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RESUME DETAILLE EN FRANCAIS



INTRODUCTION

L'organisation de la biodiversité dans l'espace et le temps est déterminée par un mélange
complexe de processus écologiques et évolutifs et pourrait refléter I'interaction de I'histoire
climatique, biogéographique et géologique (Ricklefs, 2007; Harrison & Noss, 2017). Déchiffrer ces
influences entremélées est essentiel pour comprendre les questions fondamentales concernant
la facon dont les espéces sont actuellement distribuées et rassemblées dans les communautés, et
comment la biodiversité est produite, maintenue et faconnée dans le temps.

Bien que l'attention des recherches ait été focalisée sur les processus écologiques actuels, des
études récentes indiquent l'importance des processus évolutifs pour expliquer les patrons de
biodiversité a travers les échelles spatiales. Les théories historiques (Ricklefs, 1987), surtout en
ce qui concerne l'histoire du climat (Normand et al, 2011; Svenning et al, 2015), montrent
comment les distributions contemporaines reflétent toujours I'héritage des environnements
passés. Les processus géologiques et évolutifs tels que les événements de vicariance ou la
variation des taux de diversification et d'extinction, ont également des effets durables sur les
distributions actuelles d'espéces et leur assemblage dans les communautés (Luebert & Weigend,
2014; Sanin et al.,, 2016). Synthétiser comment les processus évolutifs, la contingence historique
et les facteurs écologiques contemporains faconnent conjointement la répartition et
I'accumulation d'espéces au sein des régions est une avenue de recherche émergente (Fine,
2015).

Les progreés dans la modélisation de la distribution des especes (SDM pour Species Distribution
Model) ont conduit a étudier les limites historiques des distributions et la dynamique des habitats
passés. Par exemple, les SDMs basés sur des occurrences passées et actuelles d'especes ont été
proposés pour obtenir des informations sur les processus biogéographiques tels que la
contraction et l'expansion de l'aire de distribution des espéces suite aux changements de
I'environnement (Svenning et al., 2011). Deuxiemement, I'analyse de la structure phylogénétique
des assemblages d'espéces ajoute la dimension temporelle nécessaire pour aborder I'influence
de la dynamique évolutive et biogéographique qui vient s’ajouter aux facteurs contemporains. La
distance évolutive séparant les especes peut étre utilisée pour déchiffrer les processus
d'assemblage écologique (Webb et al., 2002). Peut-étre plus important encore, cette information
peut étre utilisée pour identifier les particularités macro-évolutives des habitats, les lignées
associées a ces habitats, et les communautés crées a partir des lignées existantes (Gerhold et al.,
2015). Enfin, le domaine émergent de la modélisation phyloclimatique, combine des SDM et des
analyses phylogénétiques pour étudier, par exemple, 1'héritabilité des préférences de niche
climatique et la reconstruction des niches ancestrales (Yesson & Culham, 2006; Heibl & Calenge,
2013).

Les foréts tropicales ont été la scéne de grands événements évolutifs et biogéographiques, et sont
parmi les écosystemes les plus diversifiés et les plus complexes (Gentry, 1992). Ils sont également
les plus menacés face al'altération a grande échelle de I'habitat suite aux changements climatique
et anthropique (Asner et al, 2009). Dans ce contexte, la compréhension des processus
écologiques et évolutifs qui influencent les patrons de diversité et la coexistence des espéces dans
les écosystémes n'a jamais été aussi pressante pour informer les pratiques de conservation
(Rolland et al, 2012; Jezkova & Wiens, 2016). Cependant, dans les foréts tropicales hyper-



diverses, ces études sont souvent entravées par le manque d'échantillonnage floristique a grande
échelle et le manque de phylogénies moléculaires. Ainsi, les risques encourus ne sont pas
completement connus. C'est particulierement le cas dans les foréts des Ghats occidentaux (WG,
pour Western Ghats) de I'Inde qui, avec Sri Lanka, forment I'un des originaux 25 points chauds de
biodiversité globaux (Myers et al, 2000). Les WG forment un centre important de diversité
végétale et d'endémisme (over 56% for evergreen species, Pascal et al., 2004). Malgré un vaste
réseau d'aires protégées, c'est aussi I'un des huit points chauds les plus menacés. La composition
des foréts des WG, reflete une longue et complexe histoire évolutive et biogéographique. Pourtant,
les études sur I'écologie et la biogéographie des foréts des WG a grande échelle spatiale ou sur le
long terme manquent. La compréhension des signatures combinées de la dynamique de la
biodiversité actuelle et passée est nécessaire pour prévoir les réponses de la région aux
changements environnementaux futurs.

