion et la compétition intra-spécifique. Dans ce mod¢le, il est fait
I’hypothése que 1’ensemble des processus de dispersion et post-dispersion (incluant la
compétition) s’expriment au travers de la structure spatiale des individus dans un peuplement
qui en résulte (Saltré et al., 2009). Ce modele a été utilisé pour simuler la recolonisation
postglaciaire (depuis -12000 BP) du hétre (Fagus sylvatica L.) en Europe (Saltré et al., 2013).
Les résultats ont permis d’estimer des vitesses de migration latitudinale postglaciaires de 270
a 630 metres par an. Utilis¢ également sur la période future, le modele met en avant que
I’augmentation du réchauffement climatique combiné a la fragmentation du paysage, a la
capacité¢ de migration limitée et au temps de régénération lent de 1’espéce, pourraient limiter
sa migration, voir augmenter son taux de contraction de son aire généré par des extinctions

locales (Saltré et al., 2015).

La compétition inter-spécifique doit également étre pris en compte pour estimer au
mieux la migration d’une espece sur une zone d’étude. Une nouvelle version de PHENOFIT
(version 5) est en préparation. Cette version sera plurispécifique et pourra intégrer des

variations de réponse pour trois classes d’age d’une espece.

Une modification du paysage en montagne est ainsi attendue dans le futur. La déprise
agricole, combinée au réchauffement, facilitera la fermeture des prairies subalpines et la
remontée de la limite forestiére en altitude induira une contraction des pelouses alpines a leur
limite inférieure. Des études de modélisation suggerent que la réduction de ces habitats
s’accompagnera d’une perte de la diversité spécifique (Thuiller et al., 2005 ; Engler et al.,
2009 ; Engler et al., 2011) notamment pour les espéces subnivales a nivales (Pauli et al.,
2007). Le maintien des paturages par les pratiques de fauches et les activités pastorales
pourrait permettre de maintenir les espaces ouverts et limiter la remontée foresticre. A basse
altitude si les zones ou des extinctions sont prédites ne sont pas rapidement occupées par de
nouvelles especes, les risques liés a I’érosion des sols et aux avalanches pourraient augmenter
(Schréter et al., 2005 ; Huck et al., 2013). Devant l'importance des impacts potentiels des
changements climatiques sur les foréts de montagne, les stratégies de gestion et les mesures

d’adaptation sont au centre des préoccupations des gestionnaires forestiers et des décideurs.
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Les modifications importantes attendues de la répartition des especes dans les décennies a
venir nécessiteront une adaptation des méthodes de gestion, par exemple en favorisant des
méthodes de sylvicultures dynamiques (Jandl ef al., 2013; Brang et al., 2013) basées sur la
diversité spécifique, structurale et génétique (Pretzsch et al., 2013) ; (Aitken et al., 2008). La
modélisation a fine résolution spatiale apparait comme essentielle pour développer ces
nouvelles méthodes de gestion et aider les gestionnaires d’un territoire a prendre des
directives. Nos résultats, lorsqu’ils seront plus aboutis, notamment en rajoutant I’effet de la
topographie sur la probabilité de présence, et les rares empreintes de ’homme sur notre zone
d’étude (station de ski), seront transmis (notamment sous forme cartographique) au Parc

Naturel des Ecrins.
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CONCLUSION

Le modéle basé sur les processus PHENOFIT parvient a simuler I’aire de répartition
potentielle actuelle du fréne, du bouleau et du méléze a fine résolution spatiale et a 1’échelle
d’un massif de fagon aussi satisfaisante qu’un modele corrélatif. Nos simulations nous ont
permis d’identifier les processus biologiques impliqués dans les limites altitudinales des trois

especes.

Le modele a toute fois révélé des limites lorsque I’on s’intéresse de fagon précise aux
variations des limites altitudinales des espéces. Les données d’observation sont déterminantes
pour analyser les données de fitness issues du modele. La précision des données de présence
et d’absence est nécessaire pour définir au mieux le seuil de fitness a utiliser. Il faut toutefois
prendre en compte que la répartition actuelle n’est sans doute plus en équilibre avec le climat
ce qui complique le choix du seuil de fitness. Un probléme rencontré également par les
modeles corrélatifs est que 1’on compare généralement une probabilité de présence due au
climat a des vraies présences/absences qui intégrent aussi la compétition, la dispersion et les

perturbations.

Si le modéle a montré qu’il peut fournir un patron global des variations futures
potentielles de la répartition a I’échelle d’un massif, il faut rester trés prudent sur la

quantification des ces variations.
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Fig. S1

Localisation de la zone d’étude : (a) a I’échelle de la France, (b) a I’échelle des Alpes, (la zone
dessinée en rouge représente le Parc Naturel National des Ecrins). Zone d’étude située dans le massif
des Ecrins (c).
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Table S2

Estimation des parameétres obtenus pour chaque modele calibrés sur le jeu de données avec leurs
indices de performance. N: nombre d’observations ; k: nombre de paramétres.

Budburst Flowering  Fructification  Senescence
Model Threshold Threshold
Species functions inferior/sigmoid inferior/sigmoid Wang Delpierre
F. excelsior Parameters to=-77 to=-77 to=0 to=202
C" =125 C =118 F'=9 Y =65
F'=9 F'=22 Top = 9.4 Ty=15.3
T,=10.6 Tp,=9.7 Toin=9.3 P,=27.9
dr=-02 dr=-0.4 T = 20.3 a=02
T50: 16.2 T50:6.8 B: 1.6
Calibration performances
N 149 136 6 27
k 6 6 4 6
SStot 31275 29920 3176 4220
SSres 11958 17215 1612 1481
RMSE 8.96 11.25 16.39 7.41
EFF 0.62 0.42 0.49 0.65
AlCc 665.98 671.01 81.56 124.33
B. pendula Parameters to=-101 to=-70 to=0 to=242
Cc =127 C" =128 F* =86 Y =133
F'=5 F'=22 Top=7.5 Ty=12.1
Tb: 12.2 Tb: 8.7 Tmin: -6.5 Pb: 18.4
dr=-0.2 dr=-17.9 Toax= 20.0 a=0.9
T50: 16.97 T50: 6.8 B =19
Calibration performances
N 146 100 8 144
k 6 6 4 6
SStot 30313 28400 6098 23903
SSres 8298 15970 17976 19218
RMSE 7.5 12.6 12.8 11.5
EFF 0.73 0.44 0.78 0.20
AICc 602.46 520.23 62.14 717.32
L. decidua Parameters to=-101 to=-65 to=0 to= 249
C"=184 Cc'=118 F'=9 Y =735
F'=6 F'=22 Top = 9.4 Ty=12.8
T,=18.3 Tp,=9.7 Toin=9.3 P,=30
dr=-37.4 dr=-0.4 Tiax= 20.3 a=15
Ts0=16.2 Tso=6.8 Bp=2.0
Calibration performances
N 159 144 7 155
k 6 6 4 6
SStot 26275 34623 7230 18294
SSres 11297 20698 4546 15784
RMSE 8.43 11.99 25.48 10.09
EFF 0.57 0.40 0.37 0.14
AICc 690.43 728.0 73.33 729.18
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Table S3

