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Avant-Propos

Aprés une formation en écologie a I'Université de Grenoble |, j'ai découvert la recherche en 1997 a
I'Université de Rennes | dans 'UMR 6553 Ecobio. Suite a mes travaux de thése sur la position
phylogénétique et I'évolution du génome allopolyploide de Spartina anglica, j'ai été recruté en 2002 par
I'Université Aix Marseille 1ll pour développer les méthodes d'investigation de la diversité génétique des
plantes au sein de 'UMR 6116 IMEP. Le développement du laboratoire et la mise en ceuvre des méthodes
ont véritablement pris leur essor avec le recrutement de Marianick Juin (Al CNRS) et de Nathalie Duong
(Technicienne AMU) en 2005. Les premiéres années de recherche a I'lMEP ont été laborieuses mais aussi
riches d’enseignements ; ce fut I'occasion d'une immersion dans I'écologie et sa pluralité. Dix années plus
tard, je constate que je n'ai pas plus de préférence pour les approches « marqueurs » pour étudier la
diversité génétique que pour les approches « terrains » pour étudier la niche et la distribution des plantes.
Cela tombe bien, ces deux démarches sont complémentaires, mais il fallait pour ce mémoire choisir une
ligne d'entrée, et par respect de mes aspirations premiéres, et du profil initial de mon recrutement, j'ai choisi

celle de la diversité génétique.

Les phénomenes étudiés par les sciences du vivant sont complexes. Que peut apporter un
chercheur, de son point de vue particulier, d'un champ d'investigation réduit, et de par ses moyens limités, a
la compréhension de tels phénomenes ? Le sujet de ce mémoire s'inscrit dans ce registre, tout en

précisant : « Quelle est la situation des analyses de la diversité génétique dans la recherche en écologie ? »

Il est parfois difficile de formuler nos idées, de défendre la problématique de nos recherches, et leur
originalité ; c'est un probléme qui concerne aussi bien les chercheurs que les étudiants de troisiéme cycle.
Cette difficulté se cristallise au moment de la rédaction et de la publication et se trouve exacerbée par la
nécessité de rédiger en langue anglaise. A cela s'ajoute une dépréciation de la littérature grise, celle qui,
dans notre langue maternelle, nous permet de travailler nos raisonnements. Il n'y a pas de solution simple a
ces difficultés, cependant il peut étre utile de chercher a structurer et éclairer nos raisonnements en cernant
le réle et la situation de nos spécialités dans le domaine plus large, du théme de notre recherche. Il peut étre
aussi utile de vulgariser nos travaux pour en trouver le sens, la portée générale. Linspiration de ce mémoire
provient tout d’abord de la littérature grise de collégues, qui mériterait d’étre mieux diffusée, tels que la
synthése courte et efficace sur la généralisation en écologie de la thése de Pascal Campagne (2007) ou la
thése de Philippe Choler (2002) sur la biogéographie fonctionnelle et évolutive des pelouses alpines, ensuite
les ouvrages de vulgarisation de Stephen Jay Gould (1989), de Jonathan Silvertown (2005), de Pascal Picq
(2007), de Michel Morange (2003), de Michel Onfray (2006), et enfin dans la critique philosophique de
Massimo Pigliucci et Jonathan Kaplan (2006).

J'ose espérer que ce mémoire, en vue de l'obtention de « I'habilitation a diriger des recherches »,
trouvera sa vocation auprés des étudiants de troisieme cycle.
Marseille, le 5 Mai 2012.
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(I) Démonstration, expérience ou enquéte ?

Les structures de diversité génétique sont les connaissances produites par les méthodes
d'étude du polymorphisme héréditaire. Cette définition, simpliste, a le mérite de souligner qu’une
structure n’est pas le phénoméne a I'étude mais le résultat de la recherche. Par structure il faut
donc comprendre : mis en évidence de la disposition des variants génétiques les uns par rapport
aux autres dans un espace donné. Les lois de I'hérédité tissent des liens entre les variants
geénétiques ; le mot structure est donc bien adaptée a ce que l'on décrit, disposition et
interdépendance des éléments (Le Petit Larousse 1995).

Bon gré, mal gré, il faut bien désigner nos recherches pour se situer dans la communauté
scientifique, heureusement les étiquettes ne manquent pas. L'étude de la diversité génétique de
populations naturelles, de la phylogénie de variants génétiques, pour comprendre la distribution et
I'écologie des organismes, s'inscrit ainsi dans les thémes de la « Génétique du Paysage » (Manel
2003), de la « Biogéographie évolutive » (Blondel 1997), de « I'Ecologie moléculaire » (Burke et al.
1992), de la « Phylogéographie » (Avise 1987), de la « Génétique écologique » (Ford, 1964), de la
« Biosystématique » (Camp and Gilly 1943) ou de la « Génécologie » (Turesson 1922). Les
epistémologues s’offusqueront certainement de cette liste mettant dans un méme panier divers
courants de pensés, des approches différentes ou mémes des obijectifs différents. Certes ces
références ne sont pas interchangeables, je veux juste souligner ici qu’elles représentent les bases
des domaines de recherche en question ici, et que bon nombre de questions posées dans ces

publications sont toujours d’actualité.

Le théatre d'ombres

En écologie, en biologie évolutive, les chercheurs sont confrontés a la difficulté d'explorer
des systemes complexes tout en respectant le principe de parcimonie dans I'élaboration des
hypothéses. Un premier aspect des difficultés étant que les observations du systéme étudié sont
des représentations incomplétes, fausses, des phénoménes sous-jacents. Les causes se
confondent, le déroulement des événements se perd et nous interprétons les faits avec les
concepts du moment. Bref, dans nos recherches, I'observation, le fait sur lequel on appuie nos
réflexions, n'est pas dispensé d'une critique philosophique, pas moins en tout cas que dans les
sciences dites « molles ». Malgré la technicité de nos outils moléculaires, analytiques, nos
résultats sont en eux-mémes des objets intellectualisés et formatés par nos conceptions.

Pigliucci et Kaplan (2006) soulignent les carences de la critique, voir la paresse
philosophique, des biologistes et généticiens étudiant I'évolution. lls s'appuient sur des erreurs de
raisonnement assez simples et évidentes pour des thémes classiques de I'enseignement : notion
de « forces évolutives », de modéle nul, d'unité de sélection. Le cas le plus flagrant est la définition

du géne, alors que le génie génétique ne cesse de progresser (OGM, thérapie génique, génome
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synthétique) nous n'avons toujours pas de concept de géne réunissant le cadre de lecture
(séquence d’ADN transcrite) et le déterminant héréditaire du phénotype.

Pigliucci et Kaplan introduisent leur ouvrage philosophique par la métaphore du théatre
d'ombres proposée initialement par Shipley (2000). A premiére vue, le message présenté par cette
métaphore ressemble a celui porté par l'allégorie de la Caverne de Platon : l'impossibilité
d'accéder a la réalité a partir de nos observations. Il y a pourtant une différence cruciale ; pour
Platon la réalité est inaccessible et doit étre cherchée dans un autre monde (idéalisme). Bien au
contraire la métaphore du théatre d'ombre, que nous allons présenter, ne rejette pas le
matérialisme mais présente la recherche dans un schéma logique tenant compte de I'impossibilité
de déduire les causes a partir de I'observation directe.

L'idée de la métaphore est que les biologistes étudiant I'évolution sont les spectateurs
d'une piéce de théatre d'ombres. L'histoire qui leur est raconté est le résultat de plusieurs
processus: le scénario, le jeu des marionnettistes, la forme des marionnettes et leur construction,
la source de lumiére, sa trajectoire et enfin les ombres portées. L'ensemble de ces mécanismes
sont sous-jacents a la piece de théatre, ils en sont les causes. De plus chaque spectateur aura son
propre sentiment de la piéce de théatre a partir de son vécu et de son émotion du moment.

