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Introduction

Les botryches (genres Botrychium et Sceptridium) sont des fougeres eusporangiées
particulierement menacées a 1’échelle globale. Selon la base de données Nature Serve, il y aurait
sur la planéte, autant d’especes de botryches vulnérables, en péril ou gravement en péril (16 especes
de statut G3, G2 ou G1) que de d’especes de botryches en securité ou apparemment en sécurité (16
espéces de statut G4 ou G5) (NatureServe, 2022). Au parc national du Bic (PNB), on retrouve
actuellement de grands effectifs de deux especes susceptibles d’étre désignées menacées ou
vulnérables (B. pallidum et B. michiganense) (CDNPQ, 2022 ; Ducharme-Martin et de Lafontaine
2020, 2022 ; de Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021). Deux autres espéces qui sont sur la méme
liste, B. lineare et B. spathulatum, ont également été répertoriées sporadiquement au PNB, mais
étant donné leur faible effectif et la grande difficulté d’identification taxonomique des botryches,
leur présence locale demeure ambigué (Labrecque et Cayouette, 2006 ; de Lafontaine et Ducharme-
Martin, 2021 ; Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2022). Néanmoins, la présence historique de B.
spathulatum au parc a été confirmée grace a des tests génétiques menés sur des spécimens d’herbier
(Dauphin et al., 2017). Outre ces especes en situation précaire, on retrouve également plusieurs
autres espéces de botryches au PNB, comme B. matricariifolium, B. tenebrosum, B. simplex, B.
minganense (présent en faible effectif), B. lanceolatum et S. multifidum. Les especes B. lunaria et
B. neolunaria ont également été répertoriées au Bic (Labrecque et al., 2011) et, bien que la présence
de ces espéces ait été confirmée par des tests génétiques (Dauphin et al., 2017), elles n’ont pas été
retrouvées depuis 2008 (Labrecque et al., 2011).

Depuis 2019, I’équipe de la Chaire de recherche du Canada en biologie intégrative de la
flore nordique étudie les botryches du PNB, produit des rapports et fournit des recommandations
dans le but d’assurer leur conservation. Les inventaires généraux des trois dernieres années ont
permis de recenser les especes présentes sur le territoire du PNB et de dénombrer le nombre de
tiges émergées pour chaque espéce dans les différentes colonies. Ce suivi général a mis en évidence
une grande variabilité interannuelle des effectifs de botryches. Par exemple, en 2019, 1107
individus émergés ont été dénombrés (Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2020) alors qu’en 2020,
cet estimé n’atteignait que 602 (de Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021). Cependant, en 2022, le
nombre de sporophytes émergés remontait a 1258 individus (Ducharme-Martin et de Lafontaine,
2022). Selon de Lafontaine et Ducharme-Martin (2021), ces fluctuations pourraient étre causées
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par la dormance de certains individus lors de conditions météorologiques adverses. En effet, la
chute draconienne des effectifs de botryches en 2020 était associée a une sécheresse printaniére

particulierement importante la méme année (de Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021).

Le protocole de I’inventaire général permet de bien documenter les fluctuations de I’effectif
total au PNB, mais n’a pas été congu pour ¢tudier la trajectoire démographique des colonies (les
processus de recrutement, dormance, mortalité) puisqu’il ne permet pas de suivre les mémes
individus au fil du temps. Etant donné la difficulté & trouver et a identifier les botryches, ce
protocole de suivi général demeure sensible aux biais d’échantillonnage. Ce probleme s’avere
particulierement important aux sites ou I’effort d’échantillonnage demeure insuffisant pour couvrir
toute la superficie de la colonie. Par exemple, alors que I’effectif a fluctué partout au PNB, le
nombre d’individus inventoriés au site 2007-3 (secteur Rioux, Baie du Ha! Ha!) n’a cessé de
croitre annuellement alors que 1’équipe se familiarisait avec les zones ou les botryches étaient

présents en plus grande abondance.

La variabilité morphologique interannuelle peut également se révéler problématique pour
I’identification des espéces rares. En effet, seuls quelques individus de B. spathulatum et B. lineare
ont éte trouvés entre 2019 et 2021 (6 individus ressemblant a B. spathulatum et 3 ressemblant & B.
lineare en 2020 (de Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021) ; 12 ressemblant a B. spathulatum et
18 individus ressemblant a B. lineare en 2021 (Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2022). Bien
que ces individus correspondent a la description morphologique de ces especes, il demeure possible
qu’il s’agisse d’identifications erronées. Des travaux menés sur les plantes du complexe B.
matricariifolium indiquent que la variabilit¢ morphologique intraspécifique peut étre plus
importante que la variabilité morphologique interspécifique chez les plantes du genre Botrychium
(Williams et al., 2016). Le suivi de certains individus a également montré que la morphologie du
trophophore, le principal organe utilisé pour I’identification des botryches, varie considérablement
entre les années (Williams et Waller, 2015). Une telle variabilité, a la fois intraspécifique et intra-
individuelle, peut se révéler problématique dans un contexte de conservation, car elle empéche le
dénombrement précis du nombre d’individus appartenant a des espéces en situation précaire. Dans
le cas ou seulement quelques individus appartenant a de telles espéces sont présents sur le territoire,
cela peut rapidement biaiser (surestimer ou sous-estimer) le nombre d’espéces en situation précaire

et leurs effectifs respectifs.
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Plusieurs espéces de botryches peuvent faire de la dormance végétative, un phénoméne
d’évitement pendant lequel aucune structure aérienne n’est produite durant une ou plusieurs saisons
de croissance, bien que I’individu enfoui dans le sol soit toujours vivant. La possibilité de dormance
pourrait biaiser I’estimation de 1’effectif réel des colonies, car les individus dormants sont vivants,
mais alors impossibles a inventorier lors d’un relevé annuel. La dormance complique également
les inférences portant sur la trajectoire démographique des colonies. En effet, la mortalité peut étre
confondue avec I’entrée en dormance des individus et, inversement, le recrutement peut étre
confondu avec une sortie de la dormance. Aux fins de la conservation, il est pourtant essentiel de
bien quantifier les processus démographiques tels que la mortalité et le recrutement pour savoir si

les colonies sont en croissance, stables ou en déclin.

En 2021, un protocole de suivi individuel annuel a été mis en place pour permettre d’évaluer
la trajectoire démographique des colonies de botryches et complémenter 1’inventaire général, qui
sera désormais effectué aux 2 a 5 ans (Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2022). Ainsi, la saison
de croissance 2022 marque la deuxieme année du suivi individuel. Cette année a été caractérisée
par de fortes précipitations au printemps. En effet, il s’agit de la premiére année depuis le début du
suivi par la Chaire de recherche du Canada en biologie intégrative de la flore nordique ou
I’abondance des précipitations printaniéres (du 1°" mai au 26 juin) se situe au-dessus de la moyenne
historique (164 mm en 2022 alors que la moyenne est 144 mm). Si, comme suggéré dans les
derniers rapports (de Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021 ; Ducharme-Martin et de Lafontaine
2022), le régime de précipitations printaniéres a bien un effet sur I’émergence des botryches, on
peut s’attendre a observer une augmentation du nombre de sporophytes de botryches dans les
placettes-échantillons par rapport a 2021 (Prédiction 1). En 2020, les individus étaient
particulierement petits et endommagés en raison de la sécheresse. En considérant que les
précipitations printaniéres de 2021 étaient aussi en-dessous des moyennes historiques alors qu’elles
étaient supérieures a la moyenne en 2022, les botryches devraient avoir augmenté de taille depuis
I’année derniére, en plus d’étre en meilleur état (moins d’individus flétris) (Prédiction 2). Ces
effets (augmentation du nombre et de la taille) devraient étre plus importants dans les parcelles-
échantillons en milieu ouvert que dans celles sous un couvert forestier, car le couvert pourrait
atténuer I’impact des conditions de sécheresses printaniéres (de Lafontaine et Ducharme-Martin,
2021). On s’attend donc a observer moins de dormance dans les microsites ombragés. Donc, par

rapport a 1’échantillonnage de 2021, ceci devrait se traduire par une plus forte proportion de
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réémergence des botryches et une moins grande proportion de nouvelles émergences dans les
parcelles-échantillons sous couvert forestier que dans celles en pleine lumiere (Prédiction 3).
Finalement, comme les patrons de dormance peuvent varier entre les espéces (Lesica et
Ahlenslager, 1996), on devrait s’attendre a observer des changements de composition, de richesse

et de diversité spécifique dans les colonies de botryches par rapport a 2021 (Prédiction 4).

Matériel et méthodes

Entre le 16 et le 22 juin 2022, 28 des 30 parcelles installées en 2021 ont été revisités. La parcelle
14 est située a Pointe-au-Peére et ne compte qu’un seul individu (n°164), il n’a donc pas été jugé
nécessaire de le revisiter cette année puisque 1’étude porte essentiellement sur les botryches au
PNB. La parcelle 20 (site 2019-6, secteur de I’Anse & Wilson) est une colonie linéaire située sous
une cléture de bois, entre un sentier pédestre et une piste cyclable. Contrairement aux autres
parcelles-échantillons, les médaillons (identifiants uniques) sont cloués dans la cléture de bois et
ne sont pas situés immediatement a proximité des botryches, ce qui augmente le risque de
confondre les individus d’une année a I’autre. De plus, I’emplacement est prisé par les visiteurs du
parc, ce qui complique considérablement la circulation de 1’équipe et sa capacité a exécuter des
opérations sur ce site d’étude en plus de limiter la possibilité d’ajouter de nouveaux médaillons
susceptibles d’attirer 1’attention des visiteurs. Cette parcelle atypique a donc été abandonnée du
protocole de suivi démographique, mais le site 2019-6 continuera toutefois d’étre visité lors du
suivi général. Ainsi, les individus marqués entre 203 et 216 sont dorénavant exclus du suivi

démographique.