La connaissance des patrons de stabilité et de fluctuation climatique dans le temps et 1'espace est
essentiel pour comprendre les origines et le maintien des refuges et des centres d'endémisme
(Harrison & Noss, 2017) tels que les WG. L'influence de la stabilité et du changement varie selon
les lignées, au cours du temps géologique et a travers l'espace. Les gradients naturels de
I'environnement offrent des occasions de découvrir des liens possibles entre différents aspects
de la biodiversité (taxonomique, phylogénétique et trait) et I'hétérogénéité des conditions
environnementales dans 1'espace et le temps.

Contexte physique et biogéographique : les ghdts occidentaux

Les WG fournissent un bon cadre pour enquéter sur les patrons a grande échelle étant donné leur
répartition sur 10 degrés de latitude. La topographie disséquée des WG impose des variations
abruptes des précipitations, de la saisonnalité et de la température. Ces derniers sont les
principaux moteurs du renouvellement des espéces et ont servi de base a la caractérisation des
foréts du wG en 19 différents types forestieres (Pascal, 1988). Par rapport aux autres foréts
tropicales en Afrique centrale ou en Amérique du Sud, I'association entre la distribution d’espéces
et les variables climatiques était la plus forte dans les WG (Deblauwe et al., 2016).

Plus important encore, les conditions climatiques actuelles sont le produit d'une évolution
géomorphologique passée. Apres sa séparation du Gondwana, au cours de son long voyage vers
le nord passant par l'équateur jusqu'a sa position actuelle, la plaque indienne a rencontré
différents paléoclimats qui ont eu un impact sur sa végétation. Durant1'Eocéne (45 Mya) les foréts
tropicales ont couvert la majeure partie du Deccan (Meher-Homji, 1989) avant la création de
I'escarpement des Ghats et la collision subséquente avec la Laurasie. Le soulévement de
I'Himalaya et 1'établissement du régime de mousson (11-5 Ma) ont entrainé un changement
majeur dans le climat, ainsi que le début de l'aridification dans la majeure partie de la péninsule
a la fin du Néogene (Morley, 2000; Guo et al., 2008; Patnaik et al., 2012). Au fur et a mesure que
la zone aride s'étendait vers le sud, les foréts sempervirentes humides précédemment répandues
étaient progressivement remplacées au nord et a l'est des WG par des foréts décidues. Les
précipitations orogogenes sur les pentes face aux vents d'ouest ont fourni l'environnement
humide nécessaire pour assurer la persistance des foréts sempervirentes humides (e.g. Roelants
et al, 2004). Les WG ont donc été isolés d'autres zones humides persistantes et foréts
sempervirentes humides qui se trouvent plus au nord-est, en Inde et en Indo- Chine a cette



époque. Au sein des WG, les vents inverses saisonniére de mousson ont induit un gradient de
saisonnalité du sud au nord pendant cette époque (Gunnell, 1997; Patnaik et al., 2012; Patnaik &
Prasad, 2016). Les foréts moins saisonniéres du sud des WG ont servi de refuge récurrent depuis
le début de I'Eocene (Prasad et al., 2009), et sont biogéographiquement distincts des foréts plus
au nord caractérisées par une plus faible stabilité historique de 1'habitat au-dessus de ~ 13°N.

On s'attend a ce que ces changements environnementaux et la fragmentation des foréts tropicales
aient considérablement affecté la migration et la diversification des espéces d'arbres (Gower et
al, 2016), d’'une facon comparable a l'impact des fluctuations du climat du Pléistocéne dans les
régions tempérées. Les plus grandes diversité et endémisme attendus dans les zones
historiquement stables (Graham et al., 2006; Fine, 2015) est soutenue par le gradient sud-nord
de la diversité des especes et de I'endémisme (Ramesh & Pascal, 1997; Barboni et al., 2003). Les
taux d'endémisme diminuent de ~ 70% dans la partie la plus méridionale des WG jusqu’a <10%
dans I'extréme nord (Ramesh, 2001). Bien qu'il n'y ait eu aucune étude reliant spécifiquement la
diversification des endémiques et la contraction de la zone humide, les disjonctions observées
dans les distributions d'espéces sceurs de certains genres riches en espéces sur les versants
orientaux et occidentaux du sud des WG et le long du gradient sud-nord de saisonnalité suggérent
une spéciation allopatrique dans des conditions contrastées (Pascal, 1988; Gimaret-Carpentier et
al., 2003). Beaucoup de ces genres comprennent principalement des especes dioiques. La forte
proportion d'especes dioiques dans les WG (20% des especes d'arbres, Krishnan & Ramesh,
2005), et le fait qu’elle soit supérieure pour les especes endémiques, souleve également des
questions quant a savoir si les contraintes écologiques ou évolutives sur l'assemblage et la
répartition actuelle des especes peuvent étre lié a leurs systémes de reproduction.