Références bibliographiques des parametres utilisés pour la calibration du modele de froid (Frost) et
du modele de sécheresse (Drought) pour chaque espéce.

Model F. excelsior | B. pendula | L. decidua

Frost Frost harding growing fruit (°C) -15@ -15@ -15@
Frost harding fruit mature (°C) 30® 30® -40 @
Minimum frost resistance during budburst (°C) 250 320 6.3
Minimum frost resistance during flowering (°C) 2.0® -3.0@ -125®
40% of frost harding during vegetative bud dormancy
(°C) -10.8© -14© -16.6 @
40% of frost harding during flower bud dormancy (°C) | -8 © .15 ® -16®
60% of frost harding during leaf photoperiod (°C) -16.2©@ 21© -24.8@®
60% of frost harding during flower photoperiod (°C) -12@ 228@® 5@

Drought Minimum annual precipitation (mm) 350 @ 4109 4800
Maximal annual precipitation (mm) 2600 2300 1890

(a) (Sakai and Larcher, 1987)

(b) (Bonnet-Masimbert et al., 1994)
(c) (Till, 1956)

(d) (Li et al., 2003)

(e) (Taschler and Neuner, 2004)

(f) (Berrang and Steiner, 1985)

(g) (Neuner, 2014)

(h) (Precht, 1973)

(1) (San-Miguel-Ayanz et al., 2016)
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Fig. S4

Courbes ROC (Receiver Operating Characteristics) pour les valeurs de fitness prédites par le modele
PHENOFIT pour le fréne (a), le bouleau (b) et le méléze (c) (courbe noire). La partie en gris autour de
la courbe noire représente 1’intervalle de confiance du taux de reconnaissance obtenu par une méthode
de bootstrap. La valeur d’AUC et son intervalle de confiance entre parenthése correspondent a
I’intégrale de la fonction ROC (aire sous la courbe).
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Table S5

Ordre de grandeur sur la zone d’étude des gains ou des pertes de fitness pour les périodes futures par
rapport a la période historique (1950-2005) selon les scénarios climatiques 4.5 et 8.5. Pour chaque
point de la zone, il a été¢ défini au préalable si I’espéce a persisté (« persistence »), est restée absente
(« absent »), est apparue (« colonization »), ou n’est plus présente (« extinction») par rapport a sa
répartition au cours de la période historique.

4.5 scenario 8.5 scenario

Species 2025 2050 2075 2100 2025 2050 2075 2100

F. excelsior Persistence 0.04 -0.26 0.10-0.29 0.06 - 0.35 0.17-0.41 0.03-0.27 0.12-0.34 0.17-0.42 -0.11-0.45
Absent 0.00 -0.34 0.00-0.41 0.00 - 0.47 0.00 - 0.52 -0.02-0.33 0.00-0.43 0.00-0.52 0.00-0.53
Colonization 0.04-0.35 0.15-0.41 0.12-0.55 0.24 - 0.68 0.13-0.35 0.23-0.46 0.32-0.75 0.38-0.85
Extinction Na Na Na Na Na Na Na Na

B. pendula Persistence -0.12-0.17 -0.11-0.18 -0.14-0.18 -0.11-0.18 -0.15-0.18 -0.07-0.18 -0.14-0.18 -0.16-0.19
Absent -0.14-0.35 -0.09-0.58 -0.14-0.67 -0.46-0.75 -0.05-0.42 -0.01-0.62 -0.53-0.80 -0.81-0.81
Colonization 0.01-0.30 0.01 - 0.46 0.01 - 0.67 0.01-0.78 0.01-0.34 0.01-0.58 0.01-0.83 0.01-0.93
Extinction -0.13--0.01 -0.14--0.01 -0.19--0.01 -0.52--0.01 -0.04 - -0.01 -0.04 --0.01 -0.56--0.02 -0.88--0.01

L. decidua Persistence -0.05-0.15 -0.07-0.15 -0.08-0.15 -0.12-0.15 -0.05-0.15 -0.04-0.15 -0.12-0.15 -0.15-0.15
Absent 0.00 - 0.42 0.07 - 0.64 0.05-0.74 0.00-0.71 0.01-0.51 0.39-0.68 0.11-0.81 Na
Colonization 0.06 - 0.42 0.07 - 0.65 0.04 - 0.84 0.01-0.87 0.05-0.44 0.08 - 0.74 0.01 -0.90 0.05-0.89

Extinction Na Na Na -0.24 --0.03 Na Na -0.36--0.15 -0.83--0.14
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Fig. S6

Evolution au cours de la période historique (courbe bleue), et de la période future selon le scénario
climatique 4.5 (courbe jaune) et 8.5 (courbe rouge) de la proportion de présence de I’espéce dans la

zone d’étude.
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RESUME DES RESULTATS OBTENUS

Picea abies (L.) Karst.

Aquarelle de Fabrice Bonne
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L’objectif principal de ma theése a ét¢ d’apporter une contribution a une meilleure
compréhension de la réponse de la phénologie des especes arborées au réchauffement
climatique en cours dans les Alpes. Le décryptage de cette réponse phénologique ne peut se
faire sans un regard rétrospectif et des observations a long terme. J’ai donc utilisé environs
35'000 observations du réseau de sciences participatives Phénoclim, collectées sur une
période de 8 ans, de 2007 a 2014. J’ai mis en évidence une réponse non-linéaire et méme
différentielle des phases phénologiques printanicres des arbres le long des gradients d’altitude
dans les Alpes. Ces résultats issus d’une approche rétrospective m’ont ensuite permis
d’améliorer des outils prédictifs et prospectifs pour projeter et évaluer cette réponse

phénologique dans le futur au cours du 21° siécle.