Pour chaque identifiant unique (médaillon métallique) correspondant a un individu marqué
en 2021, le statut du botryche associé a été noté pour ’année 2022 (émergé ou non émergé en
2022). Chaque botryche émergé pour lequel il n’y avait aucun médaillon a proximite a été consideré
comme « nouvellement émergé » et un nouveau médaillon (numéroté entre 420 a 758) a été
installé. Lorsque deux individus émergés se trouvaient a proximité mais qu’il n’y avait qu’un seul
médaillon, le plus grand de ces deux individus était considéré comme celui ayant émergé en 2021
et le plus petit comme celui nouvellement émergé. Les deux médaillons (I’ancien et le nouveau)
étaient alors installés sur le méme clou. Tous les individus émergés ont été identifiés a 1’espéce

(indépendamment de I’identification effectuée en 2021) a 1’aide des clés dichotomiques de
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Cayouette (2001) et de Farrar (2011). Lorsque I’identification était incertaine, la mention cf.
(confer) était ajoutée devant 1’identification problématique pour indiquer le doute (le spécimen
ressemble a I’espece a laquelle on référe, sans toutefois en avoir toutes les caractéristiques
diagnostiques). Les botryches impossibles a identifier ont été designes Botrychium sp. Des mesures
morphologiques ont été prises a 1’aide d’une régle de 30 cm (hauteur, largeur, longueur et tige du
trophophore; hauteur, longueur et tige du sporophore) suivant le protocole établi par Ducharme-
Martin et de Lafontaine (2022). Chacun de ces individus a été pris en photo devant un fond noir
uniforme muni d’un ruban gradué en cm servant d’échelle. Certaines remarques additionnelles

étaient parfois notées (p.ex., tige sectionnée, botryche endommagé ou desséche).
Analyse des donneées

Les photos datant de 2021 et 2022 ont été triées et renommeées a ’aide d’un programme Python
(Van Rossum et Drake, 1995). Chaque photo a été renommeée sous le format « N° de
médaillon_Année_N° de photo.jpeg ». Sur chaque photo, le N° de médaillon, I’identification,
I’année et le N° de photo ont été inscrits grace au module Pillow (Clark, 2015). Les photos ont été
observées une par une pour détecter des signes de dommages sur les botryches (taches brunes,
trophophore et sporophore sectionné ou endommagé, tige sectionnée). La présence ou 1’absence de

détérioration était notée de maniére binaire.

Toutes les analyses statistiques et représentations graphiques ont été réalisé dans la suite R
4.1.2 (R Core Team, 2021). Les compositions spécifiques de 2022 et 2021 (toutes parcelles
confondues) ont d’abord été comparées a 1’aide d’un test du khi-carré. Puis, les indices de diversité
de Simpson et de Shannon ont été calculés pour chaque parcelle et chaque année a I’aide de la
bibliothéque R vegan (Oksanen et al., 2022). Pour chacun de ces indices de diversité, un test de
Student bilatéral pairé par parcelle a été réalisé afin de comparer la diversité entre 2021 et 2022.
Enfin, un tableau de contingence, contenant les transitions des identifications entre 2021 et 2022 a
été réalisé. Cette analyse a révélé que les identifications de certaines espéces étaient problématiques
puisqu’elles variaient significativement entre 2021 et 2022 (voir la section Reésultats) ; ces especes
ont donc été regroupées en complexe (le complexe matricariifolium/michiganense et le complexe
simplex/tenebrosum) pour faciliter I’interprétation des analyses subséquentes. Pour toutes les

analyses, les mentions cf. ont été ignorées.
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Afin de comparer I’abondance des botryches émergés entre 2021 et 2022, un test de Student
unilatéral (hypothése alternative : Nombrezoz22 - Nombrezoz: > 0) pairé par parcelle a été réalise. Les
botryches emergés en 2022 suivent deux modalités : soit ils ont déja été répertoriés en 2021
(réémergences), soit ils sont enregistrés pour la premiere fois en 2022 (nouvelles émergences). Les
proportions de réémergences et de nouvelles émergences ont donc été calculées (nombre
correspondant a chacune de ces catégories/nombre total de botryches émergés en 2022). Afin de
comparer cette étude avec celles réalisées chez d’autres espéces (Montgomery, 1990 ; Muller, 1993
; Lesica et Ahlenslager, 1996 ; Mesipuu et Shefferson, 2009 ; Williams, 2015), la proportion de
botryches réémergés a aussi été calculée par rapport a 2021 comme année de référence (nombre de
botryches réémergés en 2022/nombre total de botryches émergés en 2021). Certaines espéces
pourraient aussi réémerger davantage que d’autres (Lesica et Ahlenslager, 1996). Un test de khi-
carré a donc été effectué pour comparer les proportions de résurgence des différentes especes. Les
identifications utilisées étaient celles datant de 2021, car seuls les individus ayant réémergeé ont pu

étre effectivement réidentifiés en 2022.

Afin de Vérifier si les individus étaient plus grands en 2022 qu’en 2021, un test de Student
unilatéral (Hypothese alternative : p2o22 — H2o21 > 0) pairé par individu a été réalisé pour chacune
des mesures prises en 2021 et en 2022 (hauteur, largeur, longueur et tige du trophophore; hauteur
et longueur du sporophore). Pour inclure les individus nouvellement émergés, des moyennes par
parcelle ont été calculées pour chacune de ces mesures et un test de Student unilatéral (Hypothése

alternative : ploo22 — H2021 > 0) pairé par parcelle a été effectué.

Pour évaluer si les individus étaient moins endommages en 2022 qu’en 2021, la proportion
de botryches endommagés par parcelle pour chacune de ces années a été comparée grace a un test
de Student unilatéral (Hypothése alternative : Propao2 — Propo2i < 0) pairé par parcelle. La
proportion d’individus endommagés pourrait étre plus élevée chez certaines espéces que chez
d’autres. Ainsi, la proportion de botryches endommagés a été comparée entre les espéces grace a
un test du khi-carré. Les botryches non-identifiables (Botrychium sp.) ont été retirés de cette
analyse étant donné le rapport de causalité évident qu’il existe entre la détérioration du trophophore
et I’impossibilité d’identifier un individu. La proportion de Botrychium sp. par parcelle a également
été comparée entre 2021 et 2022 grace a un test de Student unilatéral (Hypothése alternative

Propao22 — Prop2o21 < 0) pairé par parcelle.
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Certaines variables microenvironnementales mesurées dans les parcelles (pourcentage de
couverture forestiére, couvert herbacé, muscinal et lichénique, arbustif et arborescent, hauteur de
la végétation et pH) pourraient influencer le nombre, la proportion de réémergence ou de nouvelles
émergences et la morphologie des botryches. Ainsi, pour chacune de ces variables dépendantes, un
modéle linéaire complet a été réalise avec toutes les variables microenvironnementales (mesurées
en 2021, Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2022) comme variables indépendantes. Lorsque le
modele complet était significatif, toutes les variables dont la pente partielle n’était pas
significativement différente de O (test de Student) étaient retirées, pour créer un modele réduit
comportant uniquement les variables dont les pentes partielles étaient différentes de 0. Si le modéle
complet n’était pas significatif, aucune variable n’était retenue. Les postulats de colinéarité et de
normalité des résidus ont été vérifiés pour chacun de ces modeéles grace a la bibliotheque R
performance (Liidecke et al., 2021). Etant donné que le couvert forestier était la seule variable
influencant les caractéristiqgues démographiques des botryches (voir la section Résultats), les
parcelles ont été divisées en trois classes selon leur type de couvert : les parcelles ouvertes (0% de
couverture), les parcelles semi-couvertes (1-50% de couverture) et les parcelles couvertes (51-
100% de couverture). Cette classification a permis d’explorer si la différence de taille du
sporophyte entre 2021 et 2022 variait selon le type de couvert. A cette fin, pour chaque mesure
morphologique, une ANOVA a été effectuée, avec la différence de mesure du sporophyte entre
2021 et 2022 comme variable dépendante et le type de couvert comme variable indépendante.

Lorsque significatif, ce test était suivi d’'une comparaison multiple de Tukey.

Si la dormance chez les botryches est induite par un manque de ressources, les individus
plus petits ou endommagés pourraient étre plus propices a entrer en dormance (Lesica et Crone,
2007). La capacité a réémerger a ’année i+1 pourrait donc dépendre de la taille ou de 1’état
(endommagé ou non) a I’an i. Pour vérifier si la taille des individus de I’année 2021 a une influence
sur I’émergence (ou non) des botryches en 2022, une régression logistique a été effectuée avec
I’émergence en 2022 comme variable dépendante binaire et les différentes mesures
morphologiques de 2021 (hauteur du trophophore, largeur du trophophore, longueur du
trophophore, tige du trophophore, tige du sporophore, hauteur du sporophore, longueur du
sporophore) comme variables independantes. Les postulats d’application du mod¢le ont été vérifiés
a I’aide de la librairie R performance. La hauteur du sporophore a été éliminée du modeéle, car elle

était colinéaire avec la hauteur du trophophore. Les variables dont la p-valeur était la plus élevée
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ont progressivement été enlevées, jusqu’a I’obtention d’un modéle comportant uniquement des
variables marginalement significatives (P < 0,10). Le modéle ainsi obtenu a été comparé avec le
modele incluant toutes les variables (a I’exception de la hauteur du sporophore) grace a un test de
ratio de vraisemblance (likelihood ratio test) afin de determiner si ce modele était significativement
différent du modele complet. Le modéle complet et le modéle simplifié ont également été comparés
avec un modele nul (ne comportant aucune variable indépendante). Pour voir si les botryches
endommageés, brisés ou flétris en 2021 avaient moins de chances de réémerger en 2022, un test du
khi-carré a été effectué. Ce test a permis de déterminer si la probabilité qu’un individu émerge
sachant qu’il était endommagé en 2021 était différente de la probabilité qu’un individu émerge

sachant qu’il était intact en 2021.