En tant que scientifiques nos idées sont conditionnées par nos outils, eux méme
déterminés par les politiques soutenant la recherche. La recherche n’est pas que l'affaire de
concepts et le choix méme des sujets de recherche dépend de nos outils. Bachelard démonte
l'idée d'une objectivité absolue du scientifique : « L'observation scientifique est toujours une
observation polémique ; elle confirme ou infirme une thése antérieure, un schéma préalable, un
plan d'observation ; elle montre en démontrant ; elle hiérarchise les apparences ; elle transcende
I'immédiat ; elle reconstruit le réel apres avoir reconstruit ses schémas. Naturellement, des qu'on
passe de l'observation a l'expérimentation le caractere polémique de la connaissance devient plus
net encore. Alors il faut que le phénomene soit trie, filtré, épuré, coulé dans le moule des
instruments, produit sur le plan des instruments. Or les instruments ne sont que des théories
matérialisées. Il en sort des phénoménes qui portent de toutes parts la marque théorique »
(Bachelard 1934, p16). Dans son « Histoire de la Biologie moléculaire » Michel Morange remarque
aussi le réle important de I'instrumentation, et des subventions en faveur des techniques physico-
chimiques, dans le développement en biologie d’'une philosophie réductionniste fortement
influencée par les physiciens, qui mena a la naissance de la Biologie moléculaire, terme d’ailleurs
inventé par Warren Weaver de la fondation Rockefeller (Morange 2003, p111).

En science, comme au thééatre, le phénoméne est donc rapporté par une communauté
d'observateurs chacun apportant sa description des faits. Pour simplifier ou par optimisme, il faut a
ce stade supposer que l'analyse des données devrait produire un résultat objectif, c'est « I'ombre
statistique ». A partir de celle-ci les scientifiques ont pour objectif de comprendre les mécanismes

sous-jacents aux phénoménes étudiés. Il est impossible de reconstituer la forme de la marionnette
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a partir de son ombre si on ne maitrise pas tous les facteurs du probléme. Quel que soit le
phénoméne étudi€, il est donc impossible de révéler directement les mécanismes a partir des
observations (Figure 1). L'analyse des observations conduit a proposer un « modéle causal », fait
d'hypothéses, qui servira a dessiner les objectifs de nouvelles recherches. Grace aux expériences
dans des systémes simplifiés, a la modélisation ou a de nouvelles observations (expériences de
« terrain ») de nouvelles « ombres » seront alors produites. Ces structures prévues par le modéle
causal seront comparées aux observations initiales (« I'ombre statistique » initiale) pour valider ou
réfuter le modéle ou certaines parties de celui-ci. Des connaissances additionnelles, produites
indépendamment, venant éventuellement d'autres disciplines, seront alors fort utiles pour optimiser

le modéle et améliorer les déductions réalisées a partir de celui-ci.

Mecanismes sous-jacents Hypotheses sur les mecanismes
(les causes)
* et [ es premiéres ( ' ‘-
N informations aident & & ’ 1 AP
1 formuler des hypothéses 1 e
B S sur les causes o 1 Informations
P . ¢ \d Réflexion, additionnelles sur
& WModélisation, 1 le systéme &
Py Expénence g s létude
Pas de deduction ’ g
directe possible » *
sur les v * * }'
mécanismes *

« Ombres » statistiques il « Ombres » prédites

Comparaison {les résultats)

Figure 1 : Schéma d'une démonstration, adapté a partir de Pigliucci et Kaplan (2006).

Il faut bien comprendre que le schéma de la figure 1 est une sorte d'algorithme qui
progresse par répétitions et améliorations successives du modéle. Il s'agit donc d'une démarche
circulaire qui par sa répétition conduit éventuellement a un ajustement entre la logique du modéle
et les observations. La tautologie est en quelque sorte au centre de la démarche. Cependant,
I'histoire des sciences nous montre que cet ajustement entre modéle, ou théorie, et observations,
désiré par le chercheur, puis défendu bec et ongle, n'est généralement que provisoire. De
nouvelles données, nouvelles analyses, ou de nouveaux concepts perturbent ou détruisent le
modeéle. Stephen Jay Gould (1989) montre trés bien cela quand il décrit l'histoire des
interprétations de la faune fossile d'Ediacara. L'histoire des ruptures épistémologiques est toujours
passionnante ; le rejet du géocentrisme par Copernic ou encore les recherches sur le facteur

transformant puis la découverte de I'ADN en tant que support des génes (Morange 2003) : « Enfin,



et c'est peut-étre le plus important, I'expérience d'Avery fut la premiére qui ébranla, dans l'esprit de
nombreux biochimistes et généticiens, la conviction que les génes étaient des protéines ».

La métaphore du théatre d'ombres décrit donc une démarche itérative, ou 'empirisme a un
réle important, plus complexe que le duo théorie/expérience. Les recherches en écologie
s'appuient nécessairement sur des connaissances de plusieurs types issues d'approches et de
méthodologie différentes. Par exemple un théme classique de I'écologie est d'expliquer la
distribution des espeéces, pour cela des connaissances relevant de la biologie (physiologie) et de
I'écologie (écophysiologie, dispersion, assemblage des communautés) devront étre intégrées pour
construire le modéle causal. Nous allons montrer que les analyses de structure de la diversité
genetique relient les phénoménes agissant au niveau des populations aux facteurs du changement

des écosystemes.

Confusions et extrapolations difficiles

Il faut pour étre honnéte, corriger une appréciation trop élogieuse de la génétique des
populations, fréquente dans les domaines des recherches en écologie et sur la biodiversité. A
premiere vue, la génétique des populations, dotée de théories mathématiques, représenterait la
partie « dure » de I'écologie, de la biologie des populations ou encore des sciences de I'évolution,
offrant la possibilité d'approches réductionnistes puissantes. La génétique des populations, issue
de la synthése entre génétique et théorie de I'évolution, s'est construite sur des modéles
mathématiques (Hartle et Clark 2007). Les travaux empiriques ou expérimentaux ont testé ces
théories et ont validé de nombreux aspects de la théorie synthétique de I'évolution ; les travaux
pionniers de Theodiosus Dobzansky (1937) ou de Luca Cavelli-Sforza dans les années 60 (voir
plus particulierement I'histoire de ses recherches dans les vallées italiennes dans Cavelli-Sforza et
Cavelli-Sforza 2008) sont passionnants de ce point de vue. La modélisation mathématique de la
structure génétique (Fisher 1930) progresse toujours comme le montre le développement de la
théorie de la coalescence (Kingman 1982) qui est le socle des progrés en phylogéographie
(Knowles 2009).

Cependant, un malentendu s'est construit visant a assimiler des phénomeénes évolutifs a
des phénomeénes physiques, ainsi parle-t-on de « forces évolutives » pour décrire la dérive
geénétique, la sélection naturelle ou la migration. Certes ces phénoménes changent la composition
geénétique des populations, mais I'emploi de la métaphore de la force suppose une prévision
possible, un certain déterminisme. La dérive génétique est-elle a l'instar d'une force physique ?
Tirons 10 fois a pile ou face avec une piéce de monnaie, résultat : 7 piles et 3 faces, répétons la
procédure, résultat : 5 piles et 5 faces, et ainsi de suite. Chaque phase de 10 tirages donne un
résultat différent, est-ce la le résultat attendu d'une force ? La métaphore de la force est
déroutante car elle suppose d'une part un déterminisme qui « pousse » (tel un vecteur) et d'autre

part que la dérive génétique est un processus. Si on se référe a la définition du mot dans le Petit
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Larousse alors il est difficle de nommer ainsi un phénoméne stochastique tel que la dérive
(processus = enchainement ordonné de faits ou de phénoménes, répondant a un certain schéma
et aboutissant a un résultat déterminé).

Cette critique est formulée par Pigliucci et Kaplan (2006) pour la dérive génétique mais
aussi pour la sélection. Leur critique prend alors tout son sens car elle souligne une confusion
fréquente. Il y a tout d'abord I'explication de I'évolution par sélection naturelle avec ces trois
conditions (variation du trait, corrélation entre la variation a ce trait et le succés reproducteur,
héritabilité du trait). Cette explication décrit un mécanisme, c'est un modéle. Puis viennent les
résultats de la génétique quantitative (valeur sélective, héritabilité), qui par leur formalisation
mathématique ont été penseés, utilisés en terme de modélisation prédictive de I'évolution des
populations. En cela réside la confusion portée par le concept de force :

- Le modeéle de sélection est utile pour comprendre les relations qu'il y a entre
phénoménes génétiques a I'ceuvre dans les populations, le polymorphisme
phénotypique et I'environnement.

- Mais la survie et le succes reproducteur d'un organisme sont déterminés par les
processus physiques avec lesquels cet organisme interagit et du déroulement de
ces processus physiques.

- En aucun cas les mesures d'héritabilité ou de fitness ne décrivent ces processus
physiques (Pigliucci et Kaplan 2006 p31). Autrement dit les mesures de fitness et
d'héritabilité sont des résultats statistiques et ne sont pas en elles-mémes des

relations de cause a effets.