Plus précisément nous avons d’abord comparé les effets du réchauffement climatique en
hiver par rapport au réchauffement du printemps sur les phases phénologiques printanicres
(feuillaison et floraison) de cinq essences forestieres (noisetier, fréne, bouleau, méléze et
épicéa) au cours des huit derniéres années le long des gradients d'altitude a travers les Alpes.
Nos résultats ont montré que le réchauffement hivernal retardait le débourrement et la
floraison le long du gradient d'altitude (+0,9 a +5,6 jours * °C™"), a I'exception de la floraison
du noisetier et du débourrement de 1'épicéa. Ce retard pourrait s’expliquer par le manque
d’accumulation de froid durant I’endodormance qui retarderait la levée la dormance des
bourgeons et par conséquent I’éclatement des bourgeons. Dans des conditions ou les
températures hivernales restent similaires a la normales, le réchauffement durant le printemps
avance nettement les dates de débourrement et de floraison le long du gradient d'altitude (-5,3
a -8,4 jours ° C"). Ceci est dii au fait que la croissance cellulaire est d’autant plus rapide que
la température durant 1’ecodormance (post-levée d’endodormance) est élevée. Nous avons
estimé un effet moyen du réchauffement de I'hiver 2,3 fois plus faible que l'effet du
réchauffement du printemps. Nous avons également montré que les effets du réchauffement
de I’hiver sont plus importants a basse altitude. Le retard des dates de débourrement et de
floraison pourrait s’avérer bénéfique a court terme pour les arbres en réduisant le risque
d'exposition au gel tardif a la fin du printemps, mais a plus long terme, on s'attend a ce qu'il
entraine une levée d’endodormance incompléte qui compromettrait le bon développement des

bourgeons, des feuilles et des fleurs avant la fin du 21° siécle a basse altitude.

La phénologie et les variations temporelles fines du climat apparaissent donc comme

des composantes incontournables a prendre en compte pour prédire plus précisément les
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changements de répartition des espéces dans le futur. La robustesse des projections de
modeles de répartition basés sur les processus phénologiques dépend fortement de la
robustesse des modeles phénologiques auxquels ils sont couplés. Nous avons comparé des
modéles phénologiques présentant différents niveaux de complexité selon la prise en compte
ou non de la phase d’endodormance et selon le type de réponse a la température. Les modeles
basés sur les processus se sont avérés moins efficients mais plus robustes et transférables dans
le temps que les modeles corrélatifs développés dans le Chapitre 1. Leur robustesse est
d’autant plus ¢élevée que I’estimation de leurs parameétres repose sur une estimation directe a
l'aide de mesures expérimentales plutdét qu’une estimation indirecte via une modélisation

inverse.

Nous avons ensuite effectué une comparaison des projections des dates de
débourrement obtenues par ces modeles phénologiques sur 1I’ensemble du massif des Alpes a
une résolution spatiale de 8 km sur la période 1950 - 2100. Nous avons montré que les
modeles basés sur les processus prévoyaient une réduction des écarts entre les dates de
débourrement le long du gradient d'altitude pour toutes les espéces d'ici la fin du 21° siécle.
Cette tendance s’explique par le retard des dates de débourrement a basse altitude du fait du
réchauffement hivernal qui retarde la levée de dormance, et par ’avancement des dates de
débourrement a haute altitude du fait du réchauffement printanier alors que les conditions de

températures hivernales pour lever la dormance demeurent optimales.

Nous avons ensuite test¢ l’incorporation de nouveaux parametres dans le but
d’améliorer les modeles phénologiques basés sur les processus en incorporant de nouvelles
hypotheses issues de la littérature expérimentale quant au déterminisme environnemental de
la phase d’écodormance. Nous avons développé des modéles utilisant d’autres facteurs que la
température moyenne journaliere, classiquement utilisée dans la modélisation de cette phase :
I’amplitude thermique entre le jour et la nuit, la température maximale, la température au
levée du jour, et encore la température du sol. Bien qu’il ait été montré dans la littérature que
chacune de ces différentes variables affectait davantage la phénologie de certaines especes
que la température moyenne journaliere ; seul l'effet du découplage entre la température du
sol et de l'air a légerement amélioré 1’efficience de nos modeles pour les cing especes
¢tudiées, mais de facon non significative. Sans travail expérimental supplémentaire, il est
pour le moment difficile de savoir si ce résultat négatif est dii aux corrélations statistiques qui

existent entre température moyenne journaliére et les autres variables thermiques testées, ou
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au fait que ces effets décelés chez d’autres especes (la plupart herbacées) ne prévalent pas

chez les cing espéces que nous avons étudiées.

Nous avons ensuite intégré les modeles phénologiques les plus robustes dans le modele
d’aire de répartition basé¢ sur les processus PHENOFIT. Nous avons réalisé des simulations
pour le fréne, le bouleau et le méléze, sur le massif des Ecrins a fine résolution spatiale (50 m)
afin d’étudier les variations de leurs limites altitudinales de 1950 a 2100 selon 2 scenarios
climatiques correspondant a deux forcages radiatifs différents selon les concentrations de gaz
a effet de serre (RCP 4.5, RCP 8.5 ; Representative Concentration Pathway), et de déterminer
les raisons de ces variations. Nous avons montré que le modele PHENOFIT parvient a
simuler la répartition actuelle de chaque espéce a fine résolution sur un massif des Alpes de
facon aussi satisfaisante que les modeles corrélatifs. Pour les trois especes, une colonisation
vers les sommets est prédite pour les deux scénarios climatiques. La limite altitudinale
supérieure du fréne semble €tre controlée par le risque d'exposition au gel tardif des fleurs. La
limite altitudinale supérieure du bouleau et du méléze semble étre controlée essentiellement
par la longueur de la saison de croissance qui détermine le temps disponible pour la
maturation des fruits. Les simulations réalisées avec le scénario climatique le plus pessimiste
(RCP 8.5) prédisent pour le bouleau et le méleze une diminution du succes reproducteur lié a
des dates de floraison trop tardives ce qui entrainerait des phénoménes d’extinction locale en
fond de vallée. Ces résultats sont toutefois a considérer avec circonspection car il est possible
qu’a ces échelles spatiales, les seuils de fitness définis pour établir la présence et 1’absence

des especes soient biaisés par un manque d’observations de vraie absence sur le terrain.