Résultats

De maniére générale, la composition spécifique a peu changeé entre 2021 et 2022 (Figures 1 et 2).
On note néanmoins une plus grande proportion de botryches identifiés comme B. tenebrosum et B.
pallidum et une diminution de la proportion de B. simplex (Figures 1 et 2B). Ces changements de
proportions ne refletent toutefois pas forcément une réalité biologique, mais témoignent
probablement surtout d’un changement dans les identifications effectuées par 1’équipe
d’échantillonnage. En effet, B. tenebrosum était jusqu’a trés récemment considéré comme une
variété de B. simplex (Farrar, 2011 ; Dauphin et al., 2017) et la distinction entre les deux especes
n’avait pas été faite dans les rapports des années précédentes (de Lafontaine et Ducharme-Martin,
2021). Effectivement, en regroupant ensemble les paires de taxa appartenant a un méme complexe
d’espéces (matricariifolium/michiganense et tenebrosum/simplex) et en excluant les Botrychium
sp., aucun changement significatif dans la composition des botryches du Bic n’est observé entre
les deux années (x* = 10,08, df = 6, P = 0,12 ; Figure 2B). La diversité par parcelle n’a d’ailleurs
pas changé entre 2021 et 2022 (Shannon : toss = 0,62, df = 27, P = 0,27 ; Simpson : tops = -0,04, df
=27, P = 0,52 ; Figure 2A). La proportion de botryches non-identifiables (Botrychium sp.) par
parcelle a cependant diminué par rapport a 2021 (tons = -5,14, df = 27, P < 0,001 ; Figure 2B).

10
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Especes
| | B. lanceolatum
B. lineare

B. matricariifolium
B. michiganense
|| B. pallidum

| | B. simplex

B. tenebrosum

B. spathulatum

| | Botrychium sp.

S. multifidum

Especes
| | B. lanceolatum
B. lineare

B. matricariifolium
B. michiganense
| | B. pallidum

| | B. simplex

B. tenebrosum

B. spathulatum

| | Botrychium sp.

S. multifidum

Figure 1. Abondance relative des différentes espéces de botryches (Botrychium et Sceptridium)
répertoriées aux 28 parcelles-échantillons du parc national du Bic en 2021 et en 2022. La taille
des diagrammes circulaires est proportionnelle au nombre de sporophytes émergés.
L’emplacement des parcelles est approximatif sur la figure, mais leurs coordonnées
géographiques exactes sont indiquées dans Ducharme-Martin et de Lafontaine (2022).
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Tableau 1. Matrice de transition représentant les changements d’identification entre 2021 et 2022 pour les
différentes espéces de botryches (Botrychium et Sceptridium) du parc national du Bic. Le nombre de changements
d’identification est indiquée entre les parenthéses. Les identifications confirmées sont représentées en gras.

2021

B. matricariifolium B. michiganense B. simplex  B. pallidum B. tenebrosum B. lanceolatum Botrychium sp. B.lineare  B. spathulatum _S. multifidum

B. matricariifolium 74% (60) 50% (12) 0 0 0 9% (1) 27% (25) 33% (1) 100% (1) 0

B. michiganense 14% (11) 38% (9) 0 0 0 0 21% (19) 33% (1) 0 0

B. simplex 0 0 28% (7) 0 100% (2) 0 3% (3) 0 0 0

B. pallidum 4% (3) 0 0 85% (47) 0 9% (1) 15% (14) 0 0 0
2022 B. tenebrosum 0 0 72% (18) 4% (2) 0 0 5% (5) 0 0 0

B. lanceolatum 0 0 0 2% (1) 0 82% (9) 2% (2) 33% (1) 0 0

Botrychium sp. 9% (7) 12% (3) 0 9% (5) 0 0 22% (20) 0 0 0

B. lineare 0 0 0 0 0 0 3% (3) 0 0 0

B. spathulatum 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

S. multifidum 0 0 0 0 0 0 0 0 0 100% (2)

Bien que globalement les proportions de chaque espéce demeurent stables, les
identifications taxonomiques ont changé considérablement entre les deux années de suivi. Au total,
pres de la moitié (48%) des individus réémergés étaient identifiés différemment en 2022 par rapport
a 2021. Une grande partie de ces changements reflete les botryches mal formés, endommageés,
desséchés ou de petite taille qui étaient virtuellement impossibles a identifier (Botrychium sp.) en
2021 mais qui ont finalement pu étre identifiés en 2022 (Tableau 1). On remarque aussi beaucoup
de changements d’identification entre B. matricariifolium et B. michiganense et entre B. simplex et
B. tenebrosum, ce qui justifie de regrouper ces paires d’espéces en complexes
matricariifolium/michiganense et simplex/tenebrosum dans les analyses subséquentes. Seulement
38% des B. michiganense identifiés en 2021 ont été confirmés en 2022, alors que 50% ont été
réidentifiés comme B. matricariifolium. A I’inverse, 74% des B. matricariifolium identifiés en
2021 ont été confirmés en 2022, alors que 14% ont été réidentifiés comme B. michiganense. Pour
B. simplex, 27% des identifications ont pu étre confirmées et tous les autres individus ont été
réidentifiés comme B. tenebrosum en 2022. Aucune identification des espéces peu abondantes en
2021 (B. lineare, B. spathulatum et B.tenebrosum) n’a pu étre confirmée en 2022. Les quelques
« B. lineare » de 2021 étaient plutdt réidentifiés comme B. matricariifolium, B. michiganense ou
B. lanceolatum (Annexe 1). Le seul individu de « B. spathulatum » a été réidentifié comme B.
matricariifolium (Annexe 2) et les deux individus de « B. tenebrosum » ont éte reidentifiés en tant
que B. simplex. S. multifidum, B. pallidum et B. matricariifolium ont généralement été confirmés

(100%, 85% et 74% de confirmation, respectivement ; Tableau 1)
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Figure 2. Diversité spécifique des botryches au Parc national du Bic en 2021 et en 2022. (A) Comparaison de
la richesse, de I’indice de diversité de Shannon et de I’indice de diversité de Simpson dans les 28 parcelles-
échantillons entre 2021 et 2022. (B) Composition spécifique des botryches répertoriés pour I’ensemble des
parcelles-échantillons en 2021 et en 2022. Les espéces sont représentées individuellement dans la rangée du
haut alors que certains taxa sont regroupés en complexes (matricariifolium/michiganense [matri./michi.] et
simplex/tenebrosum) dans la rangée du bas.

Au total, le nombre de sporophytes émergés dans les parcelles-échantillons était plus élevé
en 2022 qu’en 2021 (tons = 3,20, df = 27, P < 0,001 ; Figure 3A). Des 395 médaillons qui avaient
été installés en 2021, 13 n’ont pas été retrouvés en 2022. Aussi, 339 médaillons marquant

individuellement les nouvelles émergences ont été ajoutés en 2022. La base de données inclut donc
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actuellement un total de 721 sporophytes qui ont été marques et qui seront revisités annuellement.
De tous ces individus échantillonnés en 2022 (émergés ou non), prés de la moitié (46%)
correspondent a de nouvelles émergences. (Figure 3B). L’ autre moitié se divise en trois catégories :
les réémergés, les non-émergés et les non-retrouvés. En considérant seulement les individus qui
avaient émerge en 2021 et en excluant les non-retrouves, on obtient 77% de réémergence et 23%
de non-émergence. Toutes les espéces ont réémergé dans les mémes proportions (x> = 9,49, df =
10, P =0,19), méme lorsqu’elles étaient regroupées en complexe (matricariifolium/michiganense
et simplex/tenebrosum) (y* = 8, df = 8, P = 0,43).

A 1ood
Année ¢
B3 2021
B9 2022
75 . B

Etat

o
[a=]

Nouveau
Non retrouvé
Mon émergé
Réémergé

Nombre de sporophytes émergés

251

2021 2022
Année

Figure 3. Caractéristiques démographiques des botryches du parc national du Bic en 2021 et en 2022. (A)
Comparaison du nombre de sporophytes émergés entre 2021 et 2022. La différence significative (P < 0.05) est
indiquée par les lettres a et b. (B) Proportion des individus appartenant a chaque classe démographique en 2022.
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La morphologie a changé entre les deux années de suivi (Figure 4). En moyenne, chaque
individu avait un trophophore plus haut (toss = 7,31, df = 239, P < 0,001), plus long (toss = 3,42,
df = 231, P < 0,001) et une tige plus longue (tobs = 2,37, df = 233, P = 0,009) en 2022 par rapport
a 2021. Le sporophore était aussi plus haut (tobs = 4,76, df = 245, P < 0,001). En revanche, le
trophophore n’était pas plus large (tobs = 0,89, df = 210, P = 0,19) et le sporophore et sa tige
n’étaient pas plus longs (longueur du sporophore : tors = 1,19, df = 240, P = 0,12 ; tige du
sporophore : tohs = -1,49, df = 239, P = 0,93). En considérant les moyennes par parcelles, ce qui
permet d’inclure également la morphologie des nouvelles émergences (2022) dans I’analyse, seule
la hauteur du trophophore était plus importante en 2022 (tobs = 1,90, df = 26, P = 0,03 ; Figure 4).
Les botryches étaient moins endommageés en 2022 qu’en 2021 (tobs = 3,10, df = 27, P < 0,001) et
aucune espéce n’était significativement plus ou moins endommagée par rapport aux autres (y~ =

14,35, df =9, P = 0,11).