Enfin s’ajoute la complexité des interactions : la dérive génétique et I'évolution sous
sélection ne sont pas séparables puisque le tirage limité des alléles au moment de la reproduction
est toujours actif et s’accroit quand la pression de sélection s’applique. Si dérive et sélection ne
peuvent étre séparées alors pourquoi les présenter comme deux forces ? Il y a donc une confusion
entre (1) I'explication mécaniste des phénoménes, séparément les uns des autres, dans un cadre
pédagogique ou de modélisation, et (2) l'interprétation de structures de diversité génétique qui

eémergent de linteraction de ces phénomeénes.

Autre incontournable de tout enseignement de génétique des populations, le modéle
d'Hardy Weinberg est-il approprié comme modéle neutre de structure génétique ? Est-il pertinent
de présenter un modeéle de population sans histoire et sans évolution ? Pourtant nous savons que
le modéle d'Hardy Weinberg ne sert qu'a tester la panmixie, mode d'association aléatoire des
alleles. D'autant que quand on le teste dans les populations naturelles il ne s'agit pas du mode de
reproduction a l'ceuvre dans les populations qui est testé mais du cumul historique des

événements de brassage génétique s'étant déroulé dans les populations ancestrales.



Bref un plus grand réalisme devrait étre de mise dans les enseignements de la génétique
des populations : dans l'utilisation des mots et I'application des théories (ci-dessus) et la prise en
compte de la dimension historique des phénoménes (ci-dessous). Des travaux, des synthéses
invoquent la possibilité de modéliser la réponse des populations au changement climatique sur
plusieurs générations en s'appuyant sur les équations de la génétique quantitative et des mesures
d'héritabilité (Etterson et Shaw 2001, voir aussi Jump et Penuelas 2005) : « Predicted rates of
evolutionary response are much slower than the predicted rate of climate change », Etterson et
Shaw 2001). Mais I'objectif de prédiction, si séduisant actuellement, est-il pertinent ? Les limites a
un tel objectif sont d'abord philosophiques : les sciences de I'évolution comme la génétique des
populations reposent sur des théories, des faits et des méthodes reproductibles, mais les
phénoménes a I'ceuvre ont une histoire, ils suivent des trajectoires singuliéres (idiosyncrasie). Pour
illustrer cela Cooper (1998) décrit la biologie comme une riviére coulant entre deux berges I'une
étant la physique, l'autre la chimie, et le flot complexe de I'eau, contrainte par les berges, étant la
contingence des phénoménes biologiques. En dehors d'un cadre expérimentale (cage a
drosophiles, culture cellulaire, culture en jardin) les phénoménes se font dans un espace a la fois
géographique et écologique, lui-méme doté d'une histoire.

Ensuite les limites a la prédiction sont connues, empiriques. Certes les généralisations sont
possibles : les changements de fréquences alléliques dans les populations, répondent bien a des
processus universels. Des corrélations entre traits de vie, distribution et structure génétique
peuvent étre réalisées (Hamrick et Godt 1996, Gitzendanner et Soltis 2000, Honnay et Jacquemyn
2007) mais I'extrapolation des patrons de flux de génes a partir d'une combinaison connue de
traits reste difficile (Duminil 2006, 2007, Aparicio et al, 2012). Les recherches de Peter et
Rosemary Grant ont apporté de nombreuses observations sur le fait évolutif en situation de
changement climatique. De 1972 & 2001 ils ont suivi les fluctuations de la taille du corps et de la
taille et de la forme du bec de Geospiza fortis et Geopiza scandens sur une ile de l'archipel des
Galapagos (Grant et Weiner 2002, Grant et Grant 2002). Leurs résultats sont trés clairs : sur une
période de temps aussi courte que 30 années les changements phénotypiques observés chez les
deux pinsons ne pouvaient pas étre prévus au début de I'étude. De plus, s'ils avaient interrompus

leur étude au bout de 10 ans leur conclusions eussent été différentes !



Le généticien des populations, physicien ou détective ?

Explorant I'néritage de I'évolution des populations le généticien est, comme tout écologue,
face a des phénoménes complexes s’emboitant les uns dans les autres dans le temps et I'espace.
En cherchant le mécanisme des phénoménes le risque est de ne retenir que la part déterminée
des phénomeénes, c'est a dire de donner plus d'importance au résultats ou la mécanique, postulée
a priori explique le phénoméne (Bachelard 1934). Selon Pigliucci (« Are ecology and evolutionary
biology “soft” sciences? » 2002), reconnaitre ces difficultés conduit & une démarche scientifique
plus réaliste, admettant que les hypothéses et modéles se construisent peu a peu, par l'intégration
de connaissances de sources diverses. La démarche scientifique est alors une enquéte (« We
should think of ourselves as Sherlock Holmes, not as Isaac Newton. ») qui saurait ne pas mettre
de coté les phénomeénes insignifiants a priori. Le mode opératoire de I'écologie et de la biologie
évolutive s’inscrit dans le concept de consilience quand les preuves apportées de sources
indépendantes concourent a une explication commune. Pour résumer, il s'agit de trouver un
modeéle causal, parcimonieux, compte tenu de I'observation, de I'expérimentation et de la
modelisation théorique. Pour cela le travail des chercheurs doit s'appuyer sur une démarche
d'induction éliminatrice reposant sur la mise en place de schémas conceptuels (« logical trees »)
puis d'expérimentation pour réduire le nombre d'hypothéses alternatives et améliorer le modéle.

Pour résumer, I'enquéte écologique selon Pigliucci (2002) est en trois étapes ; la premiére
consiste a éliminer les fausses pistes (induction éliminatrice), restreindre le champ d'étude et
préciser le modéle, et enfin consillier les preuves venant de sources différentes. Pour des
« déductions fortes » Pigliucci (2002) souligne I'apport des modéles Bayésiens (Figure 2) pour une
approche statistique plus réaliste reposant sur confrontation d'hypothéses multiples et

s'affranchissant de I'hypothése nulle, peu réaliste.

Vraisemblance des données

Prior = connaissance des selon le modéle utilisé et les
parameétres et de leur priors (idem analyse de
distribution (issu de vraisemblance, modélisation)
I'empirisme)

P(hypothése) x P(données/hypothése)

P(hypothése/données)=

T P(données)
Probabilité de I'hypothése Constante de
en cours d'évaluation normalisation qui

n'intervient pas dans la
décision finale

Figure 2 : Explication de la démarche Bayésienne, d'aprés Gotelli & Ellison (2004)
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Tenant compte qu'une démarche de « déduction forte » sera toujours difficile face a la
complexité des phénoménes étudiées, Pigliucci reconnait que le principal objectif est de délimiter
le champs de variation du phénoméne. Notons qu'a ce niveau il rejoint Godsoe (2010) montrant
qu'on peut définir les limites d'une niche écologique mais pas cette niche elle-méme. De mon point
de vue, cela veut dire que nous devrions passer plus de temps a débattre de nos raisonnements
pour essayer d'en rejeter certaines déductions. Cela implique aussi de pouvoir mener une
recherche sur le long terme, s'appuyant sur des données et des compétences différentes de fagon
a recouper les preuves et a appuyer le raisonnement sur différents aspects des phénoménes a

I'étude.

lllustration du réle modeste de la génétique dans I'enquéte écologique

Sur la céte orientale de I'Australie, les collines proches du littoral abritent d'anciennes foréts
tropicales humides (« rainforest »). Au nord de la ville de Lismore, et a moins de 10 km de I'océan,
sur des collines portant le nom de Nightcap, se trouve une forét, sur sol volcanique, humide, et
plutét fraiche pour le climat tempéré local. Dominée par de grands arbres (Cunoniacée, Lauracée,
Myrtacée) cette forét est d'une structure relativement simple. En 2000 I'écologue Robert Kooyman
et le botaniste Peter Weston découvrirons dans cette forét une nouvelle espéce de Protéacée
arborescent (Weston et Kooyman 2002). Le « chéne » de Nightcap, Eidothea hardeniana, est la
deuxiéme espéce décrite d'un genre d'origine tertiaire et qui aurait vu sa distribution se réduire
avec l'aridification progressive de |'Australie durant les 30 derniers millions d'années. Cet arbre
« paléo-endémique » est représenté actuellement par une seule population d'environ cent
individus dispersés sur 2,5 kilométres !