Fort de ces résultats, I'utilisation de données issues d’un programme de sciences
participatives a prouvé leurs qualités et leurs utilités pour des travaux de recherche

scientifique.
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Dans cette discussion générale, je m’appuierai sur nos résultats pour soulever des points

de perspectives a ce travail de thése.

1. LES SCIENCES PARTICIPATIVES, UN OUTIL PRECIEUX POUR LA

RECHERCHE

L’intérét des sciences participatives pour la recherche en écologie n’est plus a
démontrer (McKinley et al., 2017). Dans le domaine de la recherche en phénologie, ces
programmes sont particuliérement intéressants car la récolte des observations est coliteuse en
temps, nécessitant une fréquence de suivi €élevée tout au long des saisons. Ces programmes
permettent d’acquérir sur le long terme des bases de données conséquentes sur de larges
régions (Scheifinger and Templ, 2016). De nombreux travaux scientifiques ont déja éteé
conduits grace a ce type de données de par le monde (Carrillo et al., 2018). Avant ce travail
de theése, une analyse descriptive des données Phenoclim avait donné lieu a une publication
(Pellerin et al., 2012). Nous avons montré que ces données étaient assez fiables pour étre
utilisées afin d’étudier I’effet du changement climatique sur la phénologie des especes
alpines, et pour calibrer des mode¢les phénologiques. Les 35'000 observations du réseau
Phénoclim sont aussi trés précieuses car elles sont distribuées sur de forts gradients d’altitude
(> 2000 m d’amplitude, de I’étage collinéen a subalpin) et dans les climats trés contrastés de
la chaine alpine (de climat sub-océanique a continental). Un autre atout des programmes de
sciences participatives, dont nous avons pu bénéficier dans ce travail, est la réactivité de leur
réseau d’observateurs. Nous avons réussit a acquérir des observations sur la maturation des
fruits en sollicitant les observateurs du réseau. Un trés grand nombre de personnes sont
potentiellement mobilisables sur le long terme si 1’animation du réseau est dynamique et
adéquate. Le bon fonctionnement d’un programme de sciences participatives nécessite une
réelle bilatéralité entre les observateurs et les chercheurs. Ainsi, I’ensemble des résultats de la
thése donnera lieu a plusieurs articles vulgarisés qui seront communiqués aux observateurs

Phénoclim.
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2. LES APPORTS DE LA MODELISATION POUR LA COMPREHENSION
DU DETERMINISME ENVIRONNEMENTAL DE LA PHENOLOGIE

DES ARBRES

2.1. Améliorer la vraisemblance des modéles

Qu’il soit basé sur les processus ou corrélatif, la transférabilité d’un modéle (robustesse
ou résistance de la qualité de I’évaluation des projections du modele dans de nouvelles
conditions environnementales) nécessite avant tout des données historiques importantes et
fiables pour sa calibration (Peterson et al., 2015). Dans une review en cours de publication, 50
experts ont cherché a identifier les besoins et les priorités qui permettraient d’améliorer la
transférabilité des modeles (Yates et al., 2018). Leurs conclusions sont que les connaissances
sur les traits des especes, 1’acquisition de données de qualité et le développement des
pratiques de transfert, sont essentiels pour améliorer la confiance dans les projections des

modéles.

Nos résultats vont dans ce sens. Les modeles intégrant mathématiquement des relations
de cause a effet entre différentes variables du milieu et le développement des plantes s’aveérent
plus robustes pour projeter les dates de débourrement dans de nouvelles conditions
environnementales que les modeles corrélatifs. Bien que 1’'un des avantages des modeles
basés sur les processus soit de pouvoir mesurer les parametres du modéle grace a une
approche empirique, ils utilisent encore souvent une approche de modélisation inverse pour
estimer ces paramétres. Nos résultats mettent en avant qu'une combinaison entre I’approche
expérimentale pour mesurer les parametres et 1’approche de modélisation inverse pour estimer
les valeurs de ces parametres a I’aide d’un algorithme d’optimisation et d’observations des
dates de débourrement ou floraison, serait probablement une solution pour obtenir des

modéles plus robustes.

Les analyses comparatives des modeles permettent de souligner le role crucial de
certains parametres qu’il faudra connaitre avec précision pour que le modele soit plus robuste
(e.g. déterminisme environnemental de la levée de la dormance). Elles permettent également
de mettre en évidence le réle mineur d’autres parametres, dont une connaissance

approximative peut s’avérer suffisante dans un contexte donné. C’est par exemple ce que nos
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résultats ont montré pour ’effet du découplage entre température de ’air et température du
sol pendant la phase d’écodormance, qui semble jouer un role mineur chez nos especes dans

les conditions climatiques qui prévalent actuellement dans les Alpes.

Cependant la validation ou non d’hypothéses sur les processus biologiques a travers la
modélisation dépend étroitement des données d’observations disponibles. Dans notre cas, si
les données issues du programme de sciences participatives Phénoclim ont révélé leurs
qualités pour le paramétrage des modeles phénologiques, elles ont peut-&tre montré leurs
limites lors de nos tentatives de développement des modéeles visant a affiner la représentation
du déterminisme environnemental sur 1’¢longation cellulaire durant la phase d’écodormance.
Le degré de précision d’un jeu de données peut s’avérer suffisant pour le paramétrage d’un

type de modele et insuffisant pour le paramétrage de modeles plus complexes.

2.2. Prendre en compte la diversité génétique pour simuler les

événements phénologiques en montagne

Les traits phénologiques montrent généralement de forts niveaux de variabilité
génétique entre populations et ces variations sont trés souvent associées a de 1’adaptation aux
conditions climatiques locales (Etterson and Shaw, 2001 ; Franks et al., 2007 ; Franks et al.,
2014). Une forte différenciation génétique spatiale a donc souvent été observée chez les
especes arborées (Rehfeldt, 1989 ; Hamrick, 2004 ; Savolainen et al., 2004 ; Vitasse et al.,
2009). Dans le cas de différenciation génétique significative au sein de 1’aire de répartition
d’une espéce, les modeles phénologiques ne devraient pas avoir les mémes valeurs de
parametres en tout point de I’aire. Les fonctions décrites par les parametres des modeles
rendent compte de la plasticité des caractéres phénologiques en réponse a la température, et
les valeurs de ces parameétres sont associées aux genes qui déterminent la phénologie d’un
individu. Nous n’avons pas évalué dans cette theése par le biais des modéles, tel que proposé
dans Chuine et al., (2000), le niveau potentiel de différentiation de la phénologie de nos
especes le long des gradients d’altitude. Cela représente une perspective a ce travail qui
pourrait permettre de raffiner les prédictions des modeles si les niveaux de différenciation

s’averent significatifs.