Les variables microenvironnementales considérées dans les modéles ne contribuent peu ou
pas a expliquer la différence entre les parcelles quant a la proportion de réémergence et de nouvelles
émergences (P > 0,05 ; Tableau 2). Le mode¢le tentant d’expliquer la proportion de sporophytes
n’ayant pas réémergé dans chaque parcelle n’était pas significatif, ce qui suggere que la différence
de réémergence des botryches entre les parcelles est sous I’influence d’autres variables
microenvironnementales  non-considérées (ou sous l’influence d’aucune variable
microenvironnementale). Par ailleurs, seul le pourcentage de couverture de la canopée contribue a
expliquer les différentes proportions de nouvelles émergences entre les parcelles (P < 0,05 ;
Tableau 2). La relation négative entre le couvert forestier et la proportion de nouvelles émergences
indique que, lors d’un printemps pluvieux, plus le couvert est important, moins les conditions sont
propices a de nouvelles émergences dans la parcelle. La morphologie moyenne des botryches dans
une parcelle n’est pas prédite par les variables microenvironnementales considérées dans le modele
(P >0,05; Tableau 3). Ainsi, aucune des variables microenvironnementales mesurées ne contribue

a expliquer les différences moyennes de la morphologie des botryches entre les parcelles.
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Figure 4. Comparaison de la morphologie des botryches du parc national du Bic entre 2021 et 2022. (A)
Comparaison de la morphologie des individus entre 2021 et 2022. (B) Comparaison des moyennes par parcelle
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16




HARIMANANA & DE LAFONTAINE 2023

Tableau 2. Influence des variables microenvironnementales (couvert forestier, pH, hauteur de la végétation,
couverture muscinale et lichénique, arbustive et arborescente, herbacée et de litiére) sur les caractéristiques
démographiques des botryches du parc national du Bic. Pour chaque caractéristique démographique (taux de non-
émergence et de nouvelles émergences par parcelle), une régression multiple a été effectuée avec toutes les
variables microenvironnementales comme variables indépendantes. Les modeles et variables significatifs (P <

0,05) sont indiqués en gras.

Hauteur

Mousse et Végétation Végétation

Intercept  Couvert H Litiére
. a végétation  lichens arbustive  herbacée
Taux de non 0,911+ 0,002+ -0,123 + 0,008 + -0,001 + 0,001+ -0,002 % 0,000+ Flrag = b —0.615
émergence 1,102 0,002 0,144 0,005 0,004 0,002 0,003 0,002 0,775 -
. 0,428+ -0,003 £ -0,042 -0,003 £ 0,001t 0,000 £ 0,004t 0,003 £ Fiz19 =
Nouvelles émergences . P =0,025
0,918 0,002 0,120 0,004 0,003 0,002 0,002 0,002 3,039

Tableau 3. Influence des variables environnementales (couvert forestier, pH, hauteur de la végétation, couverture
muscinale et lichénique, arbustive et arborescente, herbacée et de litiere) sur la morphologie des botryches du parc
national du Bic en 2021 et en 2022. Pour chaque mesure morphologique (moyenne par parcelle), une régression
linéaire multiple a été effectuée avec toutes les variables environnementales comme variables indépendantes.

Aucun modele n’était significatif (P > 0,05).

Trophophore

Sporophore

Hauteur Largeur Longueur Tige Hauteur Longueur Tige
F[7,18] = 1,38 F[7,18] = 0,91 F[7’19] = 1,97 F[7,18] = 0,75 F[7'19] = 1, 18 F[7,19] = 0,98 F[7,19] = 1, 19
P =0,27 P =0,52 P =011 P =0,63 P =0,36 P =0,47 P =0,35
F[7119] = 1,32 F[7’19] = 1,43 F[7’19] = 1,89 F[7’19] = 1,33 F[7’19] = 1,02 F[7'19] = 1,24 F[7'19] = 1,82
P =0,30 P =0,25 P =0,13 P =0,29 P =0,45 P =0,33 P =0,14

La présence d’un couvert forestier au-dessus de la parcelle influence toutefois la différence
morphologique interannuelle des botryches. L’augmentation de la taille des individus entre 2021
et 2022 était moins marquée dans les parcelles couvertes que dans les parcelles semi-couvertes ou
ouvertes. L’analyse suggére méme une diminution de la taille des botryches dans les parcelles
couvertes (Figure 5). Ainsi, pour la hauteur, la longueur et la largeur du trophophore de méme que
pour la hauteur et la longueur du sporophore, deux groupes se distinguent clairement : les parcelles
couvertes et les parcelles ouvertes/semi-couvertes (P < 0,05). Dans les parcelles couvertes, on
observe une stabilité, voire une diminution de la taille par rapport a 2021, tandis que dans les
parcelles ouvertes/semi-couvertes, on observe une augmentation de la taille. Pour les autres
mesures (tige du sporophore et du trophophore), il n’y aucune différence significative entre les

parcelles couvertes, semi-couvertes et ouvertes
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Des modeéles de régression logistique ont été réalisés pour déterminer si la taille des
botryches en 2021 affectait leur émergence en 2022. Les deux modeles comportant des variables
morphologiques (les modéles complet et réduit) étaient meilleurs que le modele nul pour prédire
la probabilité d’émergence a partir de la taille des botryches (Tableau 4). Toutefois, le modéle
complet n’était pas significativement différent du modeéle nul (P = 0,61) et son critére d’information
d’Akaike (AIC) était plus élevé, ce qui suggere que la plupart des variables morphologiques
incluses n’étaient pas nécessaires pour prédire 1’émergence (Tableau 4). La simplification du
modeéle complet par le retrait progressif des variables a mené a 1’obtention d’un modéle réduit
n’incluant que trois variables : la hauteur du trophophore, la tige du trophophore et la tige du
sporophore. De ces trois variables, la hauteur du trophophore était significative (P < 0,05), alors
que les deux autres étaient marginalement significatives (P < 0.07). La hauteur du trophophore et
la tige du trophophore figuraient également comme variables significatives dans le modéle
complet, ce qui corrobore leur importance pour prédire I’émergence des botryches. Selon le modéle
réduit, un trophophore haut et une tige longue augmenteraient la probabilité de réémerger a I’année
suivante, tandis qu’une tige du sporophore courte diminuerait cette probabilité. Les botryches qui
étaient endommagées en 2021 n’avaient pas plus de probabilité de rester sous terre en 2022 (x° =
1,30, df =1, P = 0,26).

Tableau 4. Influence de la morphologie en 2021 sur la probabilité de réémergence en 2022. Les variables

significatives (P < 0,05) sont indiquées en gras. Les variables marginalement significatives (P < 0,10) sont
soulignées.

- . L. L. Comparaison avecle
Coefficient Ecart-type z P-valeur AIC Déviance résiduelle N
modele nul (P-valeur)
Modéle complet 289,17 275,17 0,061
Ordonnée al'origine 0,624 0,358 1,744 0,081
Hauteur du trophophore (cm) 0,233 0,111 2,094 0,036
Largeur du trophophore (cm) -0,607 0,480 -1,266 0,206
Longueur du trophophore (cm) 0,370 0,343 -1,078 0,281
Tige du trophophore (cm) 1,822 0,877 2,078 0,038
Tige du sporophore (cm)| -0,481 0,342 -1,408 0,159
Longueur du sporophore (cm) 0,544 0,358 1,518 0,129
Modéle réduit 286,96 278,96 0,044
Ordonnée al'origine 0,631 0,358 1,761 0,078
Hauteur du trophophore (cm) 0,179 0,085 2,094 0,036
Tige du trophophore (cm) 1,617 0,858 1,886 0,059
Tige du sporophore (cm)|  -0,566 0,307 -1,846 0,065
Modéle nul 289,04 287,04
Ordonnée al'origine 1,262 0,146 8,632 <0,001
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Discussion

Prédiction 1. Augmentation du nombre de botryches émergés en 2022 par rapport a 2021

Tel qu’attendu, le nombre de botryches émergés a augmenté en 2022, atteignant presque le double
des effectifs enregistrés dans les parcelles en 2021. Ce résultat corrobore I’importante variabilité
interannuelle des effectifs de botryches au PNB, phénomeéne qui avait déja été observé dans les
inventaires généraux depuis 2019 (Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2020, 2022 ; de Lafontaine
et Ducharme-Martin, 2021). Cette variation importante pourrait s’expliquer par un fort
renouvellement de la population (mortalité et recrutement élevés) ou par des proportions de
dormance variables entre les années. Avec seulement deux années de suivi démographique
individuel, il n’est toutefois pas possible de distinguer pour I’instant entre les processus de
mortalité/recrutement et la dormance, c’est pourquoi on utilise plutot les termes « nouvelle
émergence », « réémergé » et « non-émerge ». Ceci est a prendre en compte dans la comparaison
avec les suivis pluriannuels de botryches publiés a ce jour (Montgomery, 1990 ; Muller, 1993 ;
Lesica et Ahlenslager, 1996 ; Mesipuu et Shefferson, 2009 ; Williams et Waller, 2015) qui peuvent,
quant a eux, estimer la dormance, la mortalité et le recrutement. La comparaison avec ces études
s’affinera donc au cours des prochaines années du suivi, alors qu’il deviendra possible de distinguer

entre les processus de dormance et de mortalité/recrutement.