Quels sont les conséquences d'une persistance sur le long terme en situation de rareté
extréme ? L'étude réalisée par Rossetto et Kooyman (2005) sur E. hardeniana réunie dans un seul
article des éléments d'écologie comparée et de génétique des populations. En utilisant des
analyses multivariées ils montrent qu' E. hardeniana se situe sur des sols profonds en association
dans un habitat relativement froid et humide pour la zone d'étude et n‘ayant pas connu d'incendie
depuis les 500 derniéres années. Ces conditions sont celles des refuges d'altitude abritant les
foréts pluviales reliques. Celles-ci sont fréquentes dans la zone d'étude du Nightcap (154 km?).
Comment expliquer alors la faible abondance d'E. hardeniana dans cette zone ? En comparant
258 espéces végétales de la zone d’étude, les auteurs montrent qu' E. hardeniana partage avec
les 9 autres espéces d'arbres rares de la région le fait d'avoir de grosses graines (> 1cm) et un
mode de dispersion par des mammiféres terrestres. Les fruits d' E. hardeniana sont des drupes de
4 cm de diamétre qui tombent au sol a la fin de I'été ou ils sont attaqués par des rats (Raftus
fuscipes) qui n'en mangent pas la chaire amére mais vont creuser dedans pour se nourrir des
grosses graines (taux de prédation de 90%). La dispersion loin des pieds mére semble donc peu

probable.
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Deuxieme champ de l'enquéte, la diversité génétique du « chéne de Nightcap »
échantillonnée sur l'ensemble de la population et révélée par 5 locus microsatellites est
relativement haute : aucun locus fixé, une richesse allélique variant de 2 a 8, une hétérozygotie
observée de 0.572, et un Fis proche de 0 indiquant une absence de consanguinité. Ces résultats
sont surprenants pour une si petite population, les modéles théoriques de dérive génétique
supposent qu'une population de moins de 500 individus doit rapidement perdre sa diversité
genétique. Ces résultats sont en partie expliqués par le systéme de reproduction auto-incompatible
d'" E. hardeniana favorisant une reproduction croisée et donc limitant I'apparition d'une
consanguinité. La capacité a rejaillir de souche permet aussi de conserver une partie des
genotypes sur le long terme. Les auteurs réfutent la possibilité d'un goulot d'étranglement trés
récent ou d'un échec de régénération démographique en montrant que les adultes et les juvéniles
font bien partie d'une méme population et que les derniéres générations n'ont pas moins de
diversité génétique. Le fonctionnement démographique local semble donc assuré. Ne reste alors
que I'hnypothése d'une capacité de dispersion trop limité pour expliquer une distribution aussi
restreinte | Cette hypothése est supportée par l'analyse de l'autocorrélation spatiale des
coefficients de parenté qui montre que la dispersion des génes ne franchirait que trés rarement un
éloignement de 400 meétres depuis le pied mére.

L'extréme rareté du « chéne de Nightcap » n'est pas le résultat d'un effondrement
démographique récent mais plutét d'une longue persistance locale causée par une capacité de
dispersion trés limitée mais compensée par la capacité a rejaillir de souche. En élargissant leur
champ d'étude a d'autres arbres de ces reliques de foréts pluviales, les auteurs ont pu montrer que
des arbres peuvent persister sur le long terme, en situation d'isolement, sous la forme de toutes
petites populations gardant leur pouvoir de régénération démographique (Rossetto et al 2004,
Rossetto et al 2008). Ces arbres paléo-endémiques ont une faible capacité de dispersion associée
a de gros fruits et de grosses graines et une forte capacité de persistance associée a leur capacité
de rejaillir de souche, d'ou une «tension entre dispersion et persistance » régulant leur
distribution. Les chercheurs concluent sur une note optimiste, difficile a tester mais néanmoins
intéressante. Ces arbres, trés anciens, et maintenant trés rares, vivraient au méme endroit depuis
le Tertiaire. Leurs populations n'auraient pas atteint une impasse démographique, au contraire
elles pourraient encore persister voir étendre leur distribution a partir de leur refuges actuels au gré
de nouvelles opportunités climatiques et surtout d'animaux assurant la dispersion de leur fruits et
graines.

Le cas botanique exposé par cette étude est séduisant car la découverte d'une nouvelle
plante, et plus particulierement d'un arbre, est de nos jours assez rare. De plus la rencontre au
sein d'une méme étude, ici présentée en un seul article, d'un éventail diversifié d'approches, étant
souvent le fait de spécialités différentes (écologie des communautés, écologie fonctionnelle et

génétique des populations) est également assez rare. Pour réunir ces approches les auteurs
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développent un discours, utilisant les faits scientifiques (les résultats de I'analyse des données)
comme des arguments pour construire les hypothéses sur les phénoménes ayant abouti a la
distribution actuelle du Night Cap Oak. Bien sur ces hypothéses s'appuient sur le passé et ne
peuvent pas étre testées par une véritable expérience, la partie inférieure de la démarche
présentée en Figure 1 semble donc étre tronquée. Pourtant en comparant les caractéristiques d'
E. hardeniana aux autres plantes de la zone d'étude, les auteurs vont montrer la vraisemblance
d'une partie au moins de leurs hypothéses, la génétique des populations venant ensuite apporter
une confirmation sur la capacités limité de dispersion.

La structure de la diversité génétique est donc ici une information additionnelle sur le
systéme a I'étude (Figure 1). En s'éloignant du sujet (approche comparative) et en utilisant des
méthodologies indépendantes, ils ont donné du sens a leur étude sans pour autant se placer dans
le cadre strict de la confrontation statistique d'hypothéses alternatives. Il ne s'agit pas de construire
une nouvelle théorie de I'écologie de la rareté, mais bel et bien d'expliquer de fagon heuristique, la
rareté ou la distribution d'organismes, théme majeur de I'écologie. Le scénario proposeé sert a
stimuler des recherches sur le conservatisme phylogénétique de la niche et des traits des arbres
des foréts pluvieuses du sud-ouest australien (Robert Kooyman communication personnelle). En
2009, Rossetto et al. ont publié une étude similaire conduite sur 11 arbres du genre Elaeocarpus
vivant dans le principal centre d'endémisme des foréts pluvieuses au Nord Est de I'Australie.
S'appuyant a nouveau sur une approche comparant structure de la diversité génétique,
combinaison de traits et habitats, ils révelent des différences assez subtiles entre les taxons dans
la relation entre niche, capacité de dispersion et structure génétique. En particulier, ils montrent
dans cette région que les arbres produisant de gros fruits sont bien dispersés du fait d'une plus
grande fréquence en agents disperseurs, contrairement a la situation décrite dans la région du
Night Cap : « In contrast to previous observations within southeastern Australian rainforests,
genetic differentiation in the AWT appears to be associated with small-fruited rather than large-
fruited species, highlighting how external factors can influence the dispersal dimension. »

L'intérét d'une « enquéte écologique » utilisant différentes sources d'informations, dont
l'analyse de structure génétique, a donc un certain pouvoir de confrontation des patrons
phénoménologiques ce qui est un premier pas vers la généralisation. Dans ces études sur les
arbres des foréts pluvieuses d'Australie orientale, I'accés a la structure de diversité génétique a
permis d'intégrer aux recherches des éléments sur la dynamique des phénoménes biologiques

(histoire, dispersion, reproduction) et de mieux apprécier les corrélations niche/trait/distribution.
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Un autre exemple

La confrontation de différentes sources d'information au sein de comparaisons d'espéces
sceurs ou phylogénétiquement proches est certainement la meilleur méthode pour comprendre
I'évolution et I'écologie des organismes (Stebbins et Major 1965 ; Graham et al. 2004); Les
travaux menés sur I'écologie du Carex curvula des prairies alpines est un bon exemple pour
apprécier le réle déterminant d'une connaissance de la structure de diversité génétique comme
elément d'une déduction en écologie. Ces travaux menés par Phillipe Choler au sein du laboratoire
d'Ecologie Alpine de Grenoble, ont visé a comprendre la différenciation écologique des sous
especes C. curvula subsp. curvula (Cc) et C. curvula subsp. rosae (Cr). Phillipe Choler et Richard
Michalet (2002) ont utilisé une analyse multivariée des relations espéces/environnement visant a
ordonner la distribution des espéces dans une espace écologique multivarié. Ce type d'analyse
multivariée est utile pour définir les habitats et I'amplitude des plantes dans I'espace écologique
défini par des variables choisies a priori, c'est une méthode « simple » pour approximer la niche
réalisée des populations. Dans le cas du Carex curvula, cette analyse de niche a montré que
I'écologie des deux sous-espéces difféere le long d'un gradient de perturbation et topographique
(zones convexes/concaves). La sous espéce Cr se trouve surtout dans des zones convexes, de
faible couvert végétal, peu enneigées et fréquemment soumises a des perturbations physiques
tandis que la sous espéce Cc préfére les pelouses moins perturbées et dans des situations
concaves ou le couvert neigeux persiste plus longtemps.