Dans le but de caractériser le role des conditions environnementales passées et présentes sur la
répartition et la diversification des espéeces d'arbres des WG, nous avons intégré des modéles de
distribution d'espéces dans des conditions bioclimatiques passées et présentes et une analyse de
la variation des caractéristiques phylogénétiques et reproductives a travers les gradients
régionaux. Dans les sections suivantes, je présenterai un résumé du contexte et des concepts
relatifs aux trois questions abordées dans ce travail, suivi d'un résumé des hypothéses, des
attendus et des méthodes utilisées pour y répondre. Je discuterais ensuite les principaux
résultats.

CONTEXTE
Niche climatique et réponses des espéces aux changements environnementaux récents

Pourquoi les espéces sont-elles limitées a certaines conditions environnementales est une
question centrale en matiere d'écologie, de biogéographie et d'évolution. La niche climatique est
alabase delarelation espéces-environnement. Les attributs de niche des espéces leur permettent
de maintenir des populations en fonction des conditions environnementales locales données et
déterminent ainsi I'étendue et la variation des distributions des espéces dans l'espace et le temps
(Hutchinson, 1957; Soberon & Nakamura, 2009). A large échelle spatiale, le climat joue un rdle
dominant dans la répartition des especes (Pearson & Dawson, 2003).

Alors que l'exigence de niche d'une espéce peut se maintenir dans le temps, les conditions
climatiques peuvent varier. Lorsque les conditions climatiques changent, selon Jackson et
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Overpeck (2000), les especes doivent soit maintenir une niche fondamentale suffisamment large,
soit étre capables de changements évolutifs suffisamment rapides pour s'adapter au nouvel
espace environnemental. Les espéces ou les populations d'une espéce confrontée a une réduction
de I'habitat disponible pourraient répondre en contractant leur distribution et en persistant dans
des poches isolées ou des «refuges» d'un environnement encore propice (Holt, 1990), ou dans le
cas d'une extension de la zone de conditions propices, élargir leur répartition. Dans le cas d'un
changement brusque ou extréme des conditions climatiques, ou le manque de poches de
conditions stables, les espéces peuvent échapper a I'extinction en migrant et en suivant I'habitat
propice dans l'espace. En raison de la variation des conditions climatiques dans I'espace et dans
le temps, on peut observer des espéces dontl'aire s’est réduite a des refuges, en dehors desquelles
la fluctuation des conditions signifie qu'une espéce pourrait occuper plus ou moins d'espace selon
I'habitat approprié a sa disposition.

Cela nous amene a notre premiére question, abordée dans le chapitre 1, en ce qui concerne la
facon dont les patrons actuels pourraient refléter les variations environnementales survenues au
fil du temps - par exemple, les récentes fluctuations paléoclimatiques du Quaternaire ont-elles
laissé leur empreinte sur les distributions contemporaines des espéces? Comment ont-elles
influencé la répartition existante des espéces endémiques dans les WG? Quels ont été les effets de
ces variations, ou de I'absence de variation sur les especes ayant des préférences différentes de
niche ?

Bien que les fluctuations climatiques récentes puissent influencer directement la biodiversité par
des limites écologiques fixées par le bilan eau-énergie (Francis et Currie, 2003; Hawkins et al,,
2003; Currie et al., 2004), des paléoclimats plus anciens peuvent également affecter 1'évolution et
créer des patterns biogéographiques et macroécologiques (Dynesius & Jansson, 2000; Kissling et
al, 2012; Eiserhardt et al., 2015). Les conséquences de la stabilité et du changement ont varié
pour différentes lignées au cours du temps géologique et dans l'espace. L'abondance historique
des habitats peut étre un fort prédicteur de la diversification (Zobel et al,, 2011; Jetz & Fine, 2012).
La variabilité climatique peut imposer des limites de recolonisation a des lignées particulieres et
provoquer des extinctions spécifiques au clade (Svenning, 2003). De tels patterns pourraient
affecter la structure phylogénétique des assemblages car ils sont fagonnés par la dispersion,
l'extinction et / ou la spéciation (Jansson & Dynesius, 2002) qui affectent directement le nombre
d'espéces dans chaque région.