Pour comparer entre les différentes études, il faut d’abord distinguer les deux sources
d’augmentation du nombre de botryches : la sortie de dormance d’individus préétablis et le
recrutement de nouveaux individus (natalité), que I’on regroupe ici sous le qualificatif de
« nouvelles émergences ». Les nouvelles émergences représentent pres de la moitié des botryches
émergés au PNB en 2022. Ce nombre, qui peut sembler impressionnant, est en fait similaire a ceux
déja mesurés dans des études comparables. En effet, dans un suivi de 5 ans portant sur B.
matricariifolium, Muller (1993) rapporte une proportion de nouvelles émergences d’environ 50%
chaque année. De maniére similaire, Lesica et Ahlenslager (1996) ont mesuré des proportions de
recrutement entre 25% et 38% B. hesperium et entre 30% et 65% pour B. paradoxum?! au cours
d’un suivi sur 6 ans. Dans toutes ces études, il y a donc chaque année une grande proportion

d’individus qui émergent pour la premiere fois, ou du moins qui émergent alors qu’ils n’avaient

! Valeurs déterminées a partir de Lesica et Ahlenslager (1996, Fig. 3). Notons qu’il s’agit seulement de la proportion
de recrutement et non de la proportion de nouvelles émergences, qui inclut le recrutement et la sortie de dormance.
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pas encore été détectés lors des précédentes années du suivi. Il est donc probable que le recrutement
(au sens de « premiere émergence », car le rhizome des botryches qui émergent pour la premiére
fois est déja établi sous terre depuis 3 a 8 ans ; Ahlenslager et Potash, 2001) joue un réle important

dans la fluctuation interannuelle des effectifs.

De maniere similaire, deux processus peuvent expliquer une diminution du nombre de
sporophytes émergeés : I’entrée en dormance ou la mortalité des individus. Dans le relevé de 2022,
ces deux causes de diminution sont regroupées au sein de la catégorie « non-émergé ». Ainsi,
seulement 23% des individus qui avaient émergé en 2021 ne sont pas réapparus en 2022. Cette
proportion inférieure a celles mesurées dans d’autres études : Muller (1993) rapporte une
proportion de non-émergence entre 50 et 60%, alors que Lesica et Ahlenslager (1996) estiment
cette proportion entre 34 et 44% pour B. hesperium et entre 56 et 76% pour B. paradoxum. Avec
un protocole similaire au notre, Williams et Waller (2015) ont obtenu des proportions de non-
émergence d’environ 55%. Cela suggére qu’entre 2021 et 2022, il y a eu relativement peu de
mortalité et/ou d’entrée en dormance au PNB. Cette faible proportion de non-émergés pourrait
s’expliquer par les précipitations supérieures a la moyenne au PNB au printemps 2022, des
conditions favorables ayant conduit & une faible mortalité et/ou une faible dormance. Sur la base
de deux années de suivi démographique dans les parcelles, il n’est pas encore possible de distinguer
entre ’entrée en dormance et la mortalité. De fait, méme lorsque plusieurs années de données sont
disponibles, il n’est pas nécessairement trivial de distinguer ces deux processus. En effet, il faut
présumer que si les individus n’ont pas été revus pendant plusieurs années, alors ils sont morts (et
non en dormance) et déterminer arbitrairement le moment de la mort. Il est impossible de savoir si
I’individu est mort immédiatement apres sa derniére émergence ou s’il est entré en dormance, puis
mort quelques années plus tard sans jamais avoir réémergé. Ces suppositions peuvent
éventuellement conduire a des estimations erronées, voire aberrantes, de la proportion de la
population dormante (Keéry et al., 2005). De telles sources de biais ne peuvent étre évitées qu’en
ayant recours a 1) plusieurs années de suivi et 2) des analyses statistiques complexes, comme les
analyses de capture/recapture de Cormack-Jolly-Seber ou multi-états (Kéry et al., 2005). Jusqu’a
présent, les résultats des suivis a long terme déja publiés suggérent que, chez le genre Botrychium,
la mortalité est la source de diminution des effectifs qui prédomine (Muller, 1993 ; Lesica et
Ahlenslager, 1996), mais la méthodologie utilisée dans ces études pourrait surestimer la mortalité

et sous-estimer la dormance (voir Kéry et al., 2005).
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Un recrutement et une mortalité importantes ne suffisent toutefois pas pour expliquer
I’association apparente entre le nombre de botryches et I’abondance des précipitations printaniéres
depuis 2019 au PNB. En effet, une fois que le gamétophyte a été fertilise, le sporophyte peut mettre
entre 3 et 8 ans pour émerger (Ahlenslager et Potash, 2001). Ainsi, méme si les pluies printaniéres
augmentaient la probabilité de germination de spores ou de fécondation du gamétophyte, ces effets
ne seraient pas visibles avant plusieurs années. Les gamétophytes ou les sporophytes juvéniles
souterrains pourraient jouer un réle analogue a celui des banques de graines chez certains
gymnospermes et angiospermes (Johnson-Groh et al., 2002). Ces individus pourraient demeurer
sous terre et n’émerger pour la premiére fois que lorsque les conditions météorologiques leur sont
favorables, par exemple lors des printemps particulierement humides. Cette hypothése, qui
permettrait d’expliquer la fluctuation des effectifs de botryches uniquement par le recrutement et
la mortalité, demeure peu explorée, notamment parce que les effets des conditions météorologiques

sur les stades de vie souterrains des botryches sont mal connus et difficiles a étudier.

Si elle est avérée sur le long terme, I’association entre 1’émergence des sporophytes et
I’abondance des précipitations printaniéres pourrait aussi s’expliquer par la dormance. Chez
plusieurs espéces capables de dormance végétative, 1’entrée en dormance semble correspondre a
des conditions de sécheresse et la sortie de dormance, a un retour de conditions d’humidité
adéquates (Kéry et al., 2005 ; Reintal et al., 2010 ; Hawrizky et al., 2011). La vulnérabilité a la
secheresse et son association avec la dormance vegétative a été proposée chez Botrychium
campestre (Anderson et Cariveau, 2003) mais la généralisation de cette association pour d’autres
espéces de botryches semble ambigué pour I’instant sur la base des données empiriques disponibles
(Muller, 1992 ; Muller, 1993 ; Mesipuu et Shefferson, 2009). Par exemple, malgré des fluctuations
importantes de précipitations au cours d’un suivi pluriannuel, la densité et la proportion de
réapparition de Botrychium matricariifolium sont demeurées invariables (Muller, 1993). Chez
Sceptridium dissectum, 1’effet des précipitations printaniéres semblent varier d’un site a 1’autre,
avec un impact positif sur la production de tiges fertiles a un site d’étude et un impact négatif a
I’autre (Mesipuu et Shefferson, 2009). Ces résultats equivoques contrastent clairement avec les
tendances observées au PNB depuis 2019 (Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2020, 2022 ; de
Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021). Jusqu’a présent, les études qui se sont intéressées a la
relation entre les caractéristiques météorologiques et la trajectoire démographique des populations

de botryches ne prennent pas en compte certaines variables écologiques comme la présence d’un
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couvert forestier, la capacité de rétention de 1’eau par les sols ou la disponibilité et la composition
des communautés de mycorhizes (Anderson et Cariveau, 2003). Pourtant, ces variables pourraient
modifier 1’accessibilité de 1’eau dans les sols et le stress hydrique effectivement subi par les
botryches (voir Discussion, Prédiction 3). L’intégration de ces variables dans les futurs suivis au
PNB semble donc essentielle pour mieux comprendre 1’écologie des botryches et mettre en place

des mesures de conservation adequates.

La divergence des résultats entre les différentes études peut aussi s’expliquer par les espéces
étudiées. Certaines études ont été menées sur des fougeres du genre Sceptridium (Montgomery,
1990 ; Mesipuu et Shefferson, 2009), qui ne représentent en fait qu’une faible proportion des
botryches du PNB. Les plantes du genre Sceptridium vivent plus longtemps (demi-vie de 43,2 ans
chez S. dissectum ; Montgomery, 1990) que les plantes du genre Botrychium (demi-vie de 3 ans ou
moins ; Lesica et Ahlenslager, 1996). Ces différences de longévité pourraient modifier
substantiellement les caractéristiques de la dormance entre les deux genres et leur relation avec les
conditions météorologiques (Shefferson, 2009). En effet, si la dormance chez les botryches
représente une adaptation dans le cadre d’une stratégie biodémographique (Gremer et al., 2012),
alors la différence de longévité entre Sceptridium et Botrychium pourraient impliquer des
compromis différents entre les especes. Par exemple, étant donné la courte longévité de
Botrychium, la dormance pourrait permettre de synchroniser les efforts de reproduction avec les
années les plus clémentes, plutdt que de maximiser la survie. Une association de la dormance avec
les conditions météorologiques serait donc attendue chez Botrychium. A I’inverse, la faculté de
survivre a des perturbations comme I’herbivorie pourrait étre plus importante chez les espéces
longévives du genre Sceptridium (Shefferson, 2009). La défoliation pourrait représenter un colt
plus important que chez Botrychium, puisque les feuilles de Sceptridium sont sempervirentes et
représentent donc un investissement énergétique plus important (Hauk et al., 2003). Les plantes
entreraient donc en dormance a la suite d’une deéfoliation par herbivorie plutét que lors de
conditions météorologiques adverses (Montgomery, 1990, Mesipuu et Shefferson, 2009). La
distinction écologique et taxonomique entre les espéces des genres Sceptridium et Botrychium n’est
pas toujours considérée dans les études (Berch et Kendrick, 1982 ; Morrow et Dute, 1998 ;
Rothwell et Karrfalt, 2008), notamment parce que les deux genres Sceptridium et Botrychium ont
été séparés récemment (Kato 1988 ; Hauk et al., 2003 ; Dauphin et al., 2017). 1l convient donc de

faire preuve de prudence avant d’appliquer les résultats de recherches sur Sceptridium a la
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conservation des botryches du PNB, car la plupart des espéces et individus au PNB appartiennent

plutdt au genre Botrychium.

Bref, il est encore trop tot pour déterminer si la fluctuation des effectifs de botryches au
PNB est davantage attribuable au renouvellement de la population (mortalité et recrutement) ou a
la variation interannuelle de la dormance. D une part, I’association généralement observée depuis
2019 entre le nombre de botryches émergés et les précipitations printaniéres suggeére que la
dormance est la principale cause de cette fluctuation. D’autre part, la faible longévité des plantes
du genre Botrychium, leur recrutement important et la forte mortalité impliquent un renouvellement
dynamique. La comparaison avec les études similaires dans la littérature demeure limitée, étant
donnée leur nombre réduit (Anderson et Cariveau, 2003), les résultats contradictoires qu’elles ont
produits et les communautés d’especes distinctes de celles du PNB. L’intégration des
caractéristiques microenvironnementales a I’échelle du site et la distinction, lorsque nécessaire, des
caractéristiques écologiques des différentes espéces étudiées semblent cruciales afin de bien

orienter les efforts de conservation.

Prédiction 2. Augmentation de la taille des sporophytes et meilleur état des botryches en 2022 par

rapport a 2021

En 2022, les botryches du PNB étaient généralement de plus grande taille par rapport a 2021.
Comme la taille est souvent utilisée comme indicateur de la performance ou de la valeur adaptative
(Younginger et al., 2017), ces résultats suggerent que les botryches sont sensibles a la quantité de
précipitations durant leur période d’émergence, ¢’est-a-dire aux mois de mai et juin (Johnson-Groh
et Lee, 2002). D’autres études ont produit des résultats similaires concernant la croissance et
I’intensité des précipitations printaniéres (Hutchings, 2010 ; Hawrizki et al., 2011). La relation
entre le stress hydrique et la diminution de la croissance chez les plantes est bien connue,
particulierement chez les angiospermes (Taiz et al., 2015). Lors des périodes de sécheresse, une
cascade de signalisation réduit 1’ouverture des stomates, ce qui permet de limiter les pertes d’eau
par transpiration, mais également ’importation de CO>. Cela méne a une réduction de la
photosynthese, et donc de la croissance (Walter, 2018 ; McAdam et Sussmilch, 2021). Un
mécanisme de controle stomatal similaire existe également chez les fougeres, bien qu’il semble
reposer uniquement sur des phénomenes de turgescence et non sur un systéeme de signalisation

complexe (McAdam et Sussmilch, 2021). Cette réduction de taille liée aux conditions
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météorologiques pourrait avoir des impacts négatifs sur la survie et la reproduction des botryches,
en limitant leur capacité a capter de la lumiére ou en réduisant la hauteur a partir de laquelle les

spores sont disséminés et donc leur capacité de dispersion (Olejnik et Celka, 2015).

La dépendance des botryches envers leurs mycorhizes pour acquérir de I’eau pourrait
influencer leur susceptibilité a la sécheresse. En effet, les botryches n’ont pas de poils racinaires
(Berch et Kendrick, 1982), ce qui limite considérablement leur capacité a acquérir de 1’eau.
L’interaction entre les plantes hotes, les mycorhizes et les facteurs abiotiques demeure encore assez
mal comprise (Walter, 2018) et pourrait limiter ou amplifier I’'impact des sécheresses sur les
botryches. Le réseau de mycorhizes pourrait étre plus efficace pour aller puiser de I’eau a de faibles
potentiels hydriques (Augé et al., 2015), donc rendre les botryches plus tolérantes aux sécheresses
(Augé et al., 2015). Alternativement, les mycorhizes pourraient elles-mémes souffrir des
conditions de sécheresse, ce qui limiterait leur capacité a coloniser les racines des botryches
(Walter, 2018).

Parmi toutes les mesures qui ont été utilisées pour estimer la performance des botryches
lors des suivis individuels de 2021 et de 2022, la hauteur du trophophore semble étre la plus robuste.
Méme en utilisant les mesures par parcelle (moyennes), plutét que par individu, pour déterminer si
les botryches étaient plus grands qu’en 2021, la hauteur du trophophore demeure la seule variable
significative. En théorie, I’utilisation des mesures agrégées par parcelle devrait rendre plus difficile
la détection d’une augmentation de taille, car elle inclut les individus nouvellement émergés, qui
sont généralement plus petits que ceux déja recensés en 2021. De plus, la proportion de nouvelles
émergences varie beaucoup entre les parcelles et on aurait pu s’attendre a une réduction de la
hauteur moyenne dans les parcelles avec une majorité d’individus nouvellement émergés. Or, la
hauteur du trophophore, lorsqu’on la mesure par parcelle, demeure plus grande en 2022 qu’en
2021. 11 s’agit donc d’un indicateur particulierement robuste pour estimer la performance des

individus et des populations de botryches lors des futurs suivis.

La hauteur du trophophore est également la variable qui permet de mieux prédire
I’émergence des botryches a I’année suivante. Alors que les botryches de grande taille ont une plus
grande probabilité de réémerger, les botryches de petite taille ont plus de chances de ne pas
réapparaitre. L’absence d’un individu peut correspondre & sa mort ou sa dormance (Discussion,

Prédiction 1). Tout comme la mortalité, I’entrée en dormance peut parfois s’expliquer par une
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mauvaise performance, particulierement chez les especes ou la dormance semble non-adaptative
ou maladaptive (Hutchings, 1987 ; Shefferson et al., 2003 ; Shefferson et Tali 2007). Ceci
expliquerait pourquoi, chez certaines especes, les petits individus peuvent entrer en dormance plus
fréeguemment (Shefferson, 2006). De tels résultats ont été rapportés dans des populations de
botryches (Williams et Waller, 2015) et suggérent que la dormance chez les botryches n’a peut-
étre pas forcement un réle adaptatif. Les petits individus pourraient simplement étre plus sensibles
a la secheresse, a cause de leur réservoir interne d’eau limité et leur plus grande surface
d’évapotranspiration (Zots et al., 2001). Lors des printemps secs, la fermeture prématurée de leurs
stomates les empécherait d’acquérir assez de carbone pour émerger hors de la terre. Alors que la
relation entre la hauteur du trophophore et la probabilité d’émergence semble intuitive, celle
impliquant la longueur de la tige du trophophore ou du sporophore 1’est beaucoup moins. La
longueur de la tige du trophophore est une mesure qui varie beaucoup entre les espéces : au PNB,
la présence d’un trophophore sessile est une caractéristique de B. michiganense ou de B.
lanceolatum (Farrar, 2011). Comme la longueur de la tige du trophophore ne varie pas (ou peu)
chez ces espéces, cette variable est virtuellement inutile pour prédire leur émergence a I’année
suivante. Quant a la longueur de la tige du sporophore, il est difficile d’établir un lien entre une
tige plus courte et une meilleure probabilité d’émergence. Etant donné la difficulté de trouver un
sens biologique, la présence de ces deux variables dans le modeéle de prédiction d’émergence

pourrait représenter un artefact de la méthode de sélection de modele utilisée.

En plus d’étre de plus grande taille, les botryches étaient moins endommagés et plus
facilement identifiables en 2022 par rapport a 2021 (Prédiction 2). Plusieurs botryches
endommagés en 2021 étaient en fait desséchés ou flétris, ce qui refléte les conditions plus seches.
Cependant, d’autres individus en 2022 et en 2021 portaient des marques d’herbivorie telles que des
traces de broutement, le trophophore ou le sporophore tronqué ou manquant. Parfois, tout le
sporophyte avait été brouté, ne laissant qu’un fragment de tige de quelques millimetre visibles
(Annexe 3). Dans les suivis individuels, les traces de dommages et leur cause (sécheresse ou
herbivorie) n’ont pas notées systématiquement. Pourtant, il pourrait y exister une relation entre
I’herbivorie et I’entrée en dormance (Shefferson et al., 2005, Reintal et al., 2010). Par exemple, il
a eté demontreé que la défoliation par herbivorie pourrait provoquer la dormance chez Sceptridium
(Montgomery, 1990, Mesipuu et Shefferson, 2009), mais pas chez Botrychium ou la défoliation

expérimentale n’a pas eu d’impact sur la dormance (Hoefferle, 1999). Afin de mieux documenter
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les facteurs qui induisent la dormance ou qui nuisent a la survie des botryches au PNB, il serait

pertinent d’inclure les informations relatives aux dommages lors des prochains suivis individuels.

Prédiction 3. Atténuation des impacts de la secheresse et des précipitations (diminution de taille,

nouvelles émergences) dans les parcelles sous couvert forestier

Bien que les botryches soient généralement plus nombreux et de plus grande taille en 2022 au PNB,
la situation semble s’inverser dans les parcelles sous couvert forestier. Dans ces parcelles, les
nouvelles émergences sont moins nombreuses et la taille des botryches semble avoir diminué par
rapport a 2021. Ces résultats sont cohérents dans la mesure ou les botryches sont des espéces
rudérales, nécessitant des habitats de pleine lumiére pour le maintien des populations. Le couvert
forestier pourrait néanmoins permettre de réduire I’impact des fluctuations de précipitations (de
Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021). Ainsi, lors des années séches, I’ombrage limiterait
I’évapotranspiration, ce qui permettrait aux individus situés sous un couvert d’émerger malgré les
conditions de sécheresses. A I’inverse, lors des printemps plus humides, comme en 2022,
I’ombrage empécherait les botryches de capter pleinement la lumiere du soleil, réduisant leur

performance par rapport a celle des individus présents en pleine lumiére.