Bien que les deux sous-espéces puissent étre observées en sympatrie, I'analyse de niche
montre donc qu'ils occupent des habitats différents sans qu'il y ait pour autant de distance ou de
barrieres physique les séparant. A l'issu de cette premiére analyse, Choler et Michalet ont proposé
que la spécialisation écologique (= adaptation a un environnement plus étroit, Poisot et al. 2011) et
la disponibilité en habitat seraient les déterminants de la distribution de ces deux taxons dans les
Alpes du Sud plutdt qu'un événement historique de vicariance. Selon cette hypothése, Cc et Cr
seraient donc deux écotypes maintenus par la sélection naturelle. Mihai Puscas précise cette
hypothése dans sa thése (Puscas 2008, page 80) : Cr dériverait de populations écologiquement
marginales de Cc par effet de sélection divergente le long d'un gradient écologique.

L'analyse de la diversité génétique de 18 populations de Carex curvula par génotypage
AFLP (Choler et al 2004) a montré que la différenciation génétique des deux taxons est avant tout
corrélée a la préférence d'habitat et non a la localisation géographique. Ce résultat soutient donc
leur hypothése d'une différenciation écologique. En méme temps la faible structure géographique
de la diversité génétique soutient I'hypothése de pollinisation longue distance de cette espéce
anémophile et des phénoménes de recolonisations rapides aprés la derniére glaciation. De plus
les génotypes AFLP des populations écologiquement marginales de Cc et Cr ou les deux taxons
sont en sympatrie révelent la présence de marqueurs diagnostiques de I'autre taxon (Choler et al

2004). Cela appuie I'nypothése d'introgression génétique dans les habitats écologiquement
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intermédiaire et facilitant la persistance des deux taxons quand ils sont en marginalité écologique.
Les résultats supplémentaires apportés par la thése de Puscas (2008) soutiennent ces hypothéses
en apportant de nouveaux éléments de déduction : la différenciation Cc versus Cr est plus récente
que la différenciation géographique des populations occidentales et orientales de Cc et la
différenciation écologique de Cr a partir de populations marginales de Cc s'est accompagnée
d'une réduction de la diversité génétique des populations de Cr. De ces travaux il peut étre déduit
qu'une spéciation écologique est en cours dans les populations marginales (Kawecki 2008) de
Carex curvula dans un contexte d'échanges génétiques (voir Endler 1973 pour la théorie et

Savoleinen et al. 2006 pour un autre exemple).

Le modéle de divergence avec flux de géne

Les analyses de structure génétique ont été indispensables dans cette étude sur la « laiche
courbée » pour passer de [l'observation d'un polymorphisme a I'hypothése de spéciation
écologique. L'écologie moléculaire a été utile pour : (1) mettre en évidence une différenciation et
une introgression c'est a dire pour tenir compte des processus de reproduction et de flux de génes
(Choler et al. 2004) et (2) acquérir des informations additionnelles sur I'histoire des phénomeénes
de spécialisation (Puscas 2008).

L'adaptation des organismes a leur environnement est un théme unifiant I'écologie, la
biologie évolutive et la biogéographie. La compréhension de ce phénoméne repose sur des
schémas conceptuels issus des recherches initiées par Darwin (1859). Nous n’allons pas ici
retracer I'histoire de la théorie darwinienne et de la théorie synthétique de I'évolution. Nous allons
plutét, le plus simplement possible, essayer de connecter les effets de sélection s'exercant dans
les populations, les patrons de flux de génes et d'isolement historique. S'appuyant entre autres sur
le modele d'Endler (1973), récapitulant 40 années d'expériences sur des populations de
drosophiles en élevage, Rice et Hoster (1993) ont résumé cela dans un schéma (Figure 3). Les
résultats d'expériences sous-jacents a ce schéma soutiennent que la réponse a la sélection
directionnelle, et la différenciation phénotypique en résultant, sont possibles en situation
d'échanges génétiques. Le résultat important de ces expériences est qu'a un niveau donné de
pression de sélection un accroissement de l'isolement spatial peut suffire a provoquer une forte
discontinuité génétique renforgant I'effet de divergence exercé par le milieu. De nhombreux travaux,
s'appuyant sur des modéles mathématique ont amélioré le modéle de la Figure 3, mais de mon
point de vue cela reste un cadre de raisonnement assez simple pour unifier les effets de sélection

et d'isolement.
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Figure 3 : Schéma du modéle de divergence avec flux de géne (d'aprés Rice et Hoster 1993).
« The available experiments indicate the more important role of geographical separation is to

restrict gene flow and produce sharp discontinuities in strong, multifarious divergent selection ».

L'article d'Endler (1973) a été cité 238 fois et celui de Rice and Hoster (1993) a été cité 495
fois, ce qui est relativement peu pour des articles de cette portée théorique (Web of science, Avril
2011). Par exemple l'article d'Hewitt de 1996 sur les conséquences des glaciations sur la diversité
génétique a été cité 1381 fois ! Cependant le modéle de « Divergence with gene flow speciation »
de Rice et Hoster (1993) apparait encore dans des publications récentes (cité 44 fois en 2010)
telles que I'étude de l'influence du paysage et des pollinisateurs sur la structure génétique de trois
especes de Penstemon (Kramer et al. 2011), ou de la divergence facilitée par la différenciation
écologique au sein du Pinson a bec moyen, Geospiza fortis, de l'archipel des Galapagos
(Fernando de Leon et al. 2010), ou encore de la différenciation génétique dans le cadre de la

« Park Grass Experiment » débutée en 1856 (Freeland et al. 2010).
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Le temps évolutif et le temps écologique ne font qu'un !

Voila un titre bien trop provocateur pour le court développement qui va suivre. En écologie
on oppose souvent la « réponse évolutive », lente et laborieuse, a la « réponse écologique », plus
rapide (Parmesan et al 2006). Je ne développerai que deux exemples pour montrer que c'est une
vision trop simpliste compte tenu de la grande amplitude temporelle des phénoménes d'évolution.

L'étude de Freeland et al. (2010), réalisée au sein de la « Park grass experiment » montre
qu'en 150 ans un phénoméne de différenciation s'est produit chez la « Flouve odorante »,
Anthoxanthum odoratum, encore une herbacée, anémophile et auto-incompatible. Toute une série
de travaux avaient déja montré cette évolution sur la base des phénotypes (Snaydon et Davies
1982). Sans isolement spatial, avec un flux de géne potentiel trés fort, les traitements
expérimentaux (additions de nutriments) ont exercé un tel filtre écologique sur plusieurs démes de
cette graminée qu'une divergence, détectée a I'échelle du génome (I'AFLP encore !), s'est produite
en moins de 75 générations ! « Our data are unique in that they allow us to infer a genome-wide
response of population differentiation across a selection mosaic that comprises a series of plots
with known environmental heterogeneity » (Freeland et al. 2010). Au dela de ce résultat, les
auteurs n'ont pas détecté de « marqueurs hors-norme » (outliers) qui sous sélection auraient pu
étre a l'origine de la structure détectée du fait d'une trés forte contribution a la variance génétique.
L'absence d'outliers montre que la sélection divergente, résultant de I'nétérogénéité écologique
imposée expérimentalement, peut exercer un effet global a I'échelle du génome. Le phénoméne
sous-jacent pourrait étre celui de I'effet des nutriments favorisant une phénologie différente entre
les démes provoquant un isolement reproducteur (Silvertown et al 2005). C'est une hypothése
simple mais qui souligne encore la difficulté de pourvoir séparer dérive et sélection parmi les
causes d'une structure génétique. Classiquement la sélection directionnelle est supposé intervenir
seulement sur des locus ciblés du génome. L'évolution contemporaine en situation expérimentale
de la Flouve odorante montre que ce n'est pas aussi simple.