Au cours de nos analyses nous nous sommes interrogés quant a I’importance de prendre

en compte la diversité génétique dans nos modeles. La question s’est particulie¢rement posée
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pour le méléze pour qui les efficiences et les robustesses des modeles se sont avérées moins
¢levées que pour les autres espéces. Nous avons dans un premier temps pensé a une
incertitude venant de la qualité des données. Cette hypothése a rapidement été¢ écartée car
I’observation des événements phénologiques chez cette espéce n’est pas plus difficile que
pour les autres, voire méme plus facile que pour 1’épicéa qui est sempervirent et pour lequel
nous obtenons les meilleurs modeles. Nous avons ensuite émis 1’hypothése que nos modeles
développés pour le méléze ne prenaient pas en compte un/des mécanisme(s) physiologique(s)
important(s). Nous avons testé des modéles prenant en compte la photopériode (Gaiizere et
al., 2017), sans grand succés. Nous pensions également que la prise en compte de la
température du sol pourrait améliorer les modeles étant donné que cette espece est confrontée
aux couvertures neigeuses au cours de 1’hiver et du printemps. Encore une fois, cette tentative
n’a pas porté satisfaction. Notre troisiéme hypothése concerne 1’effet possible d’une
différenciation génétique de la phénologie de cette espece dans les Alpes. Bien que d’un point
de vue de la diversité génétique neutre, le méléze ne montre aucune différenciation génétique
significative le long des gradients altitudinaux dans les Alpes, probablement du fait de flux de
genes tres forts notamment via le pollen anémochore (Nardin et al., 2015), une différenciation
des caracteres adaptatifs tels que les caractéres phénologiques reste possible, comme cela a
¢té observé chez d’autres especes arborées (Vitasse et al., 2009). Nous avons essayé¢ de
calibrer nos mode¢les en distinguant les populations de basse et de haute altitude, mais cela n’a

pas amélioré¢ les prédictions des modeles.

Un autre effet li¢ a la diversité génétique est la présence du méleéze hybride, Larix x
eurolepis (Henry) dans les Alpes, et la possibilité que certains individus suivis dans le réseau
Phénoclim soient en fait du méléze hybride. Nous ne savons pas si la phénologie de
I’hydrique est significativement différente de celle de Larix decidua, mais il serait nécessaire
dans un premier temps de vérifier 1’identité taxonomique des individus suivis dans

Phénoclim. Un appel a contribution des observateurs du réseau pourrait €tre envisagé.

La compréhension du déterminisme environnemental et génétique des événements

phénologiques du méléze est un aspect qui doit étre poursuivit apres ce travail de these.
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3. ESTIMER LES PRESSIONS DE SELECTION SUR LES TRAITS

PHENOLOGIQUES EN MONTAGNE

La phénologie foliaire chez les arbres remplit les trois conditions requises pour qu’un
caractére soit potentiellement adaptatif (i.e. capable de répondre aux pressions de sélection)
(Howe et al., 2003) : il existe une forte variabilité¢ génétique des événements phénologiques au
sein des populations (Baliuckas et al., 2005), ce sont des caractéres qui présentent une forte
héritabilit¢ (Howe et al., 2000) et enfin les traits phénologiques sont corrélés avec la fitness de

I’individu (Chuine and Beaubien, 2001).

Le paysage adaptatif est un concept en évolution qui permet de modéliser les variations
de la valeur sélective en fonction de 1’expression des traits phénotypiques par les individus. Il
permet ainsi d’estimer les trajectoires adaptatives des populations (Wright, 1932 ; Arnold et
al., 2001). On considere la plasticit¢ comme adaptative lorsqu’elle permet a un phénotype de
se rapprocher suffisamment de son optimum (qui génere la valeur sélective maximale) et
comme mal-adaptative lorsqu’elle entraine le phénotype dans la direction opposée a son
optimum (Ghalambor et al., 2007) (Figure 1). Ainsi, les notions de plasticité¢ adaptative ou
mal-adaptative sont intimement liées a ce concept de paysage adaptatif, puisqu’elles
dépendent de la définition d’optimums phénotypiques attachés a différents environnements.
L’estimation des paysages adaptatifs est compliquée notamment chez les especes arborées car
elle implique de suivre le succes de reproduction des arbres sur de grandes périodes de temps.
Cette difficulté est d’autant plus forte si on s’intéresse a des traits d’adaptation au climat, les
conditions climatiques étant trés variables entre années, d’ou I’importance d’avoir recourt a la

modélisation.
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FIGURE 1 : Illustration du concept de valeur adaptative de la plasticité phénotypique. Norme de
réaction adaptative (a) et mal-adaptative (b) d’une espéce en fonction d’un changement
d’environnement, du bas au haut du gradient d’altitude. Les cercles indiquent les phénotypes des sites
natifs. Les fléches représentent le phénotype que le génotype exprimera dans le nouvel environnement.
Les lignes noires représentent les normes de réaction. Un génotype polyvalent qui produit le
phénotype parfait dans les deux environnements est présenté comme une ligne noire en pointillée.
Extrait de Ghalambor et al., (2007).

Une maniere de mesurer quantitativement la direction et la force de la sélection agissant
sur un trait dans les climats actuels et futurs est d’estimer les gradients de sélection grace a
des modeles tels que PHENOFIT (Gaiizere et al. In prep) (Figure 2). En effet, le modele
PHENOFIT décrit la relation entre la date de débourrement et la valeur sélective. En faisant
varier artificiellement la date de débourrement dans le modeéle en tout point de 1’aire de
répartition de 1’espeéce, on peut construire en tout point de ’aire le paysage adaptatif et
estimer le gradient de sélection sur ce trait. Nous n’avons pas pu, par manque de temps,
estimer les pressions de sélection qui s’exercent sur les dates de débourrement du méléze, du
fréne et du bouleau le long des gradients d’altitude dans les Ecrins. Réaliser ces estimations

représente une perspective a ce travail de thése.
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FIGURE 2 : Représentation des paysages adaptatifs simulés par le modele PHENOFIT pour le hétre le
long d’un gradient d’altitude dans les Pyrénées Les lignes pleines représentent les optimums
phénotypiques. Les droites en pointillé sont les dates de débourrement in situ a chaque altitude.

Extrait de Gaiizere et al. In prep.

4. AMELIORER LES PREDICTIONS DES MODELES D’AIRE DE
REPARTITION BASES SUR LES PROCESSUS A FINE RESOLUTION

SPATIALE

La réalisation des simulations a 50 meétres de résolution spatiale avec PHENOFIT a
nécessité un temps important de préparation des données climatiques. En effet, la génération
par downscaling des 7 parametres climatiques au pas de temps journalier a cette échelle (426
343 pixels) et sur 150 ans avec deux scénarios climatiques, a été compliquée techniquement.
Le temps de calcul, I’espace de stockage, la manipulation des données et enfin le temps des
simulations de PHENOFIT, ne permettent pas de réaliser ce travail facilement. Réaliser des
simulations avec un modele basé sur les processus a une échelle globale, régionale ou locale
n’implique pas les mémes contraintes et exigences techniques, ce qui est €également vrai pour

’interprétation des résultats.
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En effet, plus 1’échelle spatiale est large, (e.g. étude des gradients altitudinaux), plus la
prise en compte de 1’ensemble des processus impliqués dans la niche réalisée des especes
devient importante relativement aux processus impliqués dans la niche fondamentale. De
plus, la qualit¢ des données de présence et d’absence des espéces utilisées pour valider les
prédictions du modele, tend a diminuer également avec 1’échelle spatiale par manque de

pression d’échantillonnage.

Comme nous I’avons vu dans le chapitre 4, les limites altitudinales des especes prédites
par le modele sont potentielles car les processus impliqués dans la dispersion et la
démographie, n’ont pas €té pris en compte ainsi que les perturbations, interactions biotiques et
’utilisation des terres par I’homme. Il a ét¢ montré que la capacité de dispersion, les facteurs
biotiques, la compétition intra et inter-spécifique ou encore la fragmentation du paysage et les
perturbations, limiteraient les espéces a se déplacer aussi rapidement que leur enveloppe
bioclimatique (Meier et al., 2012 ; Fordham et al., 2013a ; Fordham et al., 2013b ; Saltré et
al., 2015).

Le modéle PHENOFIT a déja été couplé avec un model démographique simple et un
model phénoménologique (non mécaniste) de migration basé sur le processus ponctuel de
Gibbs qui prend en compte la dispersion et la compétition intra-spécifique (Saltré et al.,
2013 ; Saltré et al.,, 2015). Les résultats de ces simulations mettent en avant que la
fragmentation du paysage est un paramétre important a prendre en compte dans les
simulations. La topographie est également prise en compte dans le modéle, par la probabilité
d’établissement de 1’espéce pondérée par la pente. Nous pourrions assez facilement utiliser
cette méme méthode de couplage de modeles pour affiner nos simulations. Pour ce faire, il
faudrait cartographier sur notre zone d’étude les individus a 1’échelle du peuplement. Cette
cartographie se ferait sur une zone de front de colonisation et sur une autre zone au centre du

peuplement, a plus basse altitude.

La compétition intra et inter-spécifique doit également &étre prise en compte pour
estimer au mieux la migration des trois espece sur la zone d’étude. Avec la nouvelle version
de PHENOFIT (version 5) qui est en cours de validation, il sera possible d’intégrer ces deux
effets. Nous avons pu réaliser des simulations pour seulement trois espéces sur la région des
Ecrins, mais d’autres especes sont présentes notamment le hétre (Fagus sylvatica L.) ou

encore le sapin (4bies alba Mill.). Le pin cembro (Pinus cembra L.) est également une espece
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intéressante a prendre en compte car il est présent a la limite supérieure de la forét (¢treeline)
souvent en compagnie du méléze. Le modele PHENOFIT a été calibré pour le hétre et le
sapin grace a des données provenant de gradients pyrénéens (Gaiizere et al. In prep). Un
premier essai de simulation avec PHENOFIT 5 avec ces deux espéces en plus de nos trois

especes pourrait étre réalisé une fois la validation du mode¢le terminée.

Si I’on voulait aller encore plus loin dans la prise en compte des facteurs biotiques et
des interactions entre espéces dans notre étude, il serait également nécessaire de considérer les
attaques parasitaires ou de défoliateurs. Le méléze subit par exemple des attaques de la
tordeuse du méleze (Zeiraphera griseana Hb.) selon une fréquence de 4, 8 et 16 ans. Il a été
montré que la répartition de cet insecte défoliateur devrait remontée en altitude (Saulnier et

al., 2017). Les dynamiques entre I’insecte de son hote pourraient étre modifiées dans le futur.

Enfin, les perturbations naturelles tel que les avalanches, la turbidité du vent sur les
crétes ou les sommets, les crues torrentielles ou encore les incendies, sont des facteurs qui
affectent la répartition des especes en montagne, et qui nécessiteraient probablement un

couplage de PHENOFIT avec d’autres types de modeles simulant ce genre d’événements.

5. COMMENT LA RECHERCHE EN BIOGEOGRAPHIE ET ECOLOGIE
PEUT-ELLE AIDER A GERER LES MILIEUX DE MONTAGNE DANS

LE FUTUR ?

Au cours de ce travail nous avons identifié¢ différents bénéfices et risques encourus par
les arbres liés a I’impact du réchauffement climatique sur 1’occurrence de leurs événements
phénologiques (Table 1). Nous avons vu également que ces variations spatio-temporelles de
dates de débourrement et de floraison auront des impacts directs sur la valeur sélective des
individus et, in fine sur la répartition des I’espéces. Une colonisation des especes arborées
vers les sommets, déja amorcée, et des risques de dépérissement en fond de vallée sont a

considérer dans les orientations de la gestion des espaces naturels.
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Zones concernées sur

Processus liés Bénéfices Risques )
le gradient
Augmentation de la durée de la
AV a . . saison de végétation qui
Accélération de I'élongation cellulaire & q
na ha augmente : .

durant I'écodormance liée A s B Augmentation des dommages

& . . - la probabilité des fruits a L R

a l'augmentation des températures de o g liés au gel tardif

int arriver a maturité
Débourrement/floraison | Prntemps - la croissance potentielle Basse et Haute
plus précoces - lamise en réserve altitudes

Stress hydrique estival plus
précoce lié a une diminution
plus précoce de la réserve en
eau du sol

Conditions plus favorables pour
I'accumulation de chilling
(a haute altitude seulement)

Diminution de la durée de la
saison de végétation qui
diminue :
La probabilité des fruits a
Débourrement/floraison arriver a maturité
plus tardifs - la croissance potentielle
la mise en réserve

Retard de la levée de dormance causé | Diminution des risques liés au gel
par le réchauffement hivernal tardifs
Basse altitude

Problémes de développement
des bourgeons

Table 1 : Synthése des bénéfices et des risques encourus par une phénologie printaniére précoce ou
tardive chez les arbres en réponse au réchauffement climatique

Des interrogations se posent donc concernant les impacts de ces changements de
paysages sur les fonctions et les services écosystémiques et sur la diversité spécifique
caractéristique des milieux ouverts (prairies sub-alpines et pelouses alpines) qui vont étre

colonisés petit a petit par les especes arborées.

Les espaces protégés sont ambivalents sur la question de « laisser faire » la nature ou
« intervenir ». Globalement, la ligne directrice est d’intervenir le moins possible sur les
milieux mais d’intervenir pleinement pour ne pas voir disparaitre des especes jugées
patrimoniales. Parmi les espéces emblématiques ou patrimoniales qui suscitent des plans de
gestion adaptés a leur conservation, nous pouvons citer dans les Ecrins le tétra lyre (Lyrurus
tetrix L.), ou encore la reine des Alpes (Eryngium alpinum L.). Pour ces especes le maintien
des milieux ouverts fait parti des directives de ces mesures de gestion spécifique et sont
généralement liées a des conventions agri-environnementales avec les éleveurs. Au niveau de
la treeline, la colonisation forestiere peut €tre maitrisée par la gestion forestiere. Il faut
toutefois prendre en compte que la pente, 1’accessibilité aux parcelles et la courte période
possible pour intervenir due a la présence de la neige, limitent bien souvent I’exploitation
forestiere de ces zones. Un autre élément a prendre en compte est le morcellement de la forét

privée qui implique un grand nombre de propriétaires de moins de 4 ha et ainsi non soumis a
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un plan simple de gestion'. Dans les Ecrins 47% de la forét est privée et le morcellement est

important.

La colonisation foresticre et la fermeture des milieux ouverts aménent donc a
s’interroger sur les orientations de gestions du cceur des parcs naturels ou les interventions
foresti¢res sont possibles tout en étant limitées et encadrées afin de laisser les milieux évoluer

naturellement.

Les directives de gestion forestiere actuelles visant a anticiper d’éventuels futurs dégats
1ié au réchauffement climatique, privilégient la diversité intra et inter-spécifique et la diversité
structurale des peuplements. En montagne, les régimes sylvicoles de futaie jardinée et

irrégulicre sont les plus développés et intégrent ces criteres.

La recherche en biogéographie et écologie, notamment grace aux outils de modélisation,
permet d’apporter des €léments de réponse sur la dynamique future des écosystémes face au
réchauffement climatique. Cela nécessite de relier des processus se produisant a différentes
¢chelles spatiales et temporelles et de coupler différents types de modeles. Les approches de
modélisation basées sur les processus utilisées au cours de ce travail me semblent a ce jour les
meilleurs outils pour intégrer ces dynamiques, mais le chemin est encore long pour arriver a
des simulations suffisamment fiables qui pourront alimenter les réflexions sur de nouvelles

pratiques de gestion.

! Au dessus de 25 ha, un propriétaire forestier est dans I’obligation de suivre un plan simple de gestion
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Annexe 1 : Description détaillée du modele PHENOFIT

PHENOFIT est un modele qui pour un individu moyen d’une espéce ou d’une
population donnée, calcule une probabilité¢ de présence sur plusieurs années, estimée par le
produit de la probabilit¢ annuelle de survie et de la probabilité annuelle de produire des
graines viables. Les parameétres du modeéle sont ajustés sur des observations moyennées sur
plusieurs individus d’une population. Les résultats du modele se présentent sous formes de
sorties ponctuelles, qui sont ensuite extrapolées pour rendre compte d’une aire de répartition

potentielle.
PHENOFIT est composé de plusieurs sous modeles mécanistes :

- des modeles phénologiques pour le débourrement, la floraison, la maturation
des fruits, et la senescence foliaire (Chuine, 2000) ;

- un modele de résistance au gel (Leinonen, 1996) ;

- un mod¢le de survie (Chuine and Beaubien, 2001) ;

- un modele de succes reproducteur (Chuine and Beaubien, 2001).

Tous les parametres de ces modéles sont ajustés a partir d’observations des différents
traits simulés. La répartition actuelle des espéces n’intervient pas dans 1’ajustement des
parameétres, excepté pour le modéle de survie a la sécheresse pour lequel aucune donnée
n’existe. Les modeles de résistance au gel, de survie et de succes reproducteur sont en un lieu
donné¢ li¢ au cycle annuel de développement de I’espece. La survie est réduite si une forte
sécheresse intervient entre le débourrement et la coloration des feuilles et le succes

reproducteur est réduit si un gel intervient pendant la floraison.

Chaque année k, a I’emplacement n, la probabilit¢ de présence (F,x) d’un individu
d’une espéce est estimée comme le produit de sa probabilité annuelle de survie (S, x) et de sa

probabilité annuelle de se reproduire (R, ) :

For = Sukx X Rk (Eq. 1)
0 SiSg =0
Fn= { 1S Fe siSe >0 (Eq.2)
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1. Survie

La probabilité¢ annuelle de survie a I’année k est le produit de la probabilité¢ annuelle de
survivre au gel (Sf;) et de la probabilité annuelle de survivre a la sécheresse

(Sdy) : (Eq. 3)

Sk = Sfax X Sdp i

365 (Eq. 4)
an,k = 1_[ Sfj,n,k
j=1

La mort par le gel intervient quand la température minimum journaliere (T;) descend en
dessous d’une température seuil, spécifique a chaque espéce (Ta). La résistance au gel est la

plus élevée pendant la phase de dormance et la plus faible pendant le débourrement.

0siTy,; < T,
=

a
ij < 09T, (Eq. 5)
0 si Ti,j OgTa

Dans cette version de PHENOFIT, la probabilité de survie a la sécheresse ou aux
inondations a été estimée de la facon suivante. Nous avons utilisé les bornes de précipitation
annuelles pour une espéce. Si un lieu donné est caractérisé par un niveau annuel de
précipitations compris entre ces bornes, la survie de I’espece pour cette année en ce lieu est de

1. En dehors de ces bornes la survie est fixée a 0.1 (Morin and Chuine, 2005).
2. Succes reproducteur

La probabilit¢ de produire des graines viables (R,;) est estimée par le produit de la
proportion de fleurs épargnées par le gel (If,x) et de la probabilité que ces fleurs engendrent
des fruits matures (Irx) : Ry = Ifux X Iryi. La probabilité de succeés de maturation des fruits
(Irqx) dépend de la proportion de feuilles non endommagées (I/,x), qui produit les assimilats
accumulés dans les fruits, de I’humidité du sol et de I’indice photosynthétique, fonction de la
température. La proportion de fruits arrivant a maturité suit une distribution normale. If est
calculée comme la probabilité cumulée de la distribution normale (E., o), avec E. parameétre

ajusté du modele de dates de maturations (D;) et 6,,= E57_,
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(Eq. 6)
(B4 - Eo)*
L - Z o 200
aw/ZH
1
EL = ZPh(To,Ta)I Pt (Eq.7)

avec Py (To, Ty4), I’activité photosynthétique, fonction de la température journaliere de
I’air (Ty) et est optimal pour la température Ty (Budyko et al., 1974); Iso, la proportion critique
de feuilles pour laquelle I’activité photosynthétique de 1’arbre est réduite de 50% (la relation
entre le nombre de feuilles et 1’activité photosynthétique de I’arbre est estimée par une

sigmoide) ; ty, et trsont les jours pour lesquels E > E. + 36y, et E < E. - 30, respectivement.

Les proportions de feuilles et de fleurs qui vont participer a 1’¢laboration des fruits,
c’est-a-dire qui n’ont pas été endommagées par le gel avant la fin du cycle sont calculées
selon le modele de Leinonen, (1996). Ce modele utilise les températures minimales
journalieres (Ti), la durée de la nuit, la température minimale supportée par les organes (Sakai
and Weiser, 1973), et le développement du bourgeon simulé par les modeles phénologiques.
Enfin I’indice I, est un indice mensuel d’humidité (Budyko et al., 1974) qui rend compte de

I’impact d’un éventuel stress hydrique sur la maturation des fruits, avec

m:Dt (Eq. 8)

L’évapotranspiration potentielle mensuelle, E,, est calculée en utilisant la formule de

Thornthwaite, (1948) ; I’évapotranspiration réelle mensuelle, A, est données par :

= BEn,

' (Eq. 9)
avec f=18i Wi >Wecetf = W,/Wesi Wy <W.

et W, = 0.5W, ou W), est la capacité¢ au champ (mm) et ¥, est la quantité¢ d’eau mensuelle dans

le sol.
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3. Phénologie

Les modéles phénologiques utilisent les températures moyennes journaliéres (T, )
depuis I’entrée en dormance du bourgeon a I’automne pour simuler le développement des
bourgeons végétatifs et reproductifs et des fruits. A I’heure actuelle de nombreux modéles
phénologiques existent. Ici nous présentons les modeles utilisés dans notre utilisation de
PHENOFIT dans le chapitre 4 de cette thése. Les parameétres des modeles sont obtenus en
minimisant la somme résiduelle des carrés en utilisant la méthode de « recuit simulé » ou
simulated annealing via 1’algorithme de Metropolis-Hastings selon Chuine et al., (1998),

implémentée dans le logiciel PMP (http:/www.cefe.cnrs.fr/biodiversite-flux-et-changements-

globaux/pmp) (Chuine et al., 2013).
* Débourrement et floraison

Les dates de débourrement et de floraison (#) ont été simulées selon un modéle a deux
phases. Ces modéles prennent en compte la notion d’accumulation de froid (chilling units) pendant la
période hivernale (endodormance = inaptitude a la croissance, liée aux propriétés des tissus des
bourgeons eux-mémes, en 1’absence de toutes inhibitions corrélatives et lorsque tous les facteurs
externes sont favorables) et qui a un effet sur la levée de dormance du bourgeon. La phase
endodormance prend fin (t.) lorsque R, le taux de dormance réalis¢ atteint une somme critique

de chilling C*.

te
Z Rc(Td) = C"
. (Eq. 10)

La fonction de réponse a la température est une fonction seuil inférieur avec T},

la température seuil :
(Eq. 11)

R (T)—{l if Ty <Ty

cMalTH0 if Ty =T,
Une fois cette dormance levée, le forcage des températures (forcing units) pendant
I’écodormance est pris en compte (=inhibition de croissance imposée par un facteur externe
défavorable a la plante, le plus souvent dii aux températures trop basses). La date de débourrement ou

de floraison (#) a lieu lorsque la somme du taux journalier de développement (R;) répond aux

températures de forcage (T,;) a partir d”un état (¢y), pour atteindre une valeur critique F':
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t x Eq. 12
th Re(Tg) = F (Eq. 12)
La fonction de réponse a la température est une fonction sigmoid avec dr la réponse

nette et Tsy la température de demi réponse :

1

1+ e—91(Ta—Tso) (Fq. 13)

Rf(Td) =

e Maturation des fruits

Le mode¢le de prédiction des dates de maturation (D,) décrit une phase débutant a la date
de floraison (#) représentant la croissance cellulaire et I’accumulation des assimilats
photosynthétiques. La fonction de réponse utilisée est une fonction Wang (Wang and Engel,
1998) :

a a (Td B Tmin)za
Rf = Max Z(Td - Tmin) (Topt - Tmin) - 2a |’ 0 Eq. 14
(Topt - Tmin) (Eq. 14)

with @ = In(2) /In (M)

Topt_Tmin

e (Coloration des feuilles

Pour simuler la date de coloration foliaire a I’automne nous avons utilisé le modele
Delpierre et al., (2009). Cette fonction utilise les températures moyennes journaliére (T,) et la

photopériode (Py) :

0 si (Pg > Pp) ou(Ty » Ty) (Eq. 15)

_ B
RT) =y _ Tb)a_(i_z) si (P < Pp) et Ty <T)
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