L'assemblage d'espéces en communautés et le model du filtre

L'étude de I'assemblage d'espéces considére les mécanismes par lesquels des assemblages ou des
communautés sont construits et entretenus par l'arrivée de colons potentiels issus d'un pool
d'espéces externe. Le pool d'especes régional est influencé par des facteurs biorégionaux et
évolutifs qui interagissent avec des facteurs locaux et donnent lieu a des processus écologiques
complexes tels que la sélection a base de niche, la dérive écologique, la dispersion ou la spéciation
(Zobel et al, 2011; Hardy et al., 2012). Le modéle de filtre classique (Zobel, 1997) décrit un pool
d'especes dont les membres des communautés locales sont sélectionnés en passant par une
succession de filtres. L'arrivée d'espéces a partir du pool régional est soumise a des contraintes
de dispersion, qui constitue un filtre a I'échelle régionale ; suivi par le filtre d'habitat qui exclut
les espéces qui ne tolérent pas les contraintes abiotiques locales et, enfin, le filtre biotique.
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Dans1'écologie des communautés végétales, I'accent a été mis sur les caractéristiques des especes
telles que les traits adaptatifs, qui déterminent I'impact de ces filtres sur le devenir d'une espéce.
Les mécanismes de 'assemblage des communautés ont été déduits des similitudes et des
différences entre espéces co-occurrentes. Cependant, quels traits prédominent pour déterminer
la niche d'une espéce n'est pas toujours bien connu, et les traits eux-mémes sont rarement

documentés pour toutes les espéces, en particulier dans les régions tropicales.
Phylogénie comme proxy pour les traits de niche

Les parents proches ont tendance a partager des traits phénotypiques similaires en raison du
conservatisme de niche (Wiens & Graham, 2005). Ainsi, les especes proches parentes devraient
étre écologiquement plus similaires que celles évolutivement éloignées, car elles partagent une
histoire évolutive commune (Freckleton & Jetz, 2009). Selon ce dernier, les relations
phylogénétiques - c’est a dire la distance évolutive les séparant - des espéces au sein d'une
communauté peuvent étre utilisés pour faire des inférences sur les mécanismes d'assemblage des

communautés.

Selon le modéle de « phylogeny as proxy» et sous ’hypothése de la conservation de niche, a)
I'assemblage abiotique entraine la co-occurrence d'especes phylogénétiquement proches, et cette
sous-dispersion ou « clustering » phylogénétique implique un filtrage de I'habitat, et b)
I'assemblage biotique entraine la co-occurrence d'especes phylogénétiquement éloignées, et la
«surdispersion » phylogénétique implique I'exclusion compétitive (Webb et al., 2002). Bien qu'il
s’agisse désormais d’'une méthode répandue, I'utilisation des patterns phylogénétiques observés
comme indicateur des processus d'assemblage de communautés reste controversé (Mayfield &
Levine, 2010; Pavoine et al, 2013) en raison, par exemple, la dépendance spatiale et temporelle
des patrons phylogénétiques (Cavender-Bares et al, 2006) ou du manque de congruence entre
les mesures phylogénétiques et la dispersion des traits (Pavoine & Bonsall, 2011).

En effet, des especes phylogénétiquement proches ainsi que non apparentées peuvent posséder
des traits similaires, en raison de l'adaptation a des conditions climatiques semblables
(convergence, Freckleton & Jetz, 2009). Si les niches des especes ne sont pas conservées
phylogénétiquement, les attendus de base ci-dessus seraient contestables. La surdispersion
phylogénétique pourrait étre la conséquence d'une convergence des niches des especes éloignées
en raison d'un signal plus fort d'adaptation a I'environnement (Cavender-Bares et al., 2004). On
pourrait s'attendre a différents niveaux de conservation de niche dans des zones ayant des

conditions environnementales différentes (e.g. Khaliq et al., 2015).

Une critique récente de Gerhold et al. (2015) suggére donc que, plutot que d'étre simplement un
indicateur des mécanismes d'assemblage de la communauté, les patterns phylogénétiques
pourraient fournir des informations sur la composante évolutive des processus écologiques. Par
ex. Bartish et al. (2016) a constaté que les lignées associées a des types d'habitats distincts
difféerent dans leurs antécédents évolutifs; les habitats humides incluant un nombre
disproportionné de lignées apparues durant les époques humides et ainsi de suite pour les
habitats secs ou froids. L'age des différents types d'habitat aurait aussi un impact sur les pools de

lignées, et par conséquence sur la dispersion phylogénétique (Gerhold et al, 2015).
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Plut6t qu'un schéma simpliste sous-dispersion phylogénétique = filtrage de I'habitat et

surdispersion phylogénétique = compétition, il est important d'explorer d'autres interprétations

et d'examiner la dynamique évolutive et écologique sur plusieurs échelles de temps (Mazel et al.,