L'évolution des génomes par polyploidie est aussi une démonstration d'un temps évolutif
trés rapide. Ces événements de duplication, éventuellement associés a [I'hybridation
(allopolyploidie), ont des conséquences presque immédiates sur la physiologie, la forme des
organismes et provoquent souvent un isolement reproducteur conduisant a une spéciation
« instantanée ». La polyploidie a eu une trés grande occurrence dans I'histoire de la vie. De trés
nombreux organismes sont polyploides ou sont d'anciens polyploides. La recherche des
événements de duplication dans les génomes connues des plantes, des animaux et des
champignons a montré qu'une duplication est souvent associée a la diversification des lignées
(Van de Peer et al 2009). La polyploidie est trés fréquente chez les plantes, elle a marqué I'histoire
des Angiospermes et représente une source majeure de biodiversité (Stebbins 1950, Wendel
2000, Ainouche et al 2003, Soltis et al 2009, Ainouche et al 2010). La divergence phylogénétique

des parents, les origines multiples et les flux de génes en provenance des populations parentales
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sont des parameétres importants de I'évolution a venir de la jeune espéce polyploide. Par la suite,
I'évolution du génome polyploide pourra étre a son tour source de variation et donc d'opportunités
adaptatives, mais aussi apporter des solutions a d'éventuels conflits provoqués par la présence de
deux génomes et de leur duplication. Cette dynamique des génomes polyploides est considérée
comme I'une des raison de leur succés (Soltis et Soltis 2000, Ainouche et al 2009). J'ai réalisé ma
thése sur Spartina anglica, jeune alloplyploide apparu vers 1890 dans les marais salés du sud de
I'Angleterre qui a colonisé rapidement le littoral du nord de la France grace a la dispersion de ses
graines par les courants marins (Baumel et al. 2001). Nous avons montré une additivité des
génomes parentaux chez S. anglica, bénéficiant d'une trés forte hétérozygotie, fixée par la
polyploidie, et aussi que ses populations nombreuses et vastement répandues, n'étaient
composées que d'un seul génotype ! En comparant l'allopolyploide a ses parents, Salmon et al
(2005) puis Chelaifa et al (2010) ont montré des patrons de méthylation et d'expression des génes
particuliers et propres a l'allopolyploide. Les modifications de régulations épigénétique pourraient
étre la cause de la grande plasticité phénotypique de cette plante et de sa grande tolérance
physiologique, par exemple a la salinité. Du point de vue écologique, quelques années aprés son
origine, Spartina anglica a causé d'importants changements dans le paysage des marais salés en

favorisant le phénoméne de sédimentation et I'avancée de la végétation sur la mer.
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Conclusion a la premiére partie

Dans les exemples précédent les « enquétes » menées sur I'écologie d'organismes ont pris
place sur une scéne double, formée d'un espace écologique (niche, gradient, interaction ou
traitements expérimentaux), et d'un espace géographique (ou spatial) agissant comme une
contrainte sur la dispersion et les flux de génes. La marionnette est le systéme biologique, ici des
populations, dont les structures de diversité et de disparité émergent de I'interaction entre le filtre
sélectif, I'hnétérogénéité écologique et les caractéristiques intrinséques des organismes. Les
exemples d'évolution récents (Drosophila, Anthoxanthum, Geospiza, Spartina) soulignent que le
temps évolutif est aussi celui de I'écologie (années, siécles). Dans le cas des paléoendémiques,
reliques d'aires autrefois plus vastes (Eidothea hardeniana) ces phénomeénes se prolongent durant
des millions d'années.

Quel que soit la problématique, les inférences sur la distribution et les relations
environnement/populations (différenciation écologique, amplitude écologique, niche écologique)
passeront par I'analyse de la structure de diversité génétique. Comme Knowles (2009) il est
possible de renverser le raisonnement et de dire que les analyses de structure génétique ne seront
pertinentes que si elles sont liées a des études de biologie et d'écologie : « Integration of the
genetic data used in phylogeographic analyses with ancillary information, whether it is ecological,
morphological, or functional in nature, is key to maximizing evolutionary and ecological insights.
Analyses of genetic data without this broader context will necessarily be limited ».

La figure 4 place les analyses de structure génétique dans un schéma essayant d'unifier
I'espace écologique, géographique et les processus biologiques. C'est une pure abstraction mais
ce n'est pas pour autant un modéle abouti ou un projet de recherche. Son utilité est de raisonner
sur la situation de la structure génétique dans I'émergence du phénomeéne évolutif et écologique.
De mieux apprécier son rbéle dans nos déductions et en chemin faisant cela nous aide a mieux
placer nos recherches dans un cadre plus général.

L'espace écologique symbolise I'ensemble des interactions biotiques et abiotiques au sein
desquelles les populations évoluent et les communautés d'organismes se forment. L'espace
géographique apporte I'hétérogénéité spatiale pour une écologie et une biologie évolutive réaliste.
Les processus biologiques sont les phénoménes d'un niveau d’organisation inférieur qui
déterminent les propriétés du systéme biologique a I'étude. L'histoire n'est pas présente dans ce
schéma qu'il faut comprendre comme étant l'acte se jouant a un moment donné de la piéce de
théatre. La composante historique se retrouve dans la nature et les propriétés de tous les acteurs

(formation des paysages, histoire des migrations, contraintes phylogénétiques par exemple).
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/ \

Diversités Disparités

Figure 4 : Situation des structures génétiques dans I'émergence du phénoméne écologique

Reprenant la figure 1 sur le théatre d'ombres il est évident que les analyses de structure
génétique ne seront utiles a la formulation du modéle causal que si d'autres éléments du
raisonnement sont acquis. Leur objectif sera de générer les hypothéses causales ou alors d'étre
utilisées comme informations additionnelles. Ce second rble n'est pas annexe ou complémentaire,
il est indispensable pour intégrer la dynamique des phénoménes biologiques dans le modéle
comme nous l'ont montré les recherches sur les arbres de la forét pluvieuse australienne, sur la
laiche courbée, sur la flouve odorante, ou sur le pinson a bec moyen des Galapagos. Ces
phénoménes biologiques sont des processus au sens strict, les enchainements causes/effets
aboutissant a un résultat. La recherche de leur signature dans le passé des populations et des

organismes compléte I'écologie ou les approches comparatives de la biologie. En ce sens les
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analyses de structures génétiques servent de preuves supplémentaires quand la validation finale
par I'expérience n'est pas possible.

Au sein de ce schéma l'isolement géographique a une place particuliere. L'évolution a une
histoire et une écologie, et l'isolement unie ces deux aspects : en ce lieu précis ont été réunis les
composantes de I'évolution. L'hétérogénéité spatiale est a la fois (1) cause de l'isolement modulant

les flux de génes et (2) paramétre du filtre sélectif s'exercant sur les génotypes.

L'hétérogénéité spatiale peut étre comprise comme un facteur évolutif déterminant, voir
dans certaines situations comme un catalyseur accélérant les phénoménes de différenciation,
d’adaptation en accroissant les conséquences des causes premieres (filtre sélectif, processus

biologiques).

Comprendre l'origine des espéces et des formes passe donc par la recherche de ce
catalyseur : Quand, ou et comment s'est déroulé I'émergence de cette espéece, de ce caractere ? Il

est donc possible de parler d'une écologie de I'évolution.

Des questions découlent intuitivement de ce schéma :

- Quelles sont les interactions entre espace écologique et espace géographique a l'origine

du filtre sélectif ?

- Quelle est la « granulosité » de [I'hétérogénéité environnementale agissant sur la

dispersion, la croissance et la reproduction ?

- Quelles sont les relations entre filtre sélectif et traits biologiques dans la construction des
structures génétiques ? Est-il possible d'utiliser ses relations pour extrapoler sur les

structures génétiques a partir de traits fonctionnels et de phylogénies ?
- Quels sont les effets d'isolement, de restriction des flux de génes sur les phénoménes

Eco-Evo-Devo ? De ce point de vue peut-on aller vers une écologie de I'évolution au sein

des populations naturelles ?
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Résumé de la premiére partie

- La recherche en écologie et en biologie évolutive suit le schéma d'une enquéte ou

I'empirisme a une place importante.

- Il ne faut pas confondre les lois mendéliennes de I'hérédité avec les phénomenes décrit dans
les ouvrages théoriques de la génétique des populations. Le concept de force est une

simplification trompeuse car I'évolution des populations n'est pas prévisible.

- En intégrant des analyses de structure génétique les recherches en écologie insufflent des
déductions sur les phénoménes biologiques a I'ceuvre dans les populations dans leurs

explications des corrélations niche/trait/distribution.