Avec seulement deux années de suivi, il est encore trop tét pour tenter d’expliquer
formellement pourquoi la taille des botryches a diminué dans les parcelles sous couvert forestier et
si cette diminution de taille est effectivement liée ou non aux précipitations abondantes. En effet,
cette diminution de taille pourrait aussi étre causée par I’augmentation graduelle de I’ombrage au-
dessus des botryches a cause de la croissance des arbres et de la fermeture du couvert forestier,
auquel cas on observerait, année apres année, une réduction graduelle de la taille des botryches
indépendante des précipitations. Elle pourrait également étre causée par un surplus de
précipitations au printemps 2022. En effet, au-dela d’un niveau optimal, les précipitations peuvent
devenir nuisibles pour les especes végétales, car I’oxygene diffuse mal dans les sols (Walter, 2018).
La faible évapotranspiration dans les parcelles ombragées, combinée a des précipitations trop
importantes, auraient ainsi pu nuire aux botryches, limitant leur croissance. Si tel était le cas, on
devrait observer une augmentation de taille dans ces parcelles si les précipitations diminuent lors

des futurs suivis individuels.

Contrairement aux prédictions de départ, la proportion de réémergence n’était pas plus

élevée dans les parcelles sous couvert forestier. Ces résultats demeurent toutefois cohérents avec
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une entrée en dormance des individus lors des conditions météorologiques adverses. Il est possible
qu’en 2021, seuls les individus les plus performants aient été capables d’émerger, autant dans les
parcelles sous couvert forestier, ou la croissance est limitée par la faible disponibilité en lumiere,
que dans les parcelles de pleine lumiére, ou la croissance était alors limitée par la faible
disponibilité en eau. Sous les conditions plus clémentes de 2022, ces individus « performants »

auraient réémergé avec les mémes proportions dans les deux types de parcelles.

Les nouvelles émergences étaient quant a elles effectivement plus nombreuses dans les
parcelles de pleine lumiére que dans les parcelles sous couvert forestier. Deux mécanismes
permettent d’expliquer cette tendance. D’une part, plusieurs botryches dans les parcelles ouvertes
auraient pu étre dormants lors des conditions plus séches de 2021 et seraient sortis de la dormance
grace aux précipitations plus importantes en 2022. D’autre part, les précipitations importantes de
2022 auraient pu permettre a plusieurs sporophytes juvéniles d’émerger pour la premiére fois en
2022, résultant en un recrutement important. Ces effets ne seraient pas observés dans les parcelles
sous couvert forestier, car les conditions d’humidité étaient déja optimales en 2022. Puisqu’il est
pour I’instant impossible de distinguer la mortalité et le recrutement de la dormance, ces résultats
restent difficiles & interpréter et les prochaines années de suivi seront essentielles pour explorer

I’impact du couvert forestier sur la trajectoire démographique des colonies de botryches.

Hormis le couvert forestier, la plupart des variables microenvironnementales considérées
(pH, pourcentage de couverture par les mousses/lichens, les herbacées, la litiere ou les
arbres/arbustes, hauteur de la végétation) n’avaient pas d’impact sur la taille des botryches ou sur
les caractéristiques démographiques des colonies. Ces variables n’ont été mesurées qu’en 2021,
bien qu’elles puissent possiblement varier annuellement. Par exemple, les plantes envahissantes
comme le gaillet (Galium mollugo) ou le rosier (Rosa rugosa) ou I’afforestation par 1’épinette
blanche ou le peuplier faux-tremble pourraient modifier rapidement les conditions
microenvironnementales. Lors des prochaines années, il serait utile de remesurer ces variables et
les inclure dans les modeles de régression linéaire multiple afin d’améliorer la puissance des
analyses statistiques. De plus, a I’exception du pH, ces variables se rapportent a des phénomeénes
affectant les parties aériennes, ce qui pourrait expliquer qu’elles aient peu d’impact sur les
botryches, étant donné que leur cycle de vie se déroule majoritairement sous terre (Johnson-Groh

et al., 2002). Bien que la hauteur moyenne de la végétation dans les parcelles-échantillons ne
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semble pas influencer le nombre ou la taille des sporophytes émergés, la densité d’herbacées
pourrait bien avoir un impact. En effet, cette association a déja été observée (Olejnik et Celka,
2015) et serait cohérente avec la sensibilité des botryches au couvert forestier. Une association
entre le pH et la probabilité de germination (Krinitsyn et al., 2020) ou la composition des
communautés de mycorhizes qui colonisent les botryches a également déja été proposée (Sandoz
et al., 2020), mais cette association ne semble pas présente au PNB, ou du moins ne semble pas

influencer les caractéristiques démographiques des colonies et la taille des individus.

Puisque les premieres étapes du cycle de vie des botryches se déroulent sous terre et sont
associées a une forte mortalité (Johnson-Groh et al., 2002), d’autres variables environnementales
se rapportant aux caractéristiques édaphiques, comme 1’épaisseur des horizons de sol, la texture, la
concentration en nutriments ou le degré d’humidité, pourraient étre plus adéquates pour expliquer
les différences entre les parcelles (Gundale, 2002 ; Olejzik et Celka, 2015). L’inclusion des
variables météorologiques (précipitations, températures de I’air et du sol, etc.) dans les futures

analyses pluriannuelles permettra également d’améliorer la capacité explicative des modéles.
Prédiction 4. Changements de la composition spécifique par rapport a 2021

Contrairement a ce qui était attendu, il y a eu relativement peu de changements de composition
spécifique en 2022 par rapport a 2021. La plupart des changements de composition en 2022 sont
attribuables a la distinction entre B. tenebrosum et B. simplex, qui n’avait pas été faite depuis le
début des inventaires généraux de botryches, en 2019 (Ducharme-Martin et de Lafontaine, 2020,
2022 ; de Lafontaine et Ducharme-Martin, 2021). Bien que décrit depuis 1899 (Eaton, 1903), B.
tenebrosum a longtemps été considéré comme 1’une des formes que pouvait prendre B. simplex
dans certains environnements spécifiques (« In contrast to many moonworts which react only
slightly to habitat differences, in B. simplex [...] shaded bog edges [yields] var. tenebrosum
(Wagner et Wagner, 1983, p.52) ». Ce n’est que depuis 2011 que B. tenebrosum est proposé comme
un taxon indépendant de B. simplex, sur la base de criteres morphologiques (Farrar, 2011). Cette
distinction a ensuite eté reconnue par les phylogénies moléculaires (Dauphin et al., 2017). Les
récents développements des approches en systématique et la présence confirmée de ce taxon au
PNB (Dauphin et al., 2017) ont motive 1’équipe de recherche a appliquer cette nomenclature en
2022. Morphologiquement, B. tenebrosum se distingue de B. simplex par son point de jonction

entre le trophophore et le sporophore situe plus haut sur la feuille (Farrar, 2011). Ce point de
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jonction est situé pres du sol chez B. simplex, alors qu’il arrive souvent a la moitié de la tige chez
B. tenebrosum (Annexe 4). Botrychium tenebrosum peut aussi éventuellement étre confondu avec
B. pallidum, a cause de son trophophore parfois embrassant. Cependant, ces deux especes se
différencient facilement par leur couleur (B. pallidum est plus pale) et par la taille de leur
sporophore relative a leur trophophore. Le trophophore de B. tenebrosum atteint généralement la
méme hauteur que son sporophore, alors que celui de B. pallidum est souvent plus haut (Farrar,
2011) (Annexe 5).

En regroupant les especes susceptibles d’étre confondues dans les analyses (complexes
matricariifolium/michiganense et simplex/tenebrosum) et en ignorant les individus non-
identifiables (Botrychium sp.), il n’y avait aucun changement significatif de la composition
specifique entre les deux années. Ces résultats contrastent avec 1’hypothése selon laquelle les
caractéristiques démographiques (mortalité, recrutement) et celles de la dormance différent entre
les especes, entrainant des changements interannuels de composition spécifique. Lesica et
Ahlenslager (1996) rapportent des différences marquées entre les caractéristiques démographiques
de B. paradoxum et B. hesperium, qui expliqueraient la rareté et le caractere vulnérable de B.
paradoxum. Sur la base des deux premiéres années de suivi, nos résultats suggerent que toutes les
espéces réagissent de maniére similaire aux variations des conditions météorologiques telles que
les précipitations printanieres. Ces résultats rejoignent ceux obtenus par Williams et Waller (2015)

sur des communautés de botryches semblables.

Plusieurs identifications taxonomiques ont changé entre 2021 et 2022. Ces changements
d’identification sont cohérents avec le consensus autour de la difficulté d’identifier les botryches
par leurs caractéristiques morphologiques (Wagner et Wagner, 1993 ; Paris, 1989 ; Anderson,
2006 ; Farrar, 2011 ; Dauphin et al., 2017). Non seulement la variabilité intraspécifique est plus
grande que la variabilité interspécifique dans ce groupe (Williams et al., 2016), mais en plus la
plasticité phénotypique est importante (Williams et Waller, 2015). Un individu peut donc
ressembler a une espéce pendant une période, puis éventuellement davantage a une autre espece
sous d’autres conditions. Cette difficulté est exacerbée dans le complexe
matricariifolium/michiganense, au sein duquel nous rapportons de nombreux changements
d’identification au PNB en 2022, particulierement de B. michiganense vers B. matricariifolium.

Ces deux espéces sont des allotétraploides (4n), c’est-a-dire qu’elles proviennent d’événements
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d’hybridation entre espéces diploides (2n), suivis d’un dédoublement du génome (Williams et al.,
2016). Cette origine allotétraploide augmente considérablement le degré de confusion
morphologique chez ces deux especes, qui s’ajoute a la variabilité morphologique intraspécifique
et a la plasticité phénotypique inhérentes aux botryches. D’une part, elles sont issues d’événements
de spéciation similaires, ce qui explique leur grande ressemblance morphologique. Botrychium
matricariifolium provient de [I’hybridation entre B. pallidum et B. lanceolatum ssp.
angustisegmentum (deux taxa présents au PNB) et B. michiganense provient de I’hybridation entre
B. pallidum et un ancétre de B. lanceolatum ssp. angustisegmentum (Williams et al., 2016). D’autre
part, au sein de chacun de ces taxa, il pourrait y avoir eu plusieurs origines différentes, issues
d’éveénements d’hybridation indépendants. Ces multiples origines auraient produit des individus
avec des morphologies distinctes, amplifiant la variabilité morphologique déja existante chez les
botryches (Williams et al., 2016). Sur le terrain, les principaux critéres d’identification utilisés pour
distinguer B. michiganense de B. matricariifolium étaient le trophophore sessile (Farrar, 2011), la
taille disproportionnée des pinnas basales (Cayouette, 2001) et la disposition des pinnas basales
dans un autre plan que le reste du trophophore (Cayouette, 2001). Ces trois critéres pourraient
toutefois s’avérer insuffisants pour distinguer adéquatement B. michiganense de B.
matricariifolium sur le terrain, car certains individus appartenant probablement a B.
matricariifolium arboraient ces criteres en 2021, mais pas en 2022. Gilman et al. (2015) proposent
d’autres critéres morphologiques ne figurant pas dans les clés de Cayouette (2001) ou Farrar
(2011), mais qui permettraient de discriminer les deux especes, parmi lesquels figure le degré
d’incision des pinnas médianes et distales. Chez B. michiganense, les incisions des marges
basiscopiques sont plus profondes que celles des marges acroscopiques, alors que, chez B.
matricariifolium, les incisions sont autant profondes pour les deux marges. L’inclusion de ce critére
d’identification lors des futures années du suivi, couplée a des analyses genétiques, pourrait
permettre de discriminer de maniére plus robuste les especes du complexe

matricariifolium/michiganense.

En plus des changements au niveau du complexe B. matricariifolium/michiganense, les
identifications d’espéces rares au PNB (B. spathulatum, B. lineare) n’ont pas été confirmées en
2022. Dans la majorité des cas (3 cas sur 4), ces especes ont été réidentifiées comme appartenant
au complexe matricariifolium/michiganense, démontrant encore une fois I’incroyable plasticité

phénotypique de ce complexe. Ces individus pourraient en fait avoir été mal formés en 2021,
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rendant la forme de leur trophophore atypique. Dans la clé dichotomique de Cayouette (2001), la
présence ou 1’absence de nervures centrales est I’un des premiers critéres qui permet de distinguer
les individus de la section Lanceolatum de ceux de la section Simplex/Lunaria (Dauphin et al.,
2017). Or, méme lorsqu’elles sont présentes, les nervures centrales ne sont pas toujours bien
visibles, particulierement chez les individus mal formés, ce qui peut amener a éliminer d’emblée
la possibilité que ces individus appartiennent a la section Lanceolatum et donc a B. matricariifolium
ou B. michiganense. A la suite des printemps secs de 2020 et 2021, la surabondance d’individus
mal formeés aurait pu exacerber la ressemblance morphologique entre certains individus de B.
matricariifolium et B. lineare ou B. spathulatum. Bien que la présence historique de B. spathulatum
au PNB ait été confirmée par des analyses moléculaires (Dauphin et al., 2017), il n’est pas certain
que B. spathulatum et B. lineare soient toujours effectivement présents sur le territoire du Bic. Ces
sources de confusion morphologique renforcent la nécessité de recourir a des tests génétiques pour
estimer plus précisément 1’abondance des taxa rares et vulnérables et confirmer leur présence. Les
suivis individuels des prochaines années permettront également de préciser certaines de ces

identifications problématiques.

Malgré la difficulté d’identification morphologique inhérente aux botryches, les
identifications de certains taxons (B. pallidum, B. lanceolatum et S. multifidum) ont été en grande
partie confirmées. Pour S. multifidum, il n’est pas étonnant d’observer 100% de confirmation
puisqu’il s’agit de la seule espéce du genre Sceptridium présente au Bic et sa morphologie contraste
nettement avec celle du genre Botrychium. Les deux autres taxons (B. lanceolatum et B. pallidum)
sont diploides, c’est-a-dire qu’ils n’ont pas pour origine des éveénements d’hybridation et de
doublement du génome. Les sources de confusion morphologique propres aux allotétraploides
(especes parentes similaires, origines multiples) n’existent donc pas chez ces espéces, ce qui
pourrait expliquer pourquoi leur identification est plus facile que pour les plantes du complexe
matricariifolium/michiganense. Comme B. simplex et B. tenebrosum sont également diploides
(Dauphin et al., 2017), on s’attend a ce que leurs identifications soient en grande partie confirmées
lors du suivi de 2023, bien qu’elles puissent étre difficiles a distinguer puisque trés rapprochées

phylogénétiquement et qu’elles ont longtemps €té considérées comme une méme espece.
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Conclusion

Le printemps 2022 a été le plus pluvieux depuis le début des inventaires généraux par la Chaire de
recherche du Canada en biologie intégrative de la flore nordique. Jusqu’a présent, les résultats
soutiennent I’hypothése selon laquelle les fluctuations interannuelles des effectifs de botryches sont
déterminés par la dormance pour éviter les conditions de secheresse printaniere. En effet, les
sporophytes émergés étaient plus nombreux et de plus grande taille en 2022 qu’en 2021. Dans les
parcelles protégées par un couvert forestier, les effets des secheresses seraient diminués, ce qui
expliquerait pourquoi on n’y observe pas une augmentation des effectifs ou de la taille lorsque les
précipitations reviennent a la normale. Toutefois, avec seulement deux années de suivi, il n’est pas
possible de distinguer entre la dormance et la dynamique démographique naturelle des botryches
(mortalité et recrutement). Etant donné la courte longévité des botryches, la variation des taux de
survie et de recrutement en fonction des conditions météorologiques pourrait contribuer de fagon
importante a la variabilité interannuelle de leurs effectifs. Les futurs suivis permettront de mieux

établir I’importance relative de ces deux sources de variabilité.

Cette deuxiéeme année de suivi individuel met également en évidence la difficulté de
distinguer les especes du complexe matricariifolium/michiganense. Cependant, B. michiganense
figure parmi les especes susceptibles d’étre désignées menacées ou vulnérables. De plus,
I’identification des espéces rares potentiellement présentes au PNB (B. spathulatum et B. lineare)
n’a pu étre confirmée en 2022 et pourrait avoir comme origine la plasticité phénotypique
impressionnante de B. matricariifolium. Pour assurer I’identification, la détection et la conservation
de ces especes a statut, le recours a des tests génétiques lors des prochaines années s’avere

nécessaire.
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Annexes

Annexe 1. Changement d’identification d’un individu identifié comme Botrychium lineare en 2021. A gauche,
I’individu (N° 159) présentait plusieurs caractéristiques morphologiques B. lineare en 2021, telles que le trophophore
linéaire et les pinnas étroites. A droite, le méme individu en 2022 présentait les caractéristiques typiques de B.
matricariifolium comme un trophophore oblong-ové avec un seul axe central et la présence de nervures centrales dans
les pinnas basales.

e e

Annexe 2. Changement d’identification d’un individu identifié comme Botrychium spathulatum en 2021. A gauche,
I’individu (N° 319) présentait plusieurs des caractéristiques morphologiques B. spathulatum en 2021, telles que les
pinnas spatulées et grossiérement dentées. A droite, le méme individu en 2022 présentait les caractéristiques typiques
de B. matricariifolium comme un trophophore oblong-ové avec un seul axe central et la présence de nervures centrales
dans les pinnas basales. Bien que les pinnas basales soient de taille disproportionnée, il ne s’agit pas de B.
michiganense puisque les divisions sur la pinna médiane sont aussi importantes sur la marge acroscopique que
basiscopique (Gilman et al., 2015).
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Annexe 3. Individu dont la tige a été sectionnée, ne laissant qu’un fragment de quelques millimétres difficilement
détectable.

Annexe 4. Différence morphologique entre Botrychium simplex et Botrychium tenebrosum. A gauche, deux individus
typiques de B. simplex. Le point de jonction entre le sporophore et le trophophore est situé trés prés du sol. A droite,

un individu typique de B. tenebrosum. Le point de jonction entre le sporophore et le trophophore est situé beaucoup
plus haut sur la tige.
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Annexe 5. Différence morphologique entre Botrychium pallidum et Botrychium tenebrosum. A gauche, un individu
typique de B. pallidum. Notons la couleur péle, le trophophore embrassant et le sporophore beaucoup plus long que le
trophophore. A droite, un individu de B. tenebrosum. Sa couleur est plus foncée, son trophophore est de la méme taille
que son sporophore et les divisions de son trophophore sont moins profondes que chez B. pallidum.
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