2015). Huit scénarios et de nombreux processus et interprétations peuvent étre envisagés sur la

base 1) du scénario écologique, c.-a-d. les filtres abiotiques ou biotiques, 2) de I'existence d’une

conservation ou d'une convergence de niche, et 3) de la profondeur phylogénétique, c.-a-d. la

dynamique évolutive ancienne ou récente (voir Fig. 1).
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Figure 1. Hypotheses et huit scenarios

Notre deuxieme question, abordée dans chapitre 2, concerne les legs de paléoclimats plus

anciens dans la répartition des especes végétales dans les wG. Comment la structure

phylogénétique des assemblages de plantes a-t-elle été influencée par 1'héritage des adaptations
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aux climats passés et aux filtres environnementaux actuels? Comment distinguer le filtrage
actuel de la dynamique évolutive?

Traits reproductifs et évolution

Des contractions de l'aire de distribution des espéces, des extinctions des lignées et de la
diversification des lignées spécifiques dans les zones restreintes a provoqué une restriction
spatiale d'espéces uniques ou I'endémisme (Rosauer et al., 2009). Ceci est souvent fortement
faconné par la stabilité climatique a long terme (Sandel et al. ., 2011; Harrison & Noss, 2017).
L'instabilité climatique et les changements a long terme peuvent également contribuer a générer
del'endémisme grace a une évolution de niche en réponse aux opportunités de spéciation offertes
par des environnements novateurs (Sarkinen et al., 2012) dépaupérés par des extinctions
d'espéces incapables de s'adapter a ce changement (Wellborn & Langerhans, 2014). Selon
Jacquemyn et al. (2012), les conditions environnementales altérées et la fragmentation de
I'habitat peuvent (i) réduire la diversité génétique de la population par la dérive génétique et
entraver les réponses adaptatives, par exemple si cette perte concerne les codes pour la variation
phénotypique, ou (ii) facilitée par 'absence de flux génétique, la fragmentation peut entrainer des
changements adaptatifs dans les traits et augmenter le fitness des plantes individuelles. Ceci a été
montré par exemple dans I'émergence de I'adaptation au feu suite a la secheresse climatique a
long terme a la fin du Miocene (Simon et al., 2009) et par Barret et al. (2009) pour les systémes
de reproduction (viz. transition d’autogamie a I'allogamie).

Les changements évolutifs dans les systemes sexuels et les facteurs environnementaux associés
a ces changements sont des problemes centraux de la biologie évolutive, car les traits
reproducteurs sont des parametres clés de 'aptitude physique des organismes (Charlesworth,
2006). En particulier, beaucoup d’efforts ont été consacrés a I'émergence et a la maintenance de
la séparation des sexes sur des individus distincts (dioécie). On s'attend a ce que les mécanismes
écologiques et génétiques influent sur la réussite reproductive et en conséquence sur I'évolution
des systemes sexuels. En premier lieux, l'allocation différentielle des ressources entre les sexes
permet des stratégies sexospécifiques allégeant les compromis entre les fonctions masculines et
féminines. En deuxiéme lieux, I'allogamie limite le colit de la consanguinité mais, en contrepartie,
I'autogamie permet de maximiser le transfert de génes d’un individu a ses descendants.

La littérature rapporte deux conséquences de ces mécanismes : 1) le succes écologique supérieur
des espéces dioiques dans certaines conditions environnementales, et 2) la capacité supérieure
de colonisation et la diversification subséquentes des espéces dioiques en réponse aux
opportunités offertes par les habitats nouveaux. La limitation des ressources ou des
pollinisateurs peut modifier les couts relatifs des systémes sexuels et en conséquence favoriser
I'investissement différentiel dans les fonctions masculines et féminines via la séparation des
sexes (Bawa, 1980; Burd, 1994; Munoz et al., 2016). Plus précisément, la séparation des sexes a
été jugé favorisé par des conditions environnementales stressantes, particulierement plus séches
(e.g., Costich, 1995; Weller et al., 1995; Case & Barrett, 2004).

Les plantes dioiques sont également plus nombreuses que les autres a coloniser des zones
nouvelles ou perturbées dans les communautés forestieres de 1'Afrique centrale (Réjou-Méchain
& Cheptou, 2015). Cette aptitude plus élevée a la colonisation peut étre expliquée par leur taux

14



plus élevé d’hétérozygotie, c’est-a-dire a la diversité génétique plus élevée (Costich & Meagher,
1992). De telles découvertes ainsi que la forte abondance de dioiques dans les iles - suggérant
que I'établissement de plantes dioiques par la colonisation peut étre plus fréquent qu’attendu -
mettent en question les hypothéses traditionnelles telles que la loi de Baker, qui mettent I'accent
sur l'avantage sélectif de 'autogamie pour les colonisateurs (Baker, 1955).

La contribution des premiers colons dioiques a la proportion relativement élevée de dioiques sur
les 1les (Sakai et al., 1995b; Schlessman et al., 2014) a fourni un soutien empirique aux modeéles
théoriques d'association entre allogamie et dispersion élevée (Cheptou et al, 2009). La survie
accrue menant a la spéciation ainsi qu'a l'évolution locale d'autres systemes sexuels vers la
dioécie a aussi contribué a la forte incidence de la dioécie dans les iles (Sakai et al., 1995b; Ito,
1998; Le Péchon et al, 2010). Fait marquant, a Hawaii, le dimorphisme dans la flore globale est
associé a des habitats plus humides, mais les espéces dimorphes endémiques sont associées a un
déplacement vers des habitats secs (Sakai et al., 1995a; Sakai et al., 2006).

Le role des contraintes environnementales sur 1'évolution des systemes sexuels devrait se
traduire sur le long terme en modes de diversification reflétant l'influence des environnements
passés. La diversité et les adaptations des lignées dioiques existantes peuvent refléter donc la
dynamique passée. Notre derniére question, abordée dans le chapitre 3, concerne le réle des
systemes sexuels dans le filtrage environnemental et la dynamique évolutive. La fréquence des
systémes sexuels des arbres des WG varie-t-elle selon des gradients de stress et de limitation des
ressources liées a la disponibilité de I'eau et a la stabilité historique de '’habitat ? Existe-t-il une
différence entre les especes endémiques et non endémiques ?

Table 1. Questions principales et objectifs de chaque chapitre
Questions principales Objectifs

1. Les changements climatiques quaternaires ont-ils Caractériser I'évolution de la répartition des
affecté les habitats forestiers des WG, et comment ceux-ci  especes en réponse aux changements climatique
ont-t-ils influencés la répartition actuelle des especes quaternaire.

endémiques.

2. Comment les conditions environnementales actuelles et =~ Quantifier la structure phylogénétique a

passées ont-elles influencé la répartition actuelle de I'intérieur et entre les ensembles d'espéces
diversité phylogénétique dans les assemblages d'arbres d'arbres afin de caractériser I'héritage des
des WG., en fonction des contraintes exercées sur les adaptations passées et la signature des filtres
stratégies écologiques au fil du temps et de la environnementaux actuels.

conservation de ces stratégies au cours de I'évolution
3. Comment les variations spatiales du stress, de la Etudier I'association entre les gradients

limitation des ressources et de la stabilité historique des environnementaux et la fréquence des traits

habitats influencent la fréquence des systemes sexuels des reproductifs des espéces endémiques et non-

arbres. endémiques.
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HYPOTHESES, ATTENDUS & METHODES

Les hypotheéses et les attendus associées aux questions évoquées ci-dessus, et les méthodes
utilisées pour y répondre sont décrites ci-dessous. Chacun des trois aspects sont abordés

séparément dans les trois articles mentionnés.

Dans le chapitre 1, nous avons évalué l'influence des variations climatiques quaternaires sur la
répartition des espéces d'arbres endémiques. Nous avons émis les hypotheses que la dynamique
de I'habitat induite par le climat joue un role dans le changement de distribution des espéces et
la spécialisation des niches écologiques influence leurs réponses. Nous nous attendions a ce qu'il
y ait 1) une pression pour un changement dans l'espace écologique (changement de niche) ou
géographique (migration) dans le cas d'une inadéquation entre les conditions climatiques du
Quaternaire et les préférences d'habitat actuelles des espéces, et 2) la persistance locale dans le
cas de chevauchement entre les aires de distribution prédites au cours de ces trois périodes.

Nous avons évalué les préférences bioclimatiques actuelles de 195 especes endémiques en
utilisant l'algorithme de SDM MaxEnt. Les trois premiers axes d’une analyse de composantes
principale (ACP) sur les variables environnementales ont fourni des variables synthétiques pour
des analyses ultérieures. Les modeles ont été projetés dans les conditions climatiques passées du
dernier maximum glaciaire (LGM, ~20 Ma) et le dernier interglaciaire (LIG~120 Ma). Nous avons
ensuite évalué I'ampleur des changements dans les distributions prédites de chaque espece a
travers le temps, et testé si les localités actuelles des especes étaient non-aléatoirement associées
aux localités prédites dans le passé. Enfin, nous avons caractérisé les réponses spécifiques des
especes en fonction de scénarios biogéographiques plausibles.

Bose, R., Munoz, F., Ramesh, B. R. & Pélissier, R. (2016) Past potential habitats shed light on
the biogeography of endemic tree species of the Western Ghats biodiversity hotspot, South
India, Journal of Biogeography 43, 899:910
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Figure 2. Modélisation de la distribution des especes en fonction des conditions climatiques du présent et
du passé (LGM, LIG)
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Dans le chapitre 2, nous avons étudié la structure phylogénétique des communautés d'arbres
pour caractériser I'héritage des adaptations passées et les signatures des filtres
environnementaux actuels. Nous avons testé les hypotheses du gradient de stress (Weiher &
Keddy, 1995) et de la stabilité historique (Jablonski et al., 2006; Kissling et al., 2012) avec nos
observations de saisonnalité et de stabilité historique de I'habitat. Selon ces hypotheses, nous
nous attendions a une sous-dispersion phylogénétique dans des environnements actuellement
plus difficiles et dans des régions a climats historiquement moins stables, et a une sur-
dispersion phylogénétique dans des conditions opposées. Dans le cadre du filtrage
environnemental le long des gradients a large échelle, nous nous attendions a un turnover élevé
de la composition phylogénétique, reflétant un changement de lignées adaptés aux différentes

conditions environnementales.

Pour tester cela, nous avons caractérisé la structure phylogénétique des communautés des WG
par rapport a un modele nul au sein de et entre 297 parcelles réparties sur 1) des gradients
environnementaux actuels représentants différents niveaux de stress abiotique pour les plantes
dans les WG, et 2) un gradient historique de stabilité de 1'habitat issus d'une étude antérieure
(Chapitre 1, Bose et al., 2016). Pour évaluer I'empreinte des contraintes évolutives anciennes et
récentes, nous avons calculé respectivement les distances phylogénétiques moyennes (MPD) et
les distances entre taxons les plus proches (MNTD), et nous avons rapporté ces indices ainsi que
ceux du renouvellement phylogénétique aux variations environnementales. Nous avons
également défini des attendus distincts selon le conservatisme de niche ou pas, et testé la
congruence entre la convergence phylogénétique et la convergence des niches écologiques.

Bose, R., Ramesh, B. R., Pélissier, R. & Munoz, F. (in prep.) Phylogenetic diversity in the
Western Ghats biodiversity hotspot reflects environmental filtering and past niche
diversification of trees.
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Figure 3. Résume des méthodes : métriques reflétant la structure phylogénétique a différentes profondeurs de
I'arbre phylogénétique ainsi que la structure au sein de (alpha) et entre (beta) les assemblages aident a
déméler les influences du le filtrage actuel de la dynamique évolutive
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Dans le chapitre 3, dans l'objectif de comprendre dans quelles conditions la séparation des sexes
(dioécie) a été sélectionnée au cours de 1'évolution et dans les écosystemes existants, nous avons
examiné l'association entre la variation du stress et de la stabilité historique des habitats et la
fréquence des systémes sexuelles. Nous avons exploré deux hypotheses non exclusives axées sur
le cas particulier des espéces dioiques: 1) la fréquence des especes dioiques dans les foréts
tropicales des WG reflete le filtrage environnemental actuel et 2) les espéces dioiques ont subi une
diversification préférentielle dans les WG en relation avec les conditions environnementales

passées.

Pour la premiére hypothése, nous nous attendions a une relation significative et positive entre la
dioécie et le stress environnemental, et aucune différence dans les patterns des espéces dioiques
endémiques et non endémiques. Dans la deuxiéme hypothése, nous nous attendons a des patrons
de diversité en dioiques distincts entre endémiques et non endémiques en raison d’événements
de diversification qui ont influencé I'apparition de nouveaux taxons dioiques dans la région. Les
lignées plus anciennes pourraient également afficher des associations entre la dioécie et les
adaptations aux conditions moins stressantes, dans lesquelles les angiospermes anciennes se
sont diversifiées. Sous la deuxieme hypothese, I'on s'attendrait alors a observer cet effet sur les
especes dioiques non endémiques (niches conservées) qui ne seraient pas apparue en
conséquence de 'adaptation aux nouvelles conditions plus stressantes locale comme I'ont été les

endémiques dioiques (niches divergentes).

Nous avons examiné la relation entre la proportion d'especes dioiques dans chacune des 297
parcelles et les gradients environnementaux en utilisant un GLM (Generalized Linear Model). Nous
avons comparé les patterns des especes endémiques et non endémiques. Nous avons ensuite
caractérisé et testé ces relations en effectuant des analyses de RLQ séparément pour les especes
endémiques et non endémiques, et avons reconnu l'influence des structures phylogénétiques et
spatiales en utilisant des analyses RLQ étendues (ESLTP, Pavoine et al., 2011).

L’hypotheése 2 implique que la diversification des espéces dans les WG est liée a la fois au contexte
écologique et aux systémes de reproduction. Nous avons donc étudié le role de la différenciation
de la niche climatique parmi les endémiques congéneéres des genres les plus riches en especes et
sa dépendance au systéme reproductif. Afin de tester |'effet de 'ancienneté des lignées nous avons
analysé la variation des ages relatifs (longueurs terminales des branches de la phylogénie) des
especes dioiques endémiques et non endémiques en fonction de leur localisation au long du
gradient de la disponibilité saisonniere de I'eau.

Bose, R., Munoz, F., Ramesh, B. R. & Pélissier, R. (in prep.) Role of dioecy in the ecological and
evolutionary dynamics of trees in the Western Ghats biodiversity hotspot: a legacy of
aridification?

18



RESUME DES RESULTATS ET DISCUSSION

e Les stratégies écologiques des espéces déterminent leurs réponses a la variation
du climat quaternaire

Conformément aux études antérieures sur les WG, nos modeles de distribution d'especes basées
sur les conditions actuelles soutiennent I'importance de la variation de la précipitation annuelle,
de la température et de la saisonnalité sur la distribution des arbres endémiques (Chapitre 1).
Nous n'avons pas trouvé de preuve de refuge quaternaire au sein des WG.

Cependant, en comparant les trajectoires de distribution des especes modélisés sur ~ 150 kyr,
nous avons montré que les fluctuations de la mousson et la variation de température ou de la
saisonnalité pendant les cycles glaciaire-interglaciaire induisent une dynamique des habitats qui
a entrainé des changements des distributions dans le temps, et déterminé les contours actuels
des distributions des especes. Il est important de noter que les réponses des espéces ont varié en
fonction de leurs positions respectives le long des gradients environnementaux, a savoir leurs
stratégies écologiques. Nous avons identifié trois scénarios de réponses des especes distincts de
stabilité, contraction et migration (Figs. 2-4, Ch. 1) : (i) Les especes dont les distributions prédites
sont les plus stables sont principalement celles des élévations les plus élevées (scénario de
stabilité). Les conditions du LGM généralement froides et seches leur furent moins restrictive que
pour les espéces des altitudes moyennes et ceux des basses altitudes du nord (ii) les especes des
altitudes moyens ont subi une contraction sur les zones climatiques plus stables (scénario de
contraction), and (iii) les especes les plus méridionales nécessitant une saisonnalité minimale ont
été limitées par la saisonnalité plus élevée pendant de LIG, et étaient restreintes au Sri Lanka
(scénario de shift/migration).

Nos résultats révelent la persistance locale probable de la plupart des endémiques des WG au
cours des 150 derniers kyr, une période relativement récente dans ce refuge de la Paléogéne. Le
large éventail de préférences bioclimatiques est probablement le résultat d'événements évolutifs
antérieurs au Quaternaire.

Sur la base de cette analyse, nous avons pu produire un indice de la stabilité de I'habitat depuis le
LIG. Il montre une forte tendance sud-nord de stabilité décroissante. Cet indice représente le
nombre d'espéce prédit a toutes les époques dans chaque maille des WG depuis le LIG. Le réseau
actuel d'aires protégées dans les WG ne couvre pas les zones stables ayant le plus grand nombre
d'especes.

o Le climat actuel et sa dynamique quaternaire déterminent la structure
phylogénétique actuelle

Nous avons constaté que les facteurs climatiques actuels, a savoir le stress hydrique en termes de
volume de saisonnalité des précipitations, et leur fluctuation depuis le LIG expliquaient
conjointement la variation de la structure phylogénétique dans les WG (Chapitre 2). Le filtrage
par les gradients sud-nord de stabilité et de saisonnalité, et le gradient ouest-est de précipitation
annuelle se reflete dans la structure phylogénétique des communautés locales réparties tout au
long des WG. Suite a la conservation des niches dans les nceuds plus profonds de la phylogénie, la
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plupart des parcelles sous et sur-dispersées phylogénétiquement occupent les extrémes de ces
gradients (Fig. 1, Ch.2).

..en accord avec les attendus (conservation des niches)

Les environnements les plus séveres filtrent des especes plus proches phylogénétiquement
(sous-dispersion) dans le nord et les forets seches du sud-est (Fig. 4b, Ch. 2). En revanche, dans
des habitats moins contraints et plus stables du sud des WG, la surdispersion phylogénétique
suggere la différenciation de niche au sein d'especes plus éloignées. Cette interprétation est
confirmée par la faible diversité (convergence) des niches écologiques dans le premier cas et la
grande diversité des niches