- La structure génétique est un arrét sur image du théatre de I'évolution ou lisolement
géographique et I'hétérogénéité spatiale ont un réle de catalyseur des phénomeénes évolutifs.
Comprendre l'origine des espéces et des formes passe donc par la recherche de ce catalyseur :
Quand, ou et comment s'est déroulé I'émergence de cette espéce, de ce caractére ? Il est donc

possible de parler d'une écologie de I'évolution.
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(I) Histoires singuliéres et répétées des plantes du bassin méditerranéen

La diversité biologique est le résultat d'une histoire de 3,5 milliards d'années. L'hypothése
retenue est que cette diversité découle de I'évolution d'un seul et méme systéme biologique. C'est
I'nypothése la plus parcimonieuse pour expliquer que les processus biologiques de base sont les
mémes dans toutes les formes de vie. La diversification du vivant concerne tous les niveaux
d'organisation. Par sa représentation graphique sous la forme d'un arbre (Darwin 1859, Haeckel
1866) nous avons fait de la divergence le phénoméne clé, étudié sous différents aspects : la
différenciation des populations, la phylogénie des génes, la spéciation. Ce focus sur la spéciation
ou la différenciation a une forte influence sur notre conception de I'évolution: I'histoire de la vie
prendrait la forme d'une arborescence avec une ramification ininterrompue du tronc aux extrémités
des branches qui portent les organismes vivant actuellement.

Premiéere critique, tout d'abord les échanges d'information entre lignées précédemment
différenciées se sont produits et se produisent encore: ce sont les phénomeénes d'endosymbioses,
d'hybridation, d'introgression, de flux de génes entre populations d'eucaryotes et d'échanges de
genes entre bactéries. La fréquence de I'évolution par échange de géne est si importante que le
concept de relation de parenté schématisé par un réseau est certainement plus réaliste pour
décrire I'évolution biologique (Arnold 2006). Il y a donc encore cette une confusion entre I'outil
analytique ou conceptuel pour étudier I'évolution, ici l'arbre phylogénétique, et le phénoméne
évolutif lui-méme. La deuxiéme critique concerne la forme de I'arbre qu'Ernst Haeckel a proposé, il
prend la forme générale d'un cone. Mise au point brillante de Stephen Jay Gould dans la « Vie est
Belle » sur cette fausse idée de complexité croissante (Gould 1989 Figure 5) : la paléontologie
démontre que la biodiversité change par diversification et décimation (extinction de lignées),
certaines époques voient une diminution de la biodiversité, qui n‘augmente donc pas de fagon

constante.

Cone de diversité croissante  Décimation et Diversification

W ehufe

Figure 5 : Deux visions de I'histoire du vivant d'aprés Gould (1989).
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Pour appréhender correctement l'histoire de la vie, il faut distinguer la diversité des
espéces de la diversité des formes de vie ou disparités (Gould 1989). Il y a eu dans le passé la
coexistence de formes de vie plus disparates que maintenant, puis certaines des lignées se sont
éteintes, dinosaures et fougéres a graines pour les plus connues, laissant place a la diversification
des quelques lignées ayant survecu a la décimation. Diversité, disparités et distribution, autour de
ces trois mots se retrouvent la plupart des phénoménes étudiés par les recherches en écologie et

en biologie évolutive.

Diversité, disparités et distribution, vues régionales

Pour I'écologue, qui souhaite prendre du recul pour livrer une géographie de la diversité et
des biomes, il s'agit d'étudier comment les espéces se répartissent pour émettre des hypothéses
sur le déterminisme de leur distribution a partir des corrélations observées entre les aires de
répartition, I'abondance, les habitats et les caractéristiques biologiques des organismes. Cette
démarche a un fort pouvoir de généralisation et a motivé un grand nombre de questions. Les
recherches sur la rareté et I'endémisme de la flore sont une des principales entrées pour I'étude du
patrimoine naturel des territoires. Avec la rareté et I'endémisme, I'écologie s'associe aux
naturalistes, aux associations et institutions visant a protéger la nature.

En Méditerranée il est apparu que les plantes endémiques étaient plus fréquentes dans les
habitats a faible couvert végétal, dans les zones de montagnes, dans les iles, et dans les zones
d'agriculture extensive (Médail et Verlaque 1997, Lavergne 2003). L'histoire récente de la flore du
Languedoc-Roussillon sur 115 années par Lavergne et al. (2005) a montré que la fréquence des
disparitions locales d'espéces rares est corrélée a la perturbation des habitats par I'Homme et que
la fréquence des plantes endémiques tendait a augmenter dans les zones peu perturbées. Quels
sont les phénomeénes a l'origine de telles tendances ? Les plantes endémiques sont-elles plus
fréquentes dans les habitats rocheux du fait d'une écologie particuliére favorisant la rareté et
l'isolement ou sont-elles plus fréquente la car elles ont disparu ailleurs ? Ces habitats rocheux
sont-ils des refuges ou des zones de diversification ?

Sans cas d'étude précis faisant 'objet de recherches approfondies il n'est pas possible de
répondre. En revanche les études de la flore a des échelles régionales vont établir des corrélations
qui sont autant de pistes pour des recherches futures. Dans les Alpes, Boulangeat et al (2012) ont
mesuré la spécialisation écologique des espéces sur la base de leur co-occurrence. lls ont
confirmé pour 1200 plantes que les compétitrices sont sur-représentées chez les généralistes et
que les spécialistes sont plus fréquentes dans les milieux contraignants, a I'extréme des gradient
environnementaux ou elles trouvent refuge. Dans les Alpes maritimes, les aires de plus fort
endémisme sont a la fois corrélées a des facteurs écologiques, tels que la géologie ou le climat
local mais également a des phénoménes actuellement révolus tels que les I'extension des glaciers

il y a plusieurs milliers d'années au moment du Wurm (Casazza et al. (2008). A I'échelle de la
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péninsule ibérique Rey Benayas et Scheineder (2002) observent que la richesse spécifique locale
est la plus forte sur calcaire. Est-ce un effet du substrat limitant les phénoméne de compétition et
favorisant ainsi la coexistence d'un plus grand nombre de plantes ? Est-ce un effet du relief,
souvent plus prononcé sur calcaire et limitant donc I'exploitation et la transformation des milieux
par I'hnomme ? Cette tension entre le déterminisme des phénoménes actuels et la rémanence de
phénomeénes passés, parfois trés anciens se retrouvent dans la plupart des études sur
l'endémisme végétal.

L'effet des oscillations climatiques du Pléistocéne et ['histoire humaine sont les
phénoménes du passé les plus souvent évoqués pour expliquer la biodiversité actuelle des milieux
méditerranéens. Dominguez et Schwartz (2005) dans leur comparaison ente flore Californienne et
Ibérique montrent que la structure floristique de ces deux régions répond aux mémes tendances
geénérales mais que leur endémisme est différent : par exemple la Californie a plus d'espéce
endémiques et rares au sein de grandes familles et vivant dans des habitats « sensibles » aux
activités humaines tels que les zones humides, les dunes ou les fruticaies. Pour expliquer que les
fruticaies (formation arbustives) californiennes de basses latitudes sont plus riches en espéces
rares que leurs homologues ibériques, Dominguez et Schwartz proposent une diversification
récente et plus intense dans les collines et monts d'altitude modeste de Californie avec en

paralléle un impact anthropique plus fort dans ces mémes milieux dans la Péninsule ibérique.

Diversité, disparités et distribution, vues locales

Les naturalistes et les écologues se sont également beaucoup intéressés aux origines de
I'endémisme. Il s'agit d'étudier conjointement I'histoire et le polymorphisme pour proposer des
questions et des modeles d'explication sur les phénoménes a l'origine de la biodiversité et surtout
sur le « Graal » des scientifiques de [I'évolution: la spéciation. Stebbins et Major résument
parfaitement la problématique en 1965 : « Consequently, California is a most favorable region for
studying both the factors which enable relict species to persist and the conditions favorable for the
origin of new species ».

Les « facteurs » de la persistance (ou de son contraire I'extinction) sont ils différents des
« conditions » de la spéciation ? Dans cette veine, Chown en 1997 s'intéresse aux causes et
conséquences de la rareté, utilisant le modéle conceptuel de Rice et Hoster (1993, Figure 3 )
auquel il joint celui du paléontologue Stanley (1986) pour réunir spéciation et extinction au sein
d'un méme schéma. Ces deux phénoménes que nous avons tendance a opposer en biologie de la
conservation sont pourtant tous deux corrélés au phénoméne de raréfaction : quand le milieu
devient hostile, 'abondance diminue, l'isolement devient croissant, les flux de génes diminuent et
conjointement la probabilité de spéciation et d'extinction sont croissantes (Figure 6). Ce modéle se
traduit par un effet de fission : la diminution de I'abondance associée aux pressions croissantes

d'un environnement plus hostile favorisent la disparition des populations et simultanément la
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différenciation des populations survivantes. Ce schéma conceptuel souligne que les espéces
rares, les endémiques a distribution étroites, ou encore les populations isolées en périphérie
d'aires d'espéces « communes », se trouvant éventuellement en marginalité écologique, sont au
centre de la problématique sur la diversification. Explorant les liens entre distribution et taux de
spéciation, les modélisations de populations connectées de Gavrilets et al (2000), soutiennent
également que les espéces a distribution limitée avec de petites populations et peu aptes a la

dispersion devraient avoir un taux de spéciation plus fort.

Probabilité
A

Divergence
Spéciation

Déclin,
Extinction

Abondance, Flux de géne

Figure 6 : Proposition d'un relation entre rareté, extinction et spéciation pour expliquer la

diversification, d'aprés Chown 1997
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Origine d'une endémique provencale

L’herbe a Gouffé« fausse Sabline » a été découverte prés de Marseille au XIX*™ siécle par
les botanistes Castagne et Robillard. Cette petite plante a fleurs blanches vivant, selon leurs
termes, dans des « endroits rocailleux » (Figure 2), ressemble aux « sablines » des genres
Arenaria, Moehringia et Minuartia, mais sa fleur présente un pistil constitué de deux styles, au lieu
des trois présents habituellement chez les sablines. Castagne était en rapport avec De Candolle
qui enregistra alors Gouffeia arenarioides DC dans la Flore Francaise (1815). Ce nom, en
hommage a Bernard Gouffé de Lacour, directeur du premier jardin botanique de Marseille et ami
de Castagne, enrichit la flore frangaise d'un genre monospécifique. Cependant nos analyses
phylogénétiques ont positioné I'« herbe a Gouffé » au sein des Sablines du genre Arenaria
(Youssef et al 2011). L'herbe a gouffé doit donc porter le nom scientifique d’Arenaria provincialis,
synonyme introduit par Flora Europea. Ce résultat est supporté par le géne chloroplastique matK,
trés bon marqueur « codebarre » au sein des Caryophyllaceae (Fior et al 2006) et les ITS de
I'ADNT.

Cette information sur la position phylogénétique d' A. provincialis, associée a la résolution
phylogénétique relativement bonne du genre Arenaria (Figure 7) a été une clé importante de la
démarche de Sami Youssef dans le cadre de sa thése (Youssef 2011). Initialement nous avions
prévu pour sa thése des études de la dynamique des populations, de la niche écologique et une
modélisation de la distribution potentielle. Durant sa premiére année de thése nous nous sommes
rendu compte que linformation phylogénétique nous offrait I'opportunité de comparaisons
prometteuses pour comprendre a la fois la niche et l'origine de la Sabline. Peu a peu, Sami a
conduit a partir de la Sabline de Marseille une approche intégrative telle que décrite par Stebbins
et Major (1965) :« The most satisfactory approach in the long run is to study in detail the ecological
relationships, geographic distribution, floristic relationships, and cytogenetics of every endemic
species and its nearest relatives».

Les phylogénies offrent des pistes, une dimension, aux comparaisons. En comparant A.
provincialis a ses plus proches parents phylogénétiques nous avons pu proposer un scenario sur
son origine. Puis en comparant la Sabline & ses cousins provengaux en sympatrie avec lui a une
échelle régionale, nous avons pu explorer différents facteurs associés a I'endémisme au sein des
milieux ouverts rocheux de Basse Provence (Youssef et al 2011, Youssef 2011). A posteriori ce
systéme écologique est pertinent car la zone d'étude est assez grande pour contenir une bonne
variabilité écologique (plusieurs gradients) tout en étant circonscrit a une entité a la fois

géographique, géologique et floristique.
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Figure 7 : Phylogénie basée sur le géne chloroplastique MatK, « arbre du plus proche voisin »
optimisé par analyse du maximum de vraisemblance dans PHYML. Les étoiles prés des nceuds
expriment le support de ceux ci selon deux test différents (*>75%). Voir Youssef et al (2011) pour le

détail de I'analyse.

Des deux types de comparaisons il est apparu que la Sabline de Provence avait fixé un grand
nombre de particularités durant son évolution: au niveau floral, de la diaspore, de la dynamique
d'enracinement et de sa niche écologique. Grace aux travaux de Sami Youssef nous avons
découvert un nouveau type de diaspore inconnu pour le genre: alors que les capsules des autres
Arenaria et genres proches, s'ouvrent et libérent de nombreuses petites graines, la capsule d’A.
provincialis reste fermée emprisonnant une graine obése et unique. Cette capsule indéhiscente se
détache du calice au moment de la dispersion constituant une diaspore lourde tombant a coté de
la plante mére (Figure 8).

28



Arenaria serpyllifolia

Arenaria aggregata

Arenaria hispida

Arenaria ciliata

Arenaria cinerea
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Figure 8 : Photographies au microscope électronique des graines de six Arenaria.
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L'étude comparative de la niche écologique de la Sabline de Provence a celle de ses
cousins provengaux a montré que l'endémique était une spécialiste des éboulis des pentes
rocheuses et des lapiaz produits par I'érosion des affleurements calcaires. Arenaria provincialis a
néanmoins une large amplitude écologique supérieure a celle d'espéces a large distribution tels
qu'A. modesta, A. aggregata ou A. grandiflora. Son amplitude écologique découle de sa présence
sur un gradient altitudinal de prés de 1000 métres et son aptitude a vivre dans deux habitats
relativement différents les lapiaz et les éboulis. Comme lillustre I'analyse OMI dans l'article de
Sami, la marginalité écologique d'A. provincialis est importante ainsi que sa tolérance. De la
comparaison des niches entre les Sablines de la zone d'étude nous avons conclus que
I'endémisme d'A. provincialis n'était pas la conséquence d'une niche restreinte. Nous avions déja a
I'esprit que la dispersion des graines devait étre limitée par la diaspore mis en évidence. A cet
argument biologique nous voulions aussi associer un scénario historique : A. provincialis est elle
une jeune espéce (néoendémique) dont I'endémisme est la marque de son jeune age ou une
espece ancienne, relique d'une distribution autre fois plus grande ?

Nous avons découvert que les espéces soeurs d'A. provincialis habitent des pelouses
d'altitudes. Nous en avons déduit que son évolution sous un climat méditerranéen a partir d'un
ancétre a affinité alpine s'est accompagné d'un changement de niche. Nos deux arguments sont
tout d'abord que A. provincialis est la seule a vivre dans un habitat aussi minéral dans son groupe
d'espéces proches, ensuite que A. provincialis est 'une des seules Sabline a descendre aussi bas
dans le méso-méditerranéen, voir le thermo- méditerranéen (Cirque du Devenson, Calanques).
Compte tenu de I'écologie de ses plus proches parents un fort conservatisme de la niche aurait du
maintenir A. provincialis dans les zones plus humides, en d'altitude, en ubac ou encore au pied
des falaises, c'est a dire dans des lieux mimant les pelouses caillouteuses (et terreuses) d'A.
cinerea ou les pelouses subalpines d'A. ciliata (Figure 9).

Des résultats préliminaires de datation moléculaires basés sur la méthode d'horlogerie
assouplie (Britton et al 2002) ou de modélisation bayésienne (Drummond et al 2007), utilisant soit
des calibrations fossiles des nceuds, soit des taux de substitution, supportent une spéciation au
début du Pléistocéne vers 2 Ma; A. provincialis rejoindrait donc le groupe des endémiques
résultant des phénoménes de spéciation survenus suite aux bouleversements climatiques et

écologiques du Quaternaire.
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Alex Baumel

Figure 9 : Trois Sablines et leur habitat: (a) et (b) Arenaria cinerea en amont des gorges du
Verdon, (c) Arenaria cilliata dans une pelouse du Queyras vers 2000 metres, et (d) et (e) Arenaria

provincialis dans les Calanques vers 300 métres.
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Nous avons proposé un scénario hypothétique réunissant isolement historique,
changements environnementaux, changement de niche et évolution biologique (Figure 10). Ce
modeéle s'appuie sur le postulat que I'habitat actuel d'A. provincialis a été produit par I'érosion
Quaternaire des roches calcaires. Plus précisément c'est durant les phases intenses de
refroidissement climatique que la gélifraction des roches a produit les éboulis. Selon ce scénario la
spéciation de la Sabline et son changement de niche se serait produit lors de l'isolement de la
population ancestrale dans ce nouvel habitat, azonal, et refuge lors d'un interglaciaