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1. Les effets du réchauffement climatique sur le vivant

Le réchauffement climatique actuel et son origine anthropique ne font plus guére de
doutes (Solomon et al., 2007). De par son ampleur et sa rapidité (Solomon et al., 2007),
ce changement planétaire est une menace majeure pour la biodiversité (Parmesan &
Yohe, 2003; Thomas et al., 2004). De nombreuses études ont abouti au constat clair que
tous les types d’organismes (des plantes aux vertébrés, des milieux aquatiques a
terrestres) ont déja été eu une grande réactivité a la premiere phase du réchauffement
climatique actuel (Walther et al., 2002; Root et al., 2003; Parmesan, 2006; Rosenzweig
et al., 2007). Les conséquences montrées ou attendues du réchauffement climatique sur
les différents aspects et niveaux d’organisation du vivant sont trés diverses®. Ils
s’inscrivent dans une chaine d’effets en cascade (Encadré 1) dont les points de départ
pour les espéces sont soit des effets physiologiques liés a la température (effets
directs), soit des effets liés au cortége de conditions environnementales biotiques et
abiotiques associées a la température (effets indirects).

Les effets directs des variations de températures sur les organismes trouvent leur
origine dans des modifications physiologiques (Humphries et al., 2002; Clarke, 2003;
Portner & Knust, 2007; Wang & Overgaard, 2007) (Encadré 1). Ces modifications
influencent a leur tour les caractéristiques des individus (taille, corpulence, colorations,
asymeétrie, reserves, ..., et jusqu’au déterminisme du sexe des jeunes chez certaines
especes) (Post et al., 1997; Rosenzweig et al., 2007) au travers ou non d’altérations
comportementales ou d’activité saisonnieres. Si les effets des variations de tempeérature
sur les processus physiologiques sont assez bien connus et d’une grande universalité, les
quantifications de I’impact du réchauffement climatique actuel sur cet aspect restent
limitées (Clarke, 2003). De méme, les conséquences du réchauffement sur le
comportement (Wingfield, 2003) et les caractéristiques des individus (Chamaillé-
Jammes et al., 2006) sont encore trés peu connues. Seules les altérations des activités
saisonnieres (phénologie) ont été largement testées et ont montré une forte réponse au
réchauffement (Walther et al., 2002; Root et al., 2003; Parmesan, 2006; Cleland et al.,
2007; Rosenzweig et al., 2007). Quelque soit leur nature, la modification des
caractéristiques individuelles peuvent engendrer des changements dans les
performances reproductrices (Julliard et al., 2004; Nussey et al., 2005; Weatherhead,
2005), les probabilités de survie (Groshbois & Thompson, 2005; Weatherhead, 2005) et
la dispersion (i.e. changement de site de vie) (Thomas et al., 2001; Mgller et al., 2006;
Massot et al., (sous presse)). Ces modifications alterent le fonctionnement des
populations au travers des différents paramétres démographiques (natalité, mortalité,
immigration, émigration, densité, composition [sex-ratio, structure d’age, fréquence de

© Afin de ne pas introduire trop de digressions, je raisonnerai essentiellement en regard d’animaux vivants en
milieu terrestre. En effet, quoique la plupart des considérations générales que je développe s’appliquent aux plantes et
organismes marins, leurs spécificités de cycle de vie et de milieu demanderaient des considérations particuliéres (e.g.,
pas d’aspects comportementaux chez les plantes, considérations sur I’humidité sans objet chez les organismes marins,
problemes liés aux pressions osmotiques, sensibilité au ph,...).



morphotypes, structure par taille]) et génétiques, ce qui peut aboutir a I’extinction de
populations (Pounds et al., 1999; Wilson et al., 2005; Pounds et al., 2006; Thomas et
al., 2006; Rosenzweig et al., 2007). OQutre les extinctions, la modification des
populations peut changer les relations entre les populations au travers des flux de
dispersants, ou mener a la création de nouvelles populations amenant des changements a
I’échelle métapopulationnelle (ensemble de populations interconnectées par la
dispersion).

Encadré 1. Cascade d’effets du réchauffement climatique
pour une espece donnée.

Les effets directs sont indiqués par les fleches pleines.

Les effets indirects et rétroactions sont indiqués par les fleches en pointillées.

» RECHAUFFEMENT CLIMATIQUE

Facteurs abiotiques / D qutres sspboes
INDIVIDU )
W
physiclogie
comportement  g—— [| ——> phénologic D
----- 7 ) évohition

Jacteurs abiofiques '7 caractéristiques individuelles, valeur sélective, dispersion

ECOSYSTEME - A
awires :
espicas ‘
T V ESPECE —————— POPULATION —
COMMUNAUTE - extinction <«€—— aire de répartition €« dynamique, composition
T
relafions enire papulations

A une échelle plus large, I’aire des espéces elle-méme peut s’en trouver modifiée
(Thomas et al., 2001; Hill et al., 2002; Walther et al., 2002; Hughes et al., 2003; Root et
al., 2003; Hays et al., 2005; Parmesan, 2005; Perry et al., 2005; Wilson et al., 2005;
Parmesan, 2006; Rosenzweig et al., 2007). C’est ainsi qu’un des effets les plus montré
du réchauffement climatique est I’extension de I’aire de répartition d’espéces a leurs
marges froides (nouveaux habitats favorables colonisés suite au réchauffement), que ce
soit en latitude ou en altitude. Des restrictions d’aire de répartition sont également
prédites aux marges chaudes (habitat devenant défavorables), mais cela reste peu
montré car difficile a tester (il faut longtemps pour étre slir qu’une espéce a bien disparu




d’une région) (Thomas et al., 2006; Rosenzweig et al., 2007). Si des espéces profiteront
du réchauffement pour s’étendre (avec notamment tout les problémes que posent les
espéces invasives), la menace ultime du réchauffement pour toute espece sera
I’extinction (Davis & Shaw, 2001; Pounds & Puschendorf, 2004; Thomas et al., 2004).
La projection globale la plus citée est une menace de disparition pour 15 a 37 % des
espéces d’ici a 2050, la prédiction variant selon les scénarios futur de réchauffement et
les possibilités colonisatrices des espéces (scénarios avec ou sans dispersion) (Thomas
et al., 2004). Le frein a la dispersion/colonisation que constituent la fragmentation et la
perte des habitats naturels sera sans nul doute un facteur aggravant majeur (Root et al.,
2003; Travis, 2003; Hannah et al., 2005; Lovejoy, 2005; Mora et al., 2007), de méme
que I’arrivée de nombreuses espéces non-natives des communautés actuelles (Lovejoy,
2005; Rosenzweig et al., 2007) qui devrait conduire & une instabilité des communautés
(Hannah et al., 2005). Sans doute a un degré moindre, la synchronisation de la
dynamique des populations d’une espéce par le changement climatique peut aussi
augmenter les risques d’extinction (Post & Forchhammer, 2004). En conséquence des
extinctions/colonisations/changements d’abondance d’espéces (que ce soit localement
ou sur I’ensemble de I’aire), les communautés locales d’espéces pourront en effet a leur
tour répondre au réchauffement climatique (Harrison, 2000; Walther et al., 2002; Koh et
al., 2004), amenant des changements dans le fonctionnement méme des écosystéemes
(Straile, 2002). Un résultat important est que des communautés sont d’ors et déja
observeées en cours de réassemblage pour un réchauffement encore modéré, et que I’on a
beaucoup d’incertitude quand a leur devenir (Walther et al., 2002).

A coté de tous ces effets en cascade directe, le réchauffement peut aussi avoir des
effets que je définirai comme indirects (i.e. du point de vue d’une espéce donnée).
Ceux-ci sont liés:

(i) au cortege de conditions environnementales associées au réchauffement via les
corrélats abiotiques — e.g., humidité du milieu, enneigement, fréquence des jours de gel,
flux d’éléments dans les écosystemes (Post et al., 1999; Barbraud & Weimerskirch,
2001; Stenseth & Mysterud, 2002; Walther et al., 2002; Verburg et al., 2003;
Rosenzweig et al., 2007) ;

(ii) aux modifications d’autres espéeces qui aménent des changements vis-a-vis de la
compétition interspécifique, de la prédation, des aspects trophiques (abondance et
qualité de la nourriture), des parasites et agents pathogenes, du mutualisme, .... (Davis
et al., 1998; Harrington et al., 1999; Harrison, 2000; Hughes, 2000; Harvell et al., 2002;
Stenseth & Mysterud, 2002; Walther et al., 2002; Edwards & Richardson, 2004; Koh et
al., 2004; Lafferty et al., 2004; Richardson & Schoeman, 2004; Nussey et al., 2005;
Blaustein & Dobson, 2006; Parmesan, 2006; Pounds et al., 2006; Ahola et al., 2007,
Bosch et al., 2007) ;

(iii) aux rétroactions des effets individuels — e.g., une modification comportementale
ou phénologique peut engendrer des modifications physiologiques, importance des
trade-offs (Hughes et al., 2003) ;



(iv) aux rétroactions des changements de fonctionnement des populations au travers
de modifications de la compétition intraspécifique, d’interactions sociales, de la
probabilité de transmission d’agents pathogénes, et donc particulierement au travers (et
par des interactions) d’effets densité-dépendants (Coulson et al., 2000; Post et al., 2001;
Barbraud & Weimerskirch, 2003; Stenseth et al., 2004; Saether et al., 2006) ;

(v) aux rétroactions engendrées par la modification des flux dispersifs entre
populations (i.e., fonctionnement de la métapopulation) (Clobert et al., 2001; Mgller &
Merila, 2006; Massot et al., (sous presse)), mais également par la modification des
caractéristiques des individus dispersants (age, sexe, génotypes, morphotypes, passé
ontogénique) (Maller & Merila, 2006) (Lepetz, Massot & Clobert, en préparation) ;

(vi) aux rétroactions d’altération d’autres especes qui ameénent des changements
vis-a-vis de la compétition interspécifique, de la prédation, des aspects trophiques, des
parasites et agents pathogeénes, etc. (Hughes, 2000) — e.g., une moindre abondance de
I’espéce considérée peut amener une diminution de I’abondance et du comportement de
chasse d’un de ses prédateurs ;

(vii) aux rétroactions dues au changement de fonctionnement des écosystemes (flux
de matiére, structuration de I’habitat, pH, ...).

A mi-chemin entre effets directs et indirects, il est également important de
considérer les rétroactions évolutives dues a des changements génétiques générés par
des pressions de sélection, de la dérive génétique, ou a une altération des flux
d’émigrants/immigrants (Mgller & Merila, 2004; Parmesan, 2006). La cascade d’effets
directs et indirects du réchauffement amenant a des altérations de la valeur sélective des
individus (reproduction, survie), tout comme a des changements populationnels
(densité, sex-ratio,...), peuvent aboutir a des modifications génétiques. Seuls quelques
rares exemples ont pour I’instant été dans le sens d’évolutions génétiques en réponse au
réchauffement (Reale et al., 2003; Nussey et al., 2005; Umina et al., 2005; Balanya et
al., 2006), mais cela reste encore peu testé (peu de données génétiques collectées sur le
long terme). Bien que I’évolution d’adaptations a de nouvelles conditions puissent se
réaliser sur de courtes périodes de temps (Balanya et al., 2006; Hoffmann & Daborn,
2007), il est majoritairement pensé que les changements évolutifs moduleront les effets
du réchauffement, mais n’empécheront pas I’essentiel des effets sur les espéeces
(Parmesan, 2006). A noter que I’hérédité sociale (a travers de la transmission
comportementale par de I’apprentissage) qui peut générer des effets intergénérationnels
a plus ou moins long terme pourrait aussi amener des évolutions populationnelles et
d’especes en réponse au réchauffement climatique.

Pour finir, la rétroaction ultime est que des réponses biologiques au réchauffement
influencent la dynamique climatique elle-méme (Chapin et al., 2005; Ciais et al., 2005).
Par exemple, une rétroaction positive inquiétante est que le réchauffement en Arctique
ameéne a un accroissement marqué de I’albédo en raison d’une couverture accrue de la
végétation, amenant ainsi a un réchauffement encore plus important du climat (Chapin
et al., 2005).



De cette vue générale de la cascade d’effets du réchauffement climatique, les
aspects les plus étudiés et connus (changements phénologiques et d’aires de
distribution) relévent du constat d’effets importants pour un réchauffement encore
modéré (Root et al., 2003; Kerr, 2004; Solomon et al., 2007). Sur la base de la synthéese
des résultats de mon étude et de mes collaborations présentée dans ce document, j’ai
pour ambition de souligner la priorité qu’il y a de dépasser cette premiére etape clé de
I’étude du réchauffement. En effet, quoique bien sir cruciales, ces simples descriptions
qui constatent des réponses généralisées (organismes, milieux, zones géographiques) au
réchauffement ne sont malheureusement pas suffisantes pour extrapoler sérieusement
les conséquences a plus long terme (conseéquences a long terme des effets actuels,
réponses a un réchauffement plus prononcé), et elles ne permettent donc pas d’envisager
des mesures de conservation avec un minimum de confiance. En effet, les projections
sur le devenir des especes et les propositions de moyens de gestion se heurtent encore a
plusieurs grands problémes :

1. Méconnaissance des mécanismes populationnels sous-jacents aux effets du
réchauffement climatique. Les études du réchauffement climatique sont tres
largement focalisées sur les niveaux aux extrémes de la cascade d’effets, i.e. sur les
individus, les espéces et les écosystemes (Encadré 1). La compréhension des
mécanismes populationnels en réponse au réchauffement est toutefois incontournable
pour appréhender le devenir des populations (Winkler et al., 2002; Adahl et al.,
2006; Ludwig et al., 2006; Mgller & Merila, 2006; Nilsson et al., 2006; Saether et
al., 2006; Biro et al., 2007), et donc plus largement des espéces et des communautés.
En effet, des conséquences a I’échelle des individus (effets physiologiques,
comportementaux, phénologiques,...), a moins d’étre fortement déléteres
(Humphries et al., 2002), ne peuvent étre extrapolés pour prédire le devenir des
populations, et encore moins celui des espéces et des communautés. De plus, lorsque
de tels effets fortement délétéres seront mis en évidence, il sera probablement trop
tard pour adopter des mesures de conservation efficaces dans de nombreux cas. La
connaissance des mécanismes biologiques liés au réchauffement peut permettre
d’anticiper ces effets. Concernant les effets en bout de chaine des processus tel que la
réduction de la biodiversité dans un écosystéeme donng, ils sont peu explicatifs et ne
refletent que les réponses d’une partie des especes. De la méme fagon, des
diminutions d’abondance ne traduisent pas nécessairement tous les effets néfastes
que subissent les populations. 1l peut y avoir des dynamiques lentes non perceptibles
par cette seule réponse et qui mettent en danger les espéces sur le plus long terme
(e.g., modification de la dynamique ou de la composition des populations, perte de
diversité genétique).

2. Non-linéarité des réponses au réchauffement climatique. Il est de plus en plus
redouté que les effets a court terme du réchauffement ne soient pas extrapolables sur
le plus long terme du fait de non-linéarités des réponses en fonction de I’ampleur et



de la dynamique du changement climatique (Stenseth & Mysterud, 2002; Stenseth et
al., 2002; Julliard et al., 2004; Stenseth et al., 2004; Ibanez et al., 2007; Kullman,
2007; Massot et al., (sous presse)). De telles non-linéarités peuvent étre causées par
des effets de seuils (effets différents de légéres et d’importantes augmentations de
température) ou des interactions entre différents facteurs écologiques
(caractéristiques de I’habitat, ressources trophiques, ...). Ainsi, des projections de
viabilités de populations et d’espéces basées sur des données a court terme pourraient
se révéler erronées sur le plus long terme. En dépit de I’importance de ce point clé,
trés peu d’études actuelles ont les moyens d’apprécier et de tester la non-linéarité des
réponses au réchauffement par manque de puissance de test face a un réchauffement
encore modéré. Ceci nécessite en effet des études a long terme sur des especes et des
parametres particulierement réactifs aux variations de températures ou par des
approches expérimentales encore trop rarement envisageées.

3. Non prise en compte de la multiplicité des effets du réchauffement. Les études
doivent, autant qu’il est possible, suivre/expérimenter sur le plus grand nombre
possible d’aspects pertinents pour prendre en compte la multiplicité des
conséquences possibles d’une élévation des températures (Encadré 1) (Harrington et
al., 1999). Un développement des études d’écologie intégrative combinant divers
aspects, voies et niveaux d’études serait a I’évidence un progrés considérable dans
I’étude des effets du changement climatique.

4. Rareté des études de biologie des populations a long terme. Les mécanismes
des réponses au réchauffement climatique restent tres mal connus compte tenu du
manque de suivis a long terme de populations (travaux plus ingrats, plus longs a
valoriser, difficiles a financer, sensibles aux aléas logistiques) (Harrington et al.,
1999). Pour juger des effets du changement climatique, il est en effet nécessaire de
disposer d’un recul suffisant que seules les études sur le long terme conferent. En
tout premier lieu, cela permet bien sr de mettre en relation de longues séries
temporelles de paramétres populationnels et climatiques. En second lieu, les études a
long terme permettent de tester des réponses a dynamique lente (e.g., dynamiques
génétiques). Comme mentionner dans le point 2, cela permet aussi de tester des
réponses différentes a court et long terme.

5. Nature des mesures de préservation de la biodiversité. A la base, toute mesure
visant a sauvegarder la biodiversité passe par des actions sur des populations ou/et
les relations entre des populations. L’ignorer pourrait conduire & des mesures de
conservation inadéquates. Par exemple, I’aménagement de corridors classiquement
évoqué pour permettre la colonisation de nouveaux habitats pourrait s’avérer
inefficace si la dynamique des populations perturbées conduit a une inhibition de la
dispersion (Massot et al., (sous presse)). La connaissance des perturbations du
réchauffement climatique sur le fonctionnement des populations et métapopulations
(i.e., populations interconnectées) pourrait aussi donner des outils de gestion et de
conservation plus souples et spécifiques qu’a I’échelle d’écosystémes et de paysages.



C’est avec le souci de répondre et de tenir compte des cing grands problemes précités
qu’est développé I’étude des effets du réchauffement climatique sur le 1ézard vivipare,
une espece particulierement sensible aux conditions thermiques (Encadreé 2).

2. Le lézard vivipare: espéce modele pour I’étude des effets du
réchauffement

Le lézard vivipare (Lacerta vivipara) est un petit Lacertidae (longueur museau-cloaque
des adultes de 50 a 70 mm) qui est généralement inféodé a des habitats assez humides
au sein d’une trés vaste aire de répartition (Encadré 2). C’est une espéce ovovivipare
(rétention des embryons par la femelle jusqu’au développement de jeunes autonomes a
la naissance), a I’exception des populations les plus au sud de I’Europe qui présentent
un mode de reproduction purement ovipare (Surget-Groba et al., 2001). Dans notre
région d’étude du sud de la France, le lézard vivipare est en hibernation d’octobre a
avril, les males adultes émergeant en avril et les accouplements ayant lieu en mai dés la
sortie des femelles (Encadré 2). Les mises-bas ont généralement lieu entre mi-Juillet et
mi-Aodt (mais cf. section 4 sur I’avancement des dates de ponte). La taille moyenne des
pontes est de I’ordre de 5 jeunes, mais avec une variation de 1 a 12 jeunes et une
relation positive avec la taille des femelles adultes (Massot et al., 1992). L’age a la
maturité sexuelle est a 2-3 ans, mais cela dépend de I’année, de la densité et de la
population (Massot et al., 1992). La saison d’activité s’acheve et fin septembre / debut
octobre avec une entrée en hibernation plus tardive des jeunes de I’année (Encadré 2).

Sensibilité individuelle et historique aux fluctuations de température

La température corporelle des ectothermes est par nature extrémement dépendante des
conditions externes, et il a ainsi été montré que la température ambiante est un facteur
clé des variations des traits d’histoire de vie chez les reptiles (Adolph & Porter, 1993).
On peut donc s’attendre a ce que les reptiles soient tout particulierement sensibles au
réchauffement climatique (Lourdais et al., 2004; Chamaillé-Jammes et al., 2006). Le
lézard vivipare est une espece que I’on trouve a travers toute I’Eurasie avec I’une des
plus grandes aires de répartition géographique (Avery et al., 1982; Surget-Groba et al.,
2001) (Encadré 2). Cette large distribution reflete I’expansion de I’espéce a partir des
aires de refuge au sud et aux basses altitudes aprés les derniéeres glaciations (Surget-
Groba et al.,, 2001). Cette grande capacité colonisatrice doit au moins pour



Encadré 2. Le lézard vivipare (Lacerta vivipara Jacquin)
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Nombreux avantages du lézard vivipare pour I’étude des effets du réchauffement :

- Forte sensibilité aux températures (physiologie, comportement, démographie, biogéographie)

(Avery et al. 1982, van Damme et al. 1990, Lorenzon et al. 2001, Massot et al. 2002, Chamaillé-Jammes et
al. 2006, Massot et al. sous presse)

- Espéce bien connue (physiologie, comportement, démographie, biogéographie)

(e.g., Avery et al. 1982, van Damme et al. 1990, Lorenzon et al. 2001, Surget-Groba et al. 2001, Massot et
al. 2002, Chamaillé-Jammes et al. 2006)

- Aire de répartition trés vaste = une diversité de situations face au réchauffement
- Habitats de vie contrastés (température, humidité, densité, ...)
(Lorenzon et al. 2001, Massot et al. 2002)

- Facilités de capture, d’élevage et de manipulation
(Massot et al., 1992; Massot & Clobert, 2000)

- Accés a de nombreux individus (~ 1000 individus / ha)
(Massot et al. 1992, 2002)
- Quasi-inexistence d’étude des effets du réchauffement sur les reptiles malgré la

sensibilité particuliére attendue pour les ectothermes
(Lourdais et al. 2004, Chamaillé-Jammes et al. 2006)




partie étre due aux bénéfices attachés au comportement individuel de dispersion (Ronce
et al.,, 1998; Le Galliard et al., 2003, 2005) et a la tres grande plasticité de ce
comportement (Massot et al., 2002; Le Galliard et al., 2003). Ainsi, la plasticité de la
dispersion des jeunes a notamment été montrée dépendre des conditions thermiques
rencontrées par leur mere durant leur développement embryonnaire (Massot et al.,
2002). Cette sensibilité aux variations de la température touche en fait a de nombreux
traits de I’espéce (Avery et al., 1982; van Damme et al., 1990; Lorenzon et al., 2001,
Massot et al., 2002; Chamaillé-Jammes et al., 2006). L’ensemble de ces points montre
tout I’intérét d’étudier le lézard vivipare comme indicateur des réponses au
réchauffement climatique.

Atouts pour une étude d’écologie intégrative

Les nombreux atouts que confere le lézard vivipare pour I’étude des réponses au
réchauffement climatique (Encadré 2) et les possibilités aisées d’investigation d’une
grande partie des facettes biologiques de I’espéce font qu’il est possible de développer
une étude d’écologie intégrative ambitieuse des réponses individuelles et
populationnelles attendues face au réchauffement climatique. Une telle approche
d’écologie intégrative n’est rendue possible que par la participation de nombreux autres
chercheurs (J. Clobert, S. Meylan, M. Richard, D. Laloi, J.-F. Le Galliard, P. Federici,
B. Sinervo, pour ne citer que ceux qui sont encore impliqués dans ces travaux) et
étudiants.

La démarche générale adoptée pour cette approche d’écologie intégrative combine :

- les méthodes et objets d’étude (composantes de valeur sélective, morphométrie,
comportement, physiologie, génétique, démographie),

- les échelles d’organisation (réponses individuelles, populationnelles et méta-
populationnelles),

- les échelles temporelles (réponses court terme versus long terme),
- les échelles spatiales (domaines vitaux, populations, massif montagneux, région),

- des approches corrélatives en nature (suivis long termes) et des approches
expérimentales (collaborations au Centre de Recherche en Ecologie Expérimentale de
Foljuif (Seine et Marne) et a la Station d'Ecologie Expérimentale du CNRS de Moulis
(Ariege)).

Dans le cadre de I’étude de I’impact du changement climatique, I’emploi de multiples
voies d’approches est indispensable en vue d’obtenir des conclusions fiables en raison
des nombreuses réponses attendues pour des facteurs aussi importants que la
température et I’humidité. Par ailleurs, la nature corrélative des données de suivis a long
terme fait qu’il est crucial de les compléter par des expérimentations. Ces derniéres



10

permettent en effet de rechercher la causalité des effets observés en nature et elles sont
un moyen privilégié d’explorer et de répliquer des combinaisons de déterminants
environnementaux.

Encadré 3. Sites d’étude du suivi long terme

Mont Lozére, Parc National des Cévennes, 44°30°’N 3°45’E

Sites en limite sud de I’aire de répartition,
i.e. dans la zone ou I’espece doit étre la plus
sensible aux effets négatifs du réchauffement

Populations naturelles de 1ézards vivipares étudiées entre 3 et 22 années

Sites contrastés (habitat, démographie) pour tester la généralité et la variabilité des
réponses populationnelles. Superficie des sites comprise entre 0,5 et 1 ha
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Sélection des sites d’étude

L’étude de base a été développée sur 14 populations réparties sur un secteur large de
vingt kilometres correspondant au Mont Lozere (Encadré 3). Des investigations
préliminaires initiees par Thierry Pilorge de 1983 a 1985 ont amené au choix de ce
secteur en raison de la présence de populations aux abondances exceptionnelles pour
I’espece et ce type d’organisme sous nos latitudes. Les meilleurs sites du Mont Lozére
présentent en effet des densités (hors jeunes de I’année) de I’ordre de 1 000 individus a
I’hectare (Massot et al., 1992).

Encadré 4. Elargissement de la zone d’étude depuis 2003
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Objectifs : . généralisation des résultats du suivi a long terme du Mont Lozere
. détermination de I’échelle spatiale des réponses observées

. comparaisons sur un gradient altitudinal reflétant des contraintes
thermiques sur le long terme

Depuis 2003, le suivi a long terme a été étendu a 19 nouvelles populations sur une
plus large échelle (Encadré 4). Cette extension a €té rendue possible par un large travail
d’équipe (J Clobert, B Sinervo, V Lepetz, S Meylan), la participation de nombreux
étudiants et un développement notable des supports logistiques. Nos moyens actuels
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(taille de nos 3 locaux de terrain, financements) nous obligent toutefois a une stratégie
de suivi bisannuel avec le suivi de 10 populations par an.

Outre la réplication du suivi sur de nombreuses populations qui est nécessaire pour
assurer la généralité des réponses observees sur le suivi du Mont Lozére, cette extension
du suivi a long terme a 5 nouveaux massifs montagneux doit permettre de mettre en
évidence I’échelle spatiale des effets observés. Ainsi, tout effet pourra étre caractérisé
soit par une réponse régionale globale, une réponse liée aux massifs, ou une réponse
purement locale de certaines populations. La sélection des nouvelles populations
d’étude a également été guidée par I’obtention d’un gradient altitudinal qui est un
moyen supplémentaire d’inférer les contraintes liées aux conditions thermiques.

Encadré 5. Protocole de suivi a long terme

Sessions de capture-marquage-recapture et mise en élevage temporaire de
femelles gestantes pour le suivi de jeunes dés leur naissance

Capture, identification de I’individu,
mesures et reldcher immédiat a

I’emplacement exact de la capture Femelles gestantes capturées & mi-
EA B gestation et mise en élevage jusqu’a la
S, &, parturition
PG %

-T-F-M-A-M-I}-f+A-§F-0-N-D-T-F-M-A-M{})<7-A-5-0-N-D-

temps

Miles adultes  hibernation '7
(2 ans et plug)

b
™

acoouplements
accauplen

pontes

Femelles adultes  Aibernation hibernation

(2 ans et plus)

pontes

Juvéniles . . Subadultes (1 an) . .

Protocole de suivi a long terme

Les grandes étapes du suivi des populations, ainsi que leur positionnement en regard
du cycle saisonnier du lézard vivipare dans la région d’étude, sont données dans
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I’Encadre 5. Le suivi des populations est realise par capture-marquage-recapture
(Massot et al.,, 1992; Massot & Clobert, 2000) afin d’obtenir le maximum
d’informations sur les parametres bio-démographiques des populations. A chaque
capture, nous notons le sexe, I’age, la taille, le poids, la localisation, le micro-habitat
utilisé, la coloration ventrale, les dessins dorsaux et la quantité d’ectoparasites. Chaque
année, des femelles a mi-gestation sont capturées et gardées en laboratoire sous des
conditions standards jusqu’a leur mise-bas (Massot & Clobert, 2000). Cela permet de
déterminer la taille, le succes et le sex-ratio des pontes, ainsi que les caractéristiques des
juvéniles et leur lien de parenté. Les parametres principaux auxquels nous avons acces
sont classiques et directement comparables aux études équivalentes. Ces paramétres
sont notamment la densité, les taux de survie, la dispersion, les parametres de
reproduction des femelles, la croissance, le sex-ratio, la structure d’age et la structure de
taille.

Encadré 6. Données climatiques (Météo-France)

Utilisation des moyennes mensuelles des maximales journaliéres
Températures maximales pertinentes pour I’étude de I’écologie des reptiles (Huey, 1982)
et bons indicateurs du réchauffement climatique (Rosenzweig et al., 2007)

Station du Mas de la Barque Station du Mont Aigoual

Les données ont été collectées a proximité des sites (Station du Mas de la Barque a 100 m de
PIM, 300 m de ZDE et ZFD) et a 50 km plus au sud (Station du Mont Aigoual a une altitude
comparable aux sites d’étude). Ce sont les données du Mont Aigoual qui ont été utilisées dans
la mesure ou elles étaient complétes et hautement corrélées aux températures du Mas de la
Barque (r=0,79-0,85, n=9-11, P<0,004 sur les températures utilisées de Mai, Juin et AoQt).

Les températures analysées en Mai, Juin et Aolt ont présenté des variations indépendantes
durant la période d’étude (Mai-Juin: P=0,7265 ; Mai-Aodt: P=0,3292; Juin-Aolt: P=0,1249).
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3. Un réchauffement climatique important dans la zone d’étude

J’ai choisi de privilégier I’utilisation de paramétres climatiques locaux (Encadré 6)
plutdt que d’indicateurs globaux comme le NAO qui sont de plus en plus critiqués dans
la perspective de tests du réchauffement climatique actuel (Parmesan, 2006;
Rosenzweig et al., 2007). A I’'image du réchauffement climatique constaté dans le sud
de la France (Moisselin et al., 2002), les températures ont marqué une claire
augmentation dans la zone d’étude (Figure 1). Durant les 6 mois de la saison d’activité
du lézard vivipare (d’avril a septembre), une augmentation des températures sur 30 ans
a ainsi été observée pour les mois d’Avril, Mai, Juin et Aot (Figure 1; r=0,38 et
P=0,0410 pour Avril ; r=0,59 et P=0,0007 pour Mai ; r=0,53 et P=0,0033 pour Juin ;
r=0,55 et P=0,0020 pour Aodt ; r=0,49 et P=0,0082 pour Aolt sans la canicule de
2003). A noter que le cumul des précipitations annuelles dans la zone d’étude n’a pas
marqué de tendance particuliére ces 30 dernieres années (P=0,304).

25 -
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o 15 - Juin
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)
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0 : . :

1975 1985 1995 2005

Figure 1. Augmentation des moyennes mensuelles des températures
maximales journalieres dans la zone d’étude des sites suivis sur le long
terme (données Météo-France de la station du Mont Aigoual).

Dans le cadre de I’extension du suivi a long terme a d’autres reliefs montagneux, on
constate sans surprise que les différentiels d’altitude sont tres stables, mais surtout que
les températures y ont fluctué de maniére extrémement parallele (Figure 2). On peut
donc raisonnablement supposer gue le réchauffement constaté au Mont Aigoual (Figure
1) ait aussi touché les autres reliefs considérés.
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Figure 2. Variation interannuelle des moyennes mensuelles des températures
maximales journalieres a 4 stations météorologiques proches des sites suivis dans le
cadre de I’extension de I’étude a différents massifs montagneux.

4. Réchauffement et traits d’histoire de vie

Les caractéristiques individuelles, les composantes de la valeur sélective et le
comportement de dispersion conditionnent la dynamique des populations (Encadré 1), et
sont donc a prendre en compte si I’on veut appréhender les consequences du
réchauffement climatique sur le fonctionnement des populations. Ceci vaut autant a
I’échelle  locale qu’a [I’échelle  métapopulationnelle  (les  considérations
métapopulationnelles seront abordées dans la section 6).

Avancement des dates de ponte

Il est tout d’abord intéressant de considerer les réponses de la date des pontes car les
déplacements de I’activité saisonniére des especes sont les réponses au réchauffement
les plus documentées (Sims et al., 2001; Walther et al., 2002; Huppop & Huppop, 2003;
Root et al., 2003; Both et al., 2004; Nussey et al., 2005; Root & Hughes, 2005; Dunn,
2006; Lehikoinen et al., 2006; Menzel et al., 2006; Parmesan, 2006; Cleland et al.,
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2007; MacMynowski et al., 2007; Rosenzweig et al., 2007). Le principal effet observé a
été un avancement des activités de printemps chez de trés nombreuses especes de
I’hémisphére nord. Il a par ailleurs été montré que ces décalages phénologiques peuvent
avoir de profondes conséquences sur la valeur sélective des individus et sur les réponses
évolutives des especes au réchauffement climatique (Reale et al., 2003; Nussey et al.,
2005; Parmesan, 2006). Pour le lézard vivipare, un décalage des dates de ponte suite au
réchauffement pourrait avoir des effets marqués sur la valeur sélective des individus
dans la mesure ou les dates de ponte déterminent la longueur de la période de croissance
juvénile pré-hibernatoire (Encadré 2). Cette période et la croissance importante qui s’y
rapporte sont tres certainement déterminantes pour la survie juvénile et I’établissement
des rapports de compétition entre les jeunes.

a0t S
* ZDE ERM
s ZFD
PiM

. . -
. ERM 11 anit
11 aolt 4 .
» . * CHA '
' . g
L] i ¥ . .
- -

4 aolt

Date de ponte

28 juiliet

Date de ponte

28 judlet

21 juitlet

14 juibet
14 juilet L—, 3 % . ; ; ; ; |
1986 1988 1990 1992 1904 1095 1908 2000 2002 Température en juin (°C}

Figure 3. Avancement des dates de Figure 4. Relation entre les dates de
ponte dans les 5 populations suivies ponte et les températures maximales
sur le long terme. journaliéres en juin dans les 5 populations

suivies sur le long terme.

En accord avec la grande tendance prédite et observée pour les espéces de
I’hémisphére nord, chacune des cing populations suivies sur le long terme a présenté un
avancement significatif des dates de pontes (CHA : r=-0,67 n=444 P<0,0001 ; ERM :
r=-0,36 n=224 P<0,0001; PIM: r=-0,40 n=584 P<0,0001; ZDE: r=-0,22 n=775
P<0,0001 ; ZFD : r=-0,30 n=285 P<0,0001). La population CHA (site le plus a I’ouest :
cf. carte de I’encadré 3) a eu I’avancement des dates de ponte le plus marqué (Figure 3)
avec 20,7 jours d’avancement sur 16 annees, soit 1,3 jours par an en moyenne. Les
quatre autres populations ont eu de I’ordre d’une demi-journée par an d’avancement des
dates de mise bas (-9,6 jours sur 16 ans pour ERM ; -9,7 jours sur 13 ans pour PIM ; -
5,3 jours sur 13 ans pour ZDE ; -7,8 jours sur 13 ans pour ZFD). Si cet avancement
marqué des dates de mise bas a été engendré par le réchauffement climatique, on
s’attend a une relation entre ces dates et les températures en juin (le seul mois ou les
températures ont augmenté significativement durant la période d’étude considérée ici).
C’est bien ce qu’il a été constaté avec de fortes corrélations entre les dates de mise bas
et les températures de juin (CHA : r=-0,58, P<0,0001; ERM: r=-0,71, P<0,0001 ;
PIM : r=-0,42, P<0,0001; ZDE: r=-0, 41, P<0,0001; ZFD: r=-0,44, P<0,0001).
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L’elevation des températures en juin s’est accompagnée d’un avancement marque des
dates de mise bas (Figure 4).

L’avancement des dates de pontes peut avoir été engendré par un avancement de la
date des accouplements (en mai) ou une vitesse accrue du développement
embryonnaire (de mai a juillet) qui est particulierement sensible aux conditions
thermiques chez les ectothermes (Lourdais et al., 2004). Les fortes relations avec les
températures en juin militent pour une accélération du développement embryonnaire.
Cette conclusion est conforte par 2 séries d’expériences (Lorenzon et al., Lepetz et al.)
ou la date des pontes a clairement été avancee chez des femelles gestantes mises dans
des conditions d’élevage plus chaudes.

Accroissement de la taille corporelle

Dans I’ensemble des populations suivies sur long terme, il a été observé un
accroissement de la taille corporelle de I’ensemble des individus, avec des effets
particulierement marqués chez les subadultes et femelles adultes (Chamaillé-Jammes et
al., 2006) (Figure 5). Ces augmentations ont été spectaculaires, avec notamment un gain
de taille des subadultes de 28%. L’accroissement des tailles a été particulierement
marqué jusqu’au milieu des années 90s, pour sembler ce stabiliser sur la fin de la série
temporelle (Figure 5). Le réchauffement semble bien a I’origine de cette augmentation
des tailles dans la mesure ou nous avons pu montrer que la taille des jeunes a été
positivement corrélée avec les températures du mois de juin et d’aolt (Chamaillé-
Jammes et al., 2006).
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Figure 5. Accroissement des tailles corporelles moyennes chez les Subadultes et les
Femelles adultes. LMA = Longueur Museau-Cloaque. Les LMA des subadultes ont
été corrigées par les dates de mesure. Pour les Subadultes comme pour les Femelles
adultes, P<0,001 pour chacune des populations.
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Bien que la taille corporelle soit un des traits individuels les plus facile a acquérir, les
études qui ont testé ces réponses au réchauffement climatique sont assez rares. Parmi
elles, certaines ont trouvé des diminutions de taille et d’autres des augmentations
comme trouvé dans les populations d’étude (Yom-Tov & Yom-Tov, 2004; Rosenzweig
et al., 2007; Thresher et al., 2007). Il est le plus souvent supposé que ces effets passent
par un changement vis-a-vis de la disponibilité ou de I’acces aux ressources alimentaires
(Rosenzweig et al., 2007). Outre le fait que ces dépendances alimentaires (ou a d’autres
facteurs de I’environnement) soient différentes selon les especes, cette disparité des
effets pourrait aussi traduire le fait que les performances des individus aux variations
thermiques suivent une courbe en cloche autour d’un optimum, avec une région ou les
performances (activité, chasse, ingestion, digestion) sont meilleures avec une
augmentation des températures, et une autre ou il y a une dégradation des performances
(Portner & Knust, 2007; Wang & Overgaard, 2007). L’accroissement de la taille
corporelle du lézard vivipare dans nos populations d’études pourrait ne refléter que la
hausse encore assez modérée des températures, ce qui correspondrait a une suite de
‘bonnes saisons d’activité’ en regard des fluctuations interannuelles habituelles. Dans
I’optique d’une poursuite du réchauffement climatique (Wigley, 2005; Solomon et al.,
2007), je m’attends ainsi a une inversion de I’effet quand les conditions liées a la
croissance deviendront défavorables. Les plateaux des variations de taille en fin de série
temporelle (Figure 5) peuvent signifier qu’il existe une limitation a la croissance des
individus ou que I’optimum thermique pour la croissance a été atteint. \Vu la poursuite
prévue du réchauffement, le suivi des années qui viennent devrait nous renseigner sur de
telles non-linéarités des réponses.

Accroissement de la fécondité

Des augmentations de la taille des pontes ont été observées dans 3 de nos 4
populations d’étude (Chamaillé-Jammes et al., 2006) (Figure 6). Ces augmentations
sont en partie explicables par I’accroissement de la taille corporelle des femelles adultes
(Figure 5) dans la mesure ou la taille des pontes est positivement liée a la taille des
femelles (r>0,533 et P<0,001 dans nos populations).

Peu d’études ont pour I’instant testé les conséquences du réchauffement climatique
sur les performances reproductrices des espéces, mais il apparait déja que I’on constate
tant des diminutions de ces performances que des augmentations (Julliard et al., 2004;
Nussey et al., 2005; Weatherhead, 2005; Ludwig et al., 2006; Rosenzweig et al., 2007).
Comme pour la taille corporelle (et peut étre en partie a cause), I’augmentation des
tailles de ponte pourrait ne refléter que la hausse encore assez modérée des températures
dans un scénario d’une suite de ‘bonnes saisons d’activité’ en regard des fluctuations
interannuelles habituelles. La poursuite du réchauffement climatique prévue (Wigley,
2005; Solomon et al., 2007) fait que je m’attends a terme a une diminution des tailles de



19

pontes. La décroissance dans une des 4 populations (Figure 6) pourrait étre le premier
signe de cette inversion.
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Figure 6. Evolution temporelle de la taille des pontes dans 4
populations. La figure principale montre I’accroissement
significatif de la taille des pontes pour 3 populations (P<0,001
pour chacune des populations), la figure en insert montre une
décroissance significative pour 1 population (P=0,047).

Influence de la température sur la survie

Les taux de survie des males et femelles adultes ont été liés a la seule température de
Mai (Chamaillé-Jammes et al., 2006) (Figure 7). Dans la mesure ou la température en
Mai n’a pas augmenté durant la période d’étude, cette relation ne s’est pas traduite par
une augmentation des taux de survie adultes durant cette seule période. Il n’est toutefois
pas a exclure que les taux de survie aient évolué durant les 30 dernieres années ou la
température en Mai a augmenté (r=0,59 et P=0,0007 ; Figure 1). Encore peu d’études
ont pour I’instant examiné les effets du réchauffement sur les taux de survie. Les
quelques exemples publiés vont pour I’instant tous dans le sens d’une dégradation des
taux de survie (Barbraud & Weimerskirch, 2001; Grosbois & Thompson, 2005;
Weatherhead, 2005; Halkka et al., 2006), mais il est encore trop tot pour dire si notre
relation positive est un effet peu commun. Comme pour les autres traits d’histoire de
vie, je pense toutefois que les réponses positives de la survie a I’élévation des
températures devraient étre assez fréquentes pour un réchauffement climatique encore
modéré. Plus le réchauffement se poursuivra et plus ces relations devraient se faire
rares, et je m’attends a une dégradation des taux de survie dans mes populations d’étude
dans les années qui viennent.
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Figure 7. Relations entre la température en Mai et les taux de
survie adultes chez les males et les femelles.

5. Variabilité intra-populationnelle

L’examen des parametres moyens d’évolution temporelle des populations (section 4)
peut utilement étre complété par une approche centrée sur I’évolution de la composition
des populations (Mgller & Merila, 2006). C’est dans cet esprit que des analyses ont été
conduites sur le degré de linéarité/réticulation des dessins dorsaux (Lepetz, Massot &
Clobert, en préparation). Chez les reptiles, les dessins dorsaux peuvent étre importants
pour la valeur sélective des individus via la thermorégulation, le camouflage aux
prédateurs/proies ou a la signalisation sociale (Brodie, 1992; Sherbrooke et al., 1994;
Kwiatkowski & Sullivan, 2002).

Au cours de ces derniéres années, la fréquence des individus réticulés a trés fortement
augmenté dans les deux sites d’étude (Figure 8 ; P<0,0001 ; données non disponibles
dans les autres sites). Cette évolution des dessins dorsaux est d’autant plus claire qu’elle
a été observeée pour les males et les femelles, ainsi que dans les 2 sites analysés. A noter
que le caractere de réticulation des dessins dorsaux ne varie pas selon I’&ge
(P=0,1612 pour I’effet de I’age variant du stade juvénile aux ages adultes ; analyse en
mesures répétées sur 1955 mesures de 803 individus mesurés au moins 2 années). Les
males sont généralement davantage réticulés que les femelles (P=0,0078), bien que ce
dimorphisme sexuel ce soit pour beaucoup estompé ces derniéres années du fait de
I’augmentation spectaculaire de la fréquence des réticulés chez les femelles (Figure 8).

Pour tenter d’expliquer cette évolution des dessins dorsaux, il a été examiné la part de
variation expliquée par un déterminisme maternel (effets génétiques ou prénataux) de la
variation interannuelle. Chez les juvéniles males et femelles (Figures 9A et 9B), il est
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ressorti une forte variabilité interannuelle (P<0,0001 pour chacun des sexes). Celle-ci
n’est toutefois pas a méme d’expliquer I’augmentation de la proportion de réticulé sur la
période d’étude puisqu’une telle évolution directionnelle n’a pas été constatée chez les
jeunes males (Figure 9B ; P=0,7058) et a été faible chez les femelles (Figure 9A ;
P=0,0178). Concernant la composante maternelle du déterminisme des dessins dorsaux,
elle apparait claire chez les juvéniles femelles (Figure 9A ; P<0,0001) et absente chez
juvéniles méles (Figure 9B ; P=0,4238).

n

@

=

)

=

‘L

14

QD

™)

=

s

=

o]

=3 . *  Femelles ZDE.

ot :

a ‘ Feﬂmelles ZFD
. B g ¢ MalesZDE

e MilesZFD

e
0.4 : : -
1988 1990 1992 1994 1996 1998 2000

Figure 8. Evolution de la proportion d’individus aux dessins dorsaux
réticulés pour les méles et les femelles des sites ZDE et ZFD.

Les relations entre la fréquence de jeunes réticulés et la température en Aolt de
I’année précédente d’une part (Figure 9C), et celle avec la température en Mai d’autre
part (Figure 9D), ne peuvent expliquer I’augmentation de la fréquence des réticulés dans
les sites d’étude. En effet, contrairement a la période des 30 derniéres années, les
températures en Mai et Aolt n’ont pas augmenté durant la période d’étude. L’évolution
des dessins dorsaux des jeunes n’a pas été spécialement liée a la température en Juin
(P=0,0578 chez les femelles, P=0,8003 chez les males), la seule température qui ait été
en augmentation durant la période d’étude. Le changement de la fréquence des morphes
dorsaux dans les sites d’étude ne peut donc étre expliqué par la composante juvénile a la
naissance.
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Figure 9. Ontogénese des dessins dorsaux en relation avec le morphe maternel,
I’année et la température. (A) Ressemblance meére-filles et forte variation
interannuelle. (B) Pas de ressemblance mere-fils et forte variation interannuelle. (C)
Relation avec la température maximale journaliere moyenne en Aolt de I’année
précedente (P<0,0001 chez les males, P=0,0005 chez les femelles). (D) Relation
avec la température maximale journaliere moyenne en Mai (P=0,0059 chez les
males, P=0,0025 chez les femelles).

Les taux de survie tant des adultes que des jeunes n’ont également pas été a méme
d’expliquer I’évolution de la frequence des morphes dorsaux. Concernant la composante
reproductive, les femelles réticulées ont davantage de jeunes que les femelles linéaires
(Figure 10 ; P=0,0025), mais I’augmentation des taille de ponte au cours de la période
d’étude n’a pas été significativement différente entre les 2 morphes (P=0,4143). De tous
ces éléments, il semble donc que I’explication de I’augmentation de la fréquence des
morphes ne puisse étre le fait d’un facteur local (plasticité phénotypique, sélection),
mais soit a rechercher via les processus de dispersion (cf. ci-apres la section 6).



23

7
.
© © 0 _- -
- 61 o -
-
g o ’,at"o
:? Q" -
= 5 -5 g . ¢
& -
= - . .
= toe
41 o]
3

1988 1990 1992 1994 1995 1998 2000

Figure 10. Augmentation de la taille de ponte au cours de la
période d’étude chez les femelles linéaires (cercles pleins et ligne
continue) et réticulées (cercles vides et ligne discontinue).
L’interaction année x morphe n’est pas significative (P=0,4143).

6. Réchauffement et dispersion

Les

mouvements de dispersion des individus conditionnent les réponses et le

devenir des espéces face au réchauffement climatique (Simmons & Thomas, 2004;
Thomas et al., 2004; Massot et al., (sous presse)). Elle a en effet de multiples
implications & tous les niveaux d’organisation de I’individu & I’ensemble de I’aire de
répartition des espéeces :

(i)
(i)

(iii)
(iv)

la dispersion est un déterminant important de la vie et de la valeur sélective
des individus (Clobert et al., 2001).

les flux d’individus qui émigrent et immigrent influencent le fonctionnement
des populations tant pour la quantité (modification/régulation des densités)
que la qualité (caractéristiques particuliéres des dispersants) des individus qui
y sont présents (Clobert et al., 2001; Mgller & Merila, 2006). Depuis trés
récemment, il a également été mis en évidence que les dispersants peuvent étre
a I’origine de flux d’informations entre populations (Cote & Clobert, 2007a).
la dispersion est le lien qui régit la dynamique des métapopulations (Hanski,
1999).

la dispersion influe sur les possibilités d’évolution locale par ses conséquences
sur les flux de genes entre populations (Gaggiotti & Couvet, 2004; Hewitt &
Nichols, 2005; Bridle & Vines, 2007). L’interdépendance entre le régime de
dispersion et le niveau de densité conditionne également I’importance des
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phénomenes de dérive génétique tout comme la colonisation de nouveaux
habitats passent par des effets fondateurs répétés (Hewitt & Nichols, 2005).

(v) les dispersants sont & la source de la colonisation des nouveaux habitats
devenus favorables suite au réchauffement dans les marges froides des aires
de répartition (Thomas et al., 2001; Hill et al., 2002; Walther et al., 2002;
Hughes et al., 2003; Root et al., 2003; Hays et al., 2005; Parmesan, 2005;
Perry et al., 2005; Wilson et al., 2005; Parmesan, 2006; Rosenzweig et al.,
2007), ce qui pourrait constituer le meilleur garant de la survie des espeéces
dans nombre de situations (Thomas et al., 2004). De ce fait, une meilleure
connaissance des processus liés a la dispersion est une nécessité pour les
futures actions de conservation des espéces et des systemes naturels (Lovejoy,
2005), ainsi que I'importance d’acquérir des données sur la dispersion dans le
suivi des espéces (Da Fonseca et al., 2005).

L’ensemble de ces points montre bien que la dispersion est un parameétre/processus
incontournable quand on s’intéresse aux effets du changement climatique sur les
especes. Un grand atout de I’étude est donc sans aucun doute une grande accumulation
de données, techniques et connaissances sur la dispersion chez le lézard vivipare
(Massot et al., 1992; Clobert et al., 1994; Massot et al., 1994; Sorci et al., 1994; Ronce
et al., 1998; Massot & Clobert, 2000; Massot et al., 2002; Meylan et al., 2002; Le
Galliard et al., 2003; Meylan et al., 2004; Le Galliard et al., 2005; Aragon et al., 2006a;
Aragon et al., 2006b; Aragon et al., 2006¢; Cote & Clobert, 20073, b; Cote et al., 2007,
Massot et al., (sous presse)).

Dans le cadre de I’étude des effets du réchauffement climatique sur les populations de
Iézards vivipares, on a vu de nombreux effets sans que j’observe de relation avec les
niveaux de densité. Etant donné I’augmentation de la taille des pontes et I’absence de
variation des taux de survie, on aurait pu s’attendre a une augmentation des densités.
L’absence de cette réponse ne peut étre expliquée que par une modification du régime
de dispersion. Une premiére possibilité peut avoir été une augmentation du taux
d’émigration. En début d’étude (année 1986-1988 pour 3 des 5 populations suivies sur
le long-terme), j’ai montré la rareté de I’émigration dans nos populations d’étude, et ce
méme dans une situation de doublement artificiel de la densité (Massot et al., 1992).
Dans la mesure ou les départs d’individus par émigration sont de toute fagon inclus dans
I’estimation des taux de survie, une augmentation du taux d’émigration ne peut étre
I’explication retenue. La deuxieme possibilité de I’absence d’augmentation des densités
peut avoir été une diminution du recrutement d’individus par I’immigration. L’absence
d’explication locale de I’augmentation de la fréquence des morphes dorsaux réticulés
dans les populations pourrait également impliquer I’immigration avec un recrutement
différentiel des immigrants selon leur morphe dorsal.
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Figure 11. Variation des taux d’immigration des morphes dorsaux linéaires et
réticulés selon I’année (A) et la température maximale journaliere en juin (B).

Réduction du taux d’immigration populationnel

Globalement, le taux d’immigration des adultes dans la population a décru au cours
de la période d’étude (P>0,0001), la variation interannuelle étant pour partie expliquée
par les températures en aodt et juin (P=0,0050). En moyenne, davantage de morphes
linéaires sont recrutés, mais cette différence s’est estompée au cours de la période
d’étude en paralléle avec I’élévation des températures en juin (Figures 11A et 11B). En
regard de la forte diminution de la fréquence des morphes linéaires dans la population
(Figure 8), I’'impact de la décroissance du recrutement des morphes linéaires a pu avoir
son effet magnifié par la conjonction de leur plus faible taille de ponte comparé aux
morphes réticulés (Figure 10). Je suspecte fortement que le pattern de décroissance du
recrutement de morphes linéaires ait touché de maniére particulierement importante le
stade subadulte (i.e., 1 an) car I’augmentation de la fréquence des morphes réticulés a ce
stade a été beaucoup plus forte que celle au stade juvénile et n’a pas été fonction d’un
différentiel de survie des deux morphes (Lepetz, Massot & Clobert, en préparation). Les
estimations de I’immigration ne sont malheureusement pas possibles pour des individus
aussi jeunes, et seul le recours a la voie expérimentale pourra valider cet effet. La
diminution du recrutement par I’immigration peut avoir été générée par une diminution
des abondances dans les habitats sub-optimaux entourant les populations d’étude, une
diminution spécifique de la fréquence des morphes linéaires ou/et une inhibition du
comportement de dispersion.
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Inhibition du comportement individuel de dispersion

Mes travaux sur le comportement individuel de dispersion ont montré la
prépondérance de la dispersion juvénile quand on considere les déplacements effectués
principalement a I’intérieur des populations (Massot, 1992; Clobert et al., 1994). Ces
déplacements ont potentiellement des conséquences sur les interactions sociales
(notamment selon le degré de parenté), le systéeme d’appariement, les flux géniques,
I’épidémiologie et la répartition spatiale des individus au sein et aux marges des
populations. J’ai pu montrer la dépendance de ces déplacements juvéniles a de
nombreux facteurs pré- et post-nataux (Clobert et al., 1994; Sorci et al., 1994; Ronce et
al., 1998; Massot & Clobert, 2000; Massot et al., 2002). Spécifiquement, la température
durant la gestation est un des facteurs qui influe sur la dispersion du lézard vivipare
(Massot et al., 2002). Cet effet faisait qu’on pouvait s’attendre a un impact du
réchauffement climatique sur le régime de dispersion.

80
S
c
i)
o 40 -
QO
Q
0
o
20 - .
0

1988 1992 1996 2000 2004

Figure 12. Diminution de la fraction de juvéniles dispersants
(n=519) de 1989 a 2004.

Il a bien été observée une réponse de la dispersion juvénile, mais en plus avec une
ampleur surprenante pour une série temporelle de seulement 16 années (Figure 12)
(Massot et al., (sous presse)). Le taux de dispersion initialement compris entre 50 et 60
% est maintenant proche de seulement 20 %. Cette véritable inhibition de la dispersion
a touché indifféremment les jeunes males et femelles (années x sexe: P=0,9867; sexe:
P=0,2030; décroissance linéaire en fonction des années: P<0,0001).
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Figure 13. Relations entre la dispersion juvénile et les températures en Juin (en bleu)
et AolGt (en vert). (&) Sur les 16 années d’etude, la dispersion a diminué avec
I’augmentation de la température prénatale en Juin et augmenté en fonction de la
température postnatale en Aolt. (b) La decroissance de la dispersion avec la
température en Juin n’a pas été affecté par le nourrissage des meres (meres mieux
nourries = lignes continues, meres peu nourries = lignes en tiretés) alors que
I’augmentation de la dispersion avec la température en Aolt a été supprimeée par un
faible taux de nourrissage des méres.

L analyse multivariée avec les températures a montré une absence de relation avec la
température en Mai (P=0,7570), mais une forte corrélation négative avec la température
en Juin (Figure 13a, P<0,0001) et une relation positive avec la température en Aot
(Figure 13a, P=0,0233). La décroissance de la dispersion apparait ainsi liée
(directement ou indirectement) a I’augmentation des températures en Juin, Juin étant le
seul mois ou les températures ont augmenté durant la periode d’étude. L’opposition des
relations selon les conditions prénatales (Juin) et postnatales (Aodt) rencontrées par les
jeunes peut refléter I’interaction entre les conditions thermiques et d’autres facteurs
(Massot et al., 2002; Stenseth et al., 2002; Genner et al., 2004). Une expérimentation a
long terme de 12 années sur le régime de nourrissage de femelles gestantes (Massot &
Clobert, 2000) m’a permis de tester I’interaction avec la composante ressources
alimentaires, un facteur particulierement sensible au réchauffement climatique (Stenseth
et al., 2002; Walther et al., 2002; Genner et al., 2004). Le régime de nourrissage des
meres a affecté la dispersion de leurs jeunes, mais I’importance et la direction de cet
effet a differé selon les années (P=0,0002) (Massot et al., (sous presse)). Cette variation
interannuelle a pour partie été expliquée par une interaction avec la température en AoQt
(P=0,0291 ; Figure 13b): la dispersion a augmentée avec la température en Aodt pour
les jeunes des méres les mieux nourries (P<0,0001), mais pas pour les jeunes des meres
peu nourries (P=0,6769) (Massot et al., (sous presse)). Il n’y a pas eu d’effet
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d’interaction entre le nourrissage des meres et les températures en Mai (P = 0,6723) et
Juin (P =0,6412).

Ces résultats montrent a la fois une réponse globale d’une réduction trés marquée de
la dispersion juvénile parallelement au réchauffement en Juin et une complexité liée aux
déterminismes multiples de la dispersion (effets opposés des températures de Juin et
Ao(t, interaction température x disponibilité en nourriture). Le déterminisme multiple
de la dispersion est prédit (Clobert et al., 2001) et j’avais déja eu I’occasion de
clairement le montrer chez le 1ézard vivipare (Massot, 1992; Massot & Clobert, 2000;
Massot et al., 2002). Un autre élément de complexité est la non-linéarité extréme, i.e.
I’inversion, de la réponse de la dispersion a la température entre Juin et Aolt. En dépit
de cette complexité, I’effet prédominant du réchauffement n’en reste pas moins
I’inhibition de la dispersion juvénile. Cette inhibition et la diminution du recrutement
par I’immigration témoignent donc d’une reéduction généralisée des mouvements
dispersifs. Ceci contraste vraiment avec I’augmentation de la tendance dispersive par le
réchauffement chez les trés rares espéces ou cela a été testé (Thomas et al., 2001;
Simmons & Thomas, 2004; Battisti et al., 2006; Mgller et al., 2006). Elle remet
notamment en cause une prédiction générale un peu rapide comme quoi le
réchauffement climatique devrait conduire a une dispersion accrue des ectothermes
(Walters et al., 2006). Cette réduction marquée de la dispersion est d’autant plus
inattendue chez le lIézard vivipare du fait de son important succés colonisateur suite aux
dernieres glaciations, ce que reflete sa trés vaste aire de répartition (Surget-Groba et al.,
2001). L’espéece pourrait en fait se faire piéger par le réchauffement actuel de par la trés
grande sensibilitt de son comportement de dispersion aux fluctuations
environnementales et a la nature adaptative probable de beaucoup de ses réponses
(Kokko & Lopez-Sepulcre, 2006; Massot et al., (sous presse)). L’augmentation encore
modérée des températures pourrait pour I’instant correspondre a de bonnes conditions
environnementales (effets positifs observés sur la valeur sélective) favorisant la
philopatrie plutot que la dispersion. Quelle qu’en soit la cause, I’inhibition de la
dispersion est une menace majeure pour la persistance des especes face a la poursuite du
réchauffement climatique (Thomas et al., 2004; Araujo et al., 2006; Massot et al., (sous
presse)). Cette réponse qui pourrait avoir été adaptative face aux fluctuations habituelles
des températures pourrait donc constituer un piége évolutif face a la rapidité et
I’ampleur du réchauffement climatique actuel (Schlaepfer et al., 2002; Kokko & Lopez-
Sepulcre, 2006; Massot et al., (sous presse)). A I’opposé, des résultats vont dans le sens
d’un accroissement de la capacité dispersive d’especes lors de phases climatiques
d’expansion de leur aire géographique (Thomas et al., 2001; Hewitt & Nichols, 2005).
Bien que la géneéralité d’une telle réponse soit loin d’étre acquise (Pimm, 2001), une
explication a tout le moins surprenante de ces résultats serait que les organismes qui ont
survécu a beaucoup de cycles climatiques conservent leur potentialité dispersive a
répondre a de futurs cycles climatiques (Hewitt & Nichols, 2005). Ceci supposerait
donc I’absence de sélection individuelle sur la dispersion durant les longues périodes de
relative stabilité climatique, ce qu’il parait difficile d’imaginer. Je pense qu’une
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explication plus parcimonieuse est simplement que beaucoup espéces qui ont survécu a
de nombreux cycles climatiques sont des espéces a forte capacité dispersive, que celle-
ci soit due a une contrainte phylétique ou a des pressions de sélection individuelle
habituelles pour ces especes.

7. Synthese

La grande majorité des constats des effets du réchauffement climatique sur les
especes concernent les décalages phénologiques et les modifications des limites d’aires
de répartition géographiques. Ceci a le mérite de montrer clairement et simplement
I’impact de cette perturbation anthropique planétaire sur les espéces (Walther et al.,
2002; Root et al., 2003; Parmesan, 2006; Rosenzweig et al., 2007). Toutefois, ces deux
aspects ne peuvent a eux seuls permettre de saisir, comprendre et prédire les effets du
changement climatique sur les organismes (Encadré 1) (Winkler et al., 2002; Adahl et
al., 2006; Ludwig et al., 2006; Mgller & Merila, 2006; Nilsson et al., 2006; Saether et
al., 2006; Biro et al., 2007). C’est tout I’intérét de la présente étude sur le lézard
vivipare que de prendre en compte le maximum d’aspects liant les effets individuels aux
effets populationnels et métapopulationnels (Encadré 7).

L’encadré 7 résume les altérations observées chez le lézard vivipare au cours de la
série temporelle étudiée paralléelement au réchauffement climatique dans la zone d’étude
(Figure 1), et avec la mise en évidence de relations avec la température au mois de juin
(le seul mois de la saison d’activité du lézard qui ait augmenté durant la période
d’étude). Comme on le voit, les modifications au réchauffement ont été tres diverses et
ont affecté des parametres individuels et populationnels, tout comme les relations entre
populations. Les effets individuels ont été une inhibition du comportement de
dispersion, un avancement des dates de pontes, un accroissement de la taille corporelle
des jeunes et des adultes, ainsi qu’un accroissement des tailles de ponte. A I’échelle de
la population, il y a eu un changement marque de sa composition correspondant a une
augmentation spectaculaire de morphes aux patterns dorsaux réticulés. Les relations
entre populations ont été affectées au travers d’une baisse du taux d’immigration. Dans
la chaine de modifications du réchauffement des individus a la métapopulation, il
manque encore le test de modifications physiologiques et de possibles modifications
évolutives. Ces aspects sont en cours d’étude (cf. section 8 sur les perspectives). Pour ce
qui est la dynamique de la population d’etude, il n’est pour I’instant pas apparu de
variation de la densité en relation avec le réchauffement climatique sur un des sites
suivis sur le long terme, et les autres populations n’ont pas présenté de fluctuations
notables (impression de terrain qui va étre testee prochainement par des analyses). Les
interactions avec les effets du réchauffement sur d’autres especes et avec d’autres
facteurs abiotiques font également I’objet d’études en cours de lancement (cf. section 8
sur les perspectives).



30

Encadré 7. Relations observées et étudiées chez le 1ézard vivipare en parallele
avec le réchauffement climatique dans la région d’étude (Mont-Lozere, Cévennes).

Sur la base de I’Encadreé 1, les effets directs sont indiqués par les fleches pleines, les effets
indirects et rétroactions sont indiqués par les fleches en pointillées.

Les relations qui ont été mises en évidence sont indiquées en rouge. Les autres aspects suivis
(pas d’effets détectés, tests non encore effectués, suivis sur encore trop peu d’années, études sur
le point d’étre initiées) sont indiqués en vert.
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Concernant la prise en compte d’un facteur abiotique majeur qui doit interagir avec le
réchauffement climatique, un travail tres récent a été conduit sur les influences de la
température et des précipitations sur les caractéristiques et performances des jeunes
(Marquis, Massot & Le Galliard, soumis). L’humidité est en effet clairement I’autre
facteur climatique clé que I’on doit considérer face aux effets du réchauffement
climatique (Araujo et al., 2006; Jump et al., 2006; Ibanez et al., 2007). Chez le Iézard
vivipare, on sait notamment que I’activité, la croissance, la dispersion et la valeur
sélective des jeunes sont tres dépendantes de I’humidité, et ce souvent en interaction
avec la température (Lorenzon et al., 1999; Lorenzon et al., 2001; Massot et al., 2002).
L’inféodation de cette espéce a des milieux humides fait aussi craindre les effets du
réchauffement sur I’assechement des habitats (Chamaillé-Jammes et al., 2006). Cette
importance de I’humidité a été confirmée par nos analyses récentes qui ont montré : (i)
un accroissement de la survie juvénile avec des précipitations plus importantes durant le
premier mois de vie; (ii) les femelles ayant eu des précipitations plus importantes
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durant la gestation produisent des jeunes plus petits mais avec une meilleure survie ;
(iii) une fois adulte, les embryons femelles développés lors des années avec des
précipitations plus importantes produisent moins de jeunes, mais des jeunes plus grands.
De maniére inattendue par rapport aux nombreux autres résultats observés, il n’a pas été
ici mis en évidence d’effets de la température. Pour les influences climatiques avec des
effets différés intergénérationnels (jusqu’a un effet grand-maternel), il a ainsi été montré
une prédominance des effets liés aux précipitations.

Les paramétres moyens et globaux des populations ne refletent qu’une partie des
choses. Les réponses des populations peuvent passer par des modifications de leur
composition (Mgller & Merila, 2006). L’étude du lézard vivipare a ainsi montré une
évolution de la variabilité intra-populationnelle au travers d’un changement tres marqué
dans la fréquence des morphes dorsaux (Figure 8), avec un r6le probablement
prépondérant des processus de recrutement par immigration. On ne peut écarter la
possibilité d’une évolution génétique sous-jacente (cf. la section 8 ‘Perspectives’ pour le
test d’une telle évolution), notamment en raison de la ressemblance de morphe dorsal
entre méres et filles. Cette ressemblance pourrait toutefois n’étre que le reflet d’un
déterminisme environnemental prénatal lié & une caractéristique maternelle. La forte
variabilité interannuelle dans les fréquences de morphes dorsaux chez les nouveau-nés
témoigne de ce type de déterminisme purement environnemental. Une autre source de
plasticité phénotypique qui a généré de la variabilité intra-populationnelle, et en relation
avec des fluctuations annuelles de températures, a été montrée expérimentalement au
travers de la réponse de la dispersion juvénile a la fréquence de nourrissage des méres
(Figure 13b). Comme tout ceci I’illustre, les effets du réchauffement climatique sur les
especes touchent la variabilité intra-populationnelle, et pas seulement les parameétres
populationnels moyens.

Si I’on considére les parameétres de valeur sélective testés (taille de ponte, survie) et
un de ses déterminantes clés (taille corporelle), tout ce passe comme si le réchauffement
climatique de la zone d’étude était assimilable a une succession de bonnes saisons
d’activités avec des températures supérieures aux moyennes habituelles mais encore
comprises dans la gamme favorable a I’espéce. Ce constat local en regard de la valeur
sélective n’est toutefois qu’une facette des altérations du fonctionnement des
populations par le réchauffement. Pour la compréhension des effets du réchauffement
climatique, il est crucial de prendre en compte les processus métapopulationnels. Ainsi,
une baisse de I'immigration comme observée ici ne peut pas étre neutre quant au
fonctionnement des populations. Pour nos sites d’étude, j’ai montré que I’immigration
était le canal majeur de régulation densité-dépendante de I’effectif de mes populations
(Massot et al., 1992). Face a I’amélioration de la valeur sélective locale, ceci pourrait
d’ailleurs expliquer au moins en partie la baisse du taux d’immigration. Toutefois, il est
aussi possible que les habitats marginaux entourant les sites d’études aient réagi au
réchauffement, et ce a I'image de la diversité et de la force des réponses des sites
d’étude eux-mémes. Si elle se confirme, la perte de la possibilité¢ d’une régulation
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densité-dépendante efficace des populations pourrait étre une sérieuse menace pour les
populations.

Si I’on considere le long terme et une large échelle spatiale, I’inhibition de la
dispersion qui a été observée est un élément inquiétant car cela pourrait handicaper les
possibilités de colonisation de nouveaux habitats. La capacité de colonisation est sans
aucun doute la meilleure garantie des especes pour persister face au réchauffement
climatique (Thomas et al., 2004). La ‘meilleure’ réponse des espéces qui ont la
possibilité de modifier leur régime de dispersion serait ainsi d’augmenter leur taux de
dispersion (Thomas et al., 2001; Simmons & Thomas, 2004). Toutefois cette réponse
optimale au réchauffement n’a a priori aucune raison d’étre davantage présente que la
pire des réponses qu’est une diminution du taux de dispersion. En effet, les espéces
n’ont pas été soumises a sélection et pré-adaptées pour répondre a des perturbations
globales et unidirectionnelles sur le long terme. Les adaptations ont été modelées par les
fluctuations locales et usuelles de I’environnement, et ceci a été reconnu comme une
source de pieges évolutifs face a des changements a larges échelles spatiales et
temporelles comme le réchauffement climatique (Schlaepfer et al., 2002).

Pour finir, la localisation des populations considérées est également un facteur
important. La situation de confinement du lézard vivipare au sommet de massifs
montagneux en marge chaude de I’aire de répartition condamne tres probablement ces
populations a I’extinction dans la perspective d’une poursuite du réchauffement au-dela
de la gamme de tolérance de I’espéce ou en raison d’un assechement trop prononcé des
habitats (Chamaillé-Jammes et al., 2006). Ce scénario peut étre prédit pour de
nombreuses autres especes qui ont des populations aux basses latitudes confinées dans
des refuges en altitude suite au dernier épisode de réchauffement climatique (Hill et al.,
2002). Parmi les vertébrés ectothermes du sud de I’Europe, le lézard vivipare a
d’ailleurs été estimé comme I’une des espéces qui devrait présenter le plus fort declin
dans les prochaines décennies (Araujo et al., 2006). Comme on le voit, I’estimation des
paramétres de la valeur sélective locale est insuffisante pour prédire le devenir des
espéces face au réchauffement climatique. Bien entendu, I’inverse est aussi vrai avec
des prédictions qui peuvent étre erronées du fait de I’ignorance de mécanismes
populationnels modulant les probabilités d’extinction et de colonisation (Massot et al.,
(sous presse)). Les deux types d’approches sont ainsi a considérer comme
complémentaires (Chamaillé-Jammes et al., 2006).

8. Perspectives

Il me semble que nombre de scientifiques et décideurs scientifiques se contentent de
visions beaucoup trop simplistes quant aux effets du changement climatique sur les
especes. Il est certes vrai, général et observé que des conditions thermiques moins
rigoureuses avancent les activités printaniéres de nombreuses especes, que des especes
peuvent coloniser des habitats devenus compatibles avec leur tolérance thermique, et
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que les especes les plus mobiles soient davantage capables de coloniser de nouveaux
habitats. Faut-il continuer de multiplier le nombre d’exemples de ces effets assez
évidents en incitant les chercheurs a faire du multispécifique a tout prix au dépend
d’études plus en profondeur (malgré I’avis de certains responsables bailleurs de fonds, il
y a ici un trade-off certain entre le nombre d’especes étudiées et le nombre de
parametres pris en compte). 1l a bien sr été naturel et indispensable que la vérification
des prédictions les plus évidentes ait été faite dans la premiére phase des études pour
mesurer I'impact du changement climatique actuel. Cela a également eu le mérite
d’alerter trés rapidement et efficacement (simplicité des effets) I’opinion scientifique,
politique et publique sur les menaces pesant sur les organismes vivants. Cette étape du
constat étant je pense franchie, il devient maintenant vraiment prioritaire d’aller plus en
profondeur dans I’ensemble des mécanismes impliqués comme le soulignent de
nombreuses publications récentes (Adahl et al., 2006; Ludwig et al., 2006; Mgller &
Merila, 2006; Nilsson et al., 2006; Parmesan, 2006; Saether et al., 2006; Biro et al.,
2007; Sutherst et al., 2007). Ceci permettra de préciser I’ampleur et les modalités des
altérations futures sur les espéces et les systémes naturels, et pour tenter de les
minimiser au tant qu’il sera possible. La prise en compte volontariste de I’inévitable
complexité des réponses au réchauffement passe notamment par les points suivants :

- La séquence des effets ne s’arréte pas au simple couplage d’un paramétre donné
a la température mais peut souvent correspondre a un enchainement en cascade (Both
et al., 2006; Chamaillé-Jammes et al., 2006; Raffel et al., 2006; Biro et al., 2007;
Cleland et al., 2007; Portner & Knust, 2007; Wang & Overgaard, 2007) qu’il est
intéressant de connaitre pour bien comprendre les effets observés.

- Les interactions entre des facteurs clefs sont inévitables dans nombre de
situations (Harrington et al., 1999; Brown et al., 2001; Stenseth et al., 2002; Jiang &
Kulczycki, 2004; Stenseth et al., 2004; Parmesan, 2006; Hone & Clutton-Brock,
2007; Ibanez et al., 2007; Suttle et al., 2007; Wilmers et al., 2007; Massot et al., (sous
presse)).

- Tester les changements de variance plutot que seulement ceux des moyennes est
souhaitable pour bien comprendre les effets du changement climatique (Winkler et al.,
2002; Jonzen et al., 2007).

- L’étude des mécanismes peut révéler qu’une réponse donnée peut résulter de
mécanismes différents (Maller & Merila, 2006).

- Les effets peuvent étre differés et s’exprimer aux travers d’effets cohortes
(Stenseth et al., 2002) (Marquis, Massot & Le Galliard, soumis).

- Ne pas s’arréter a la mesure des fluctuations d’abondance des populations, mais
tester leurs modifications possibles de composition (Mgller & Merila, 2006). Du fait
que des types d’individus différents peuvent étre affectés différemment par le
réchauffement (Schiegg et al., 2002; Stenseth et al., 2002), ceci pourrait génerer des
dynamiques non linéaires (cf. les 2 points qui suivent).
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- La non-linéarité qui est probable dans de nombreuses réponses (Stenseth &
Mysterud, 2002; Stenseth et al., 2002; Julliard et al., 2004; Stenseth et al., 2004;
Ibanez et al., 2007; Kullman, 2007; Massot et al., (sous presse)) doit inciter a la
prudence dans les extrapolations.

- La non-équivalence entre effets a court et long terme (Chamaillé-Jammes et al.,
2006; Suttle et al., 2007) ne doit plus étre ignorée comme actuellement ou I’on
assimile assez automatiquement les réponses actuelles a un réchauffement encore
modéré a ce que seront des réponses dans les décennies a venir.

Physiologie

Les effets directs des variations de températures sur les organismes trouvent leur
origine dans des modifications physiologiques (Clarke, 2003) (Encadré 1). La cascade
d’effets d’une seule modification physiologique peut étre vraiment importante (Clarke,
2003; Portner & Knust, 2007; Wang & Overgaard, 2007) et donner des éléments de
compréhension sur les effets du réchauffement climatique (Humphries et al., 2002;
Clarke, 2003; Raffel et al., 2006; Portner & Knust, 2007; Wang & Overgaard, 2007).
Depuis 2004, nous avons donc commencé a prendre des mesures de paramétres
physiologiques (S. Meylan, L. Montes, J. Cubo-Garcia). Ces parametres concernent
trois aspects critiques des organismes puisque nos mesures ont porté sur le metabolisme,
des niveaux hormonaux et le systeme immunitaire. Pour des raisons logistiques, ces
mesures ne seront effectuées que certaines annees, mais cela devrait étre suffisant pour
mesurer des changements sur le long terme et les corrélations avec les parameétres
continuellement suivis de nos populations. Il faut également signaler que des mesures
liées aux tolérances thermiques du lézard vivipare ont également faites par V. Lepetz,
O. Lourdais, X. Bonnet et J. Clobert.

Phénologie

La modification des dates des activités saisonnieres est une des principales réponses
des especes au réchauffement climatique (Sims et al., 2001; Walther et al., 2002;
Huppop & Huppop, 2003; Root et al., 2003; Both et al., 2004; Nussey et al., 2005; Root
& Hughes, 2005; Dunn, 2006; Lehikoinen et al., 2006; Menzel et al., 2006; Parmesan,
2006; Cleland et al., 2007; MacMynowski et al., 2007; Rosenzweig et al., 2007). C’est
également le cas dans mes populations d’études ou les dates de ponte ont été fortement
avanceées (Figures 3). Je me propose donc d’en étudier les conséquences (relations avec
les autres traits d’histoire de vie et les composantes de la valeur sélective) et les
modalités (variabilité inter-individuelle, variabilité inter-habitat). Peu d’études sur les
effets du réchauffement climatique sur la phénologie ont été poussees au point de tester
les conséquences de ces changements sur la valeur sélectives des individus. Les deux
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études phares sur cet aspect ont été faites sur des vertébrés endothermes, une sur des
mammiferes (Reale et al., 2003) et une sur des oiseaux (Nussey et al., 2005). Mes
résultats donneront donc un exemple sur les conséquences de I’avancement des dates de
pontes chez un vertébré ectotherme.

Evolution génétique

Les altérations du fonctionnement des populations par le changement climatique
peuvent conduire a des modifications génétiques (sélection, dérive, perte de diversité).
Malgré la prédiction que les évolutions génétiques puissent étre communes (Hewitt &
Nichols, 2005; Thomas, 2005), seuls quelques rares exemples ont pour I’instant été dans
le sens d’évolutions génétiques en réponse au réchauffement (Reale et al., 2003; Nussey
et al., 2005; Umina et al., 2005; Balanya et al., 2006), mais cela reste encore peu testé.
L’ analyse des échantillons que j’ai collecté depuis 1990 sur tous les individus capturés
sur mon terrain d’étude principal (sites ZDE et ZFD) va permettre d’examiner de telles
réponses. L’analyse de ces trés nombreux échantillons est sur le point d’étre mise a jour
(travail avec M. Richard, P. Federici, D. Laloi et J. Clobert). Ce type de données dans
des séries temporelles est bien sir d’un tres grand intérét (Hoffmann & Daborn, 2007),
notamment quand il est complété par des données écologiques (Pulido & Berthold,
2006).

La modification des flux dispersifs, des composantes de valeurs sélectives et de la
composition des populations que j’ai constaté pourrait avoir été accompagnée par une
évolution génétique. Si les évolutions génétiques pourraient étre assez fréquentes
(Hewitt & Nichols, 2005; Thomas, 2005), I’évolution spécifique d’adaptations a des
températures plus élevées pourrait &tre marginale et ne jouer qu’un rdle secondaire dans
les réponses des espéces au changement climatique (Parmesan, 2006). Etant donné la
rarete des observations sur ce sujet, il est important de tester de telles évolutions
génétiques et d’en examiner leurs implications adaptatives. Si les changements que j’ai
observé dans mes populations ont été assez importants pour générer une évolution
génétique, je m’attends a constater une diminution de diversité génétique (pression de
sélection unidirectionnelle, baisse du taux d’immigration, diminution drastique des
morphes dorsaux linéaires).

Nous allons étre en mesure de tester les effets sur le polymorphisme génétique, le
degré d’apparentement local et le systeme de reproduction (taux de multipaternité et de
polygynie). Le réchauffement climatique peut affecter le systeme de reproduction des
especes (Spottiswoode et al., 2006; Silva et al., 2007), mais encore trop peu de choses
ont pour I’instant été faites sur ce sujet (Twiss et al., 2007).

Il est aussi projeté de compléter cette étude génétique par des analyses sur les
pressions de sélection que les fluctuations de températures font peser sur les parametres
d’histoire de vie dans nos populations (taille corporelle, corpulence, date de ponte,
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morphotypes de coloration). Ces analyses seront faites autant sur les probabilités de
survie gque sur les performances de reproduction.

Des projets expérimentaux sont aussi envisagés pour la réalisation de croisements
controlés afin de tester les déterminismes génétiques des parameétres qui ont d’ors et
déja répondu au réchauffement climatiques dans nos populations.

Etude multispécifique

Par souci de tester des hypothéses et processus sur des especes différentes, il est
intéressant de développer des études communes sur plusieurs especes. Sous I’impulsion
de Jean Clobert (ANR Blanche «Vers un nouveau fonctionnement des méta-
populations », avec J Clobert (SBEX - USR 2936), M Massot (UMR 7625), M Baguette
(UMR 7179), X Bonnet (CEBC CNRS), L Abbadie (BIOEMCO - UMR 7618) ; projet
CLIMPEX encore en attente de financements propres), hous mettons ainsi en place un
suivi démographique, physiologique, comportemental et génétique de trois especes sur
un gradient altitudinal (Encadré 4). Une manipulation expérimentale d’un couple
prédateur-proie  dans une métapopulation soumise a un gradient de
température/humidité est également en cours de lancement (cf. ci-apres). Les modéles
biologiques choisis en plus du lézard vivipare sont la piéride du navet (M. Baguette, S.
Salmon) et la grenouille rousse. Ces trois especes d’ectothermes sont particulierement
favorables a une telle étude car elles sont connues pour leur facilité d’étude sur les
multiples aspects envisagés. De plus, la grande motivation de cette étude
multispécifique est de travailler sur des especes liées par des relations trophiques
(couples proies-prédateurs papillon-lézard et lézard-grenouille rousse, couple
compétiteur lézard-grenouille rousse). Pour aller encore plus loin sur cet aspect, des
échantillons seront également collectés sur les lIézards afin de comparer les signatures
isotopiques liees a leurs sources alimentaires (L. Abbadie, M. Sebilo). Ceci sera fait
autant sur les sites du Mont Lozere que sur les populations du suivi sur le gradient
d’altitude.

Expérimentations

La carence d’études expérimentales des effets populationnels du réchauffement
climatique fait qu’il est souvent difficile de déterminer si un effet est direct, indirect ou
simplement non causal (Kokko & Lopez-Sepulcre, 2006; Mgller & Merila, 2006). Ce
manque d’expérimentations est donc une limitation majeure dans I’établissement des
projections sur les conséquences futures du réchauffement climatique. D’assez
nombreuses expérimentations déja réalisées ont montré tout leur intérét (Etterson &
Shaw, 2001; Cleland et al., 2006; Walker et al., 2006; Andrew & Hughes, 2007; Biro et
al., 2007; Danby & Hik, 2007; Mora et al., 2007; Rinnan et al., 2007; Suttle et al.,
2007; Van Doorslaer et al.,, 2007), mais bien peu s’intéressent a I’échelle
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populationnelle qui est critique pour la compréhension des mecanismes impliqués dans
les réponses au changement climatique. Les expérimentations sur les effets du
réchauffement climatique sont également plus qu’exceptionnelles chez les vertébrés
(Biro et al., 2007).

De telles expérimentations a échelle populationnelle sur des populations artificielles
de lézards vivipares vont étre développées dans le cadre des stations expérimentales de
Moulis (conditions thermiques et hydriques contrélées: J. Clobert) et de Foljuif
(manipulation de la structure par taille des populations: J.-F. Le Galliard). Les
expérimentations a la station expérimentale de Moulis (Ariége) porteront aussi sur le la
piéride du navet (M. Baguette, S. Salmon) et seront réalisées dans 48 enclos de 100 m?
(inter-connectés par des corridors de 20 m pour un contréle facilité de la dispersion).
Chaque enclos pourra recevoir des populations expérimentales de 30-50 lézards et 40
papillons.

Prédictions face a la poursuite du réchauffement climatique

Dans la perspective de la poursuite du réchauffement climatique qui est prédite
(Wigley, 2005; Solomon et al., 2007), la phase ‘succession de bonnes saisons
d’activités’ constatée pour les parametres locaux de valeur sélective ne peut pas
permettre de conclure que le réchauffement est favorable aux populations de lézards
vivipares. En effet, ces effets ne pourront étre suivis que par une dégradation de la
valeur sélective lorsque les températures arriveront a la limite supérieure de tolérance de
I’espéce pour des aspects clefs de sa biologie (Portner & Knust, 2007; Wang &
Overgaard, 2007). Cette non-linéarité des réponses des especes par effet de seuil
(Stenseth & Mysterud, 2002; Stenseth et al., 2002) peut étre trés largement prédite pour
les espéces qui n’ont pas déja été soumises aux effets négatifs du réchauffement. De par
les réponses ‘positives’ constatées ici et les prédictions de la poursuite du
réchauffement, je m’attends ainsi a I’inversion des effets du réchauffement sur la taille
corporelle, la survie et la taille de ponte dans la période a venir. Ceci d’autant plus que
le risque d’un assechement des habitats humides du lézard vivipare est a craindre
(Chamaillé-Jammes et al., 2006). Outre ces effets abiotiques, I’altération du
fonctionnement des populations via son régime de dispersion et sa composition est
également & méme d’amener des effets différés qui influeront sur le devenir des
populations.

Sur le long terme, et comme précédemment évoqué, I’inhibition de la dispersion
pourrait se révéler un piége évolutif pour I’espéce. Dans le cas de mes populations du
sud de la France, il faut encore y ajouter le piége biogéographique par la situation
d’isolement des populations des massifs montagneux (Hill et al., 2002)). Dans les
populations de plaine plus au nord de I’aire de répartition, la menace du piege évolutif
sera aggravée par la fragmentation anthropique des habitats naturels (Root et al., 2003;
Travis, 2003; Hannah et al., 2005; Lovejoy, 2005).
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La biologie de la conservation face au réchauffement climatique

La biologie de la conservation est bien slr au cceur des problématiques des études sur
les conséquences du changement climatique. Les recherches sur ce théme ont un
premier objectif sociétal qui est d’alerter des conséquences du réchauffement sur le
devenir des espéces, des systémes naturels et de I’ensemble de la biosphére afin d’éviter
que le réchauffement ne devienne tel que pas grand-chose ne pourra étre fait pour y
remédier un tant soit peu. Si cette extrémité est évitée, cette sensibilisation pourra alors
certainement faciliter les actions de conservation. Le deuxiéme objectif des recherches
est d’acquérir des connaissances en vue d’adopter les stratégies de conservation les plus
optimales.

Dans la pratique, les actions actuelles de conservation ne prennent pas encore en
compte les effets du réchauffement climatique (Lovejoy, 2005; Bohning-Gaese &
Lemoine, 2006; Battin et al., 2007). Pour I’instant, il y a principalement eu des
projections sur I’évolution de la biodiversité dans des aires protégées qui ont montré des
situations contrastées avec soit une prédominance des extinctions (Erasmus et al.,
2002), soit un probleme majeur di a I’arrivée massive d’espéces nouvelles (Burns et al.,
2003). Les pratiques de biologie de la conservation doivent changer et de nouvelles
stratégies de conservation sont ainsi proposées (Da Fonseca et al., 2005; Hannah &
Hansen, 2005; Hannah et al., 2005; Hannah & Salm, 2005; Lovejoy, 2005; McLachlan
et al., 2007). Elles visent principalement a assurer le déplacement des espéces a des
latitudes plus élevées, principalement par des actions sur les habitats anthropisés et non
actuellement protégés (Da Fonseca et al., 2005), mais aussi par un changement
important des pratiques au sein des aires protégées (Hannah & Salm, 2005). Les
nouvelles stratégies de conservation ne seront pas faciles a mettre en place de par les
problémes pratiques qu’elles posent. Maintenir ou restaurer une connectivité entre des
habitats naturels sur de larges régions géographiques va trés certainement se heurter a
de plus nombreux conflits d’intéréts (Erasmus et al., 2002; Bohning-Gaese & Lemoine,
2006) et demander de surmonter d’importantes contraintes de coordination (Da Fonseca
et al., 2005)). Les conséquences imprévisibles de la modification des communautés et
leur instabilité attendue (Hannah et al., 2005), ainsi que les contraintes conflictuelles
pour le devenir d’espéces variées, ne faciliteront pas non plus les décisions des
gestionnaires. D’une maniére générale, on peut tout de méme souligner que la poursuite
des efforts contre la fragmentation des habitats et les effets des espéces invasives reste
prioritaire car la synergie de ces effets avec ceux du changement climatique doit
absolument étre minimisée au maximum (Da Fonseca et al., 2005; Lovejoy, 2005). Ceci
ne doit bien sOr pas éluder le fait que le manque de connaissances sur les effets du
réchauffement sera toujours un frein a I’efficacité des actions de conservation. Ce point
est particulierement illustré par I’inhibition de la dispersion par le réchauffement chez le
lézard vivipare : entreprendre des actions de création de corridors dans de tels cas ne
serait pas optimal.
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Conclusion

Mon message principal pour I’étude des effets du réchauffement climatiques sur les
espéces est qu’il est primordial de progresser plus en profondeur dans I’ensemble des
mecanismes impliqués afin de préciser I’ampleur et les modalités des altérations futures,
et pour tenter de les minimiser au tant qu’il sera possible. Cette étude des mécanismes
passe nécessairement par la cascade d’effets individuels et populationnels, ce qui veut
dire que I’étude des effets sur la biodiversité n’est pas le domaine reservé des approches
multispécifiques. La nécessité de généralisation sur de nombreuses espéces pour des
études mécanistiques passe en fait par le soutien de nombreuses études
monospécifiques. Une telle démarche appuiera la nécessité de prendre en compte un
minimum de complexité des réponses au réchauffement sans lequel les connaissances
ne pourront guere progresser. Je suis convaincu que de grandes avancées dans ce sens
pourraient étre faites par une plus grande place de I’écologie intégrative dans les études
a long terme. La validation et I’exploration de nombreuses hypothéses issues de
I’ensemble des études corrélatives réclament aussi un recours bien plus fréquent aux
expérimentations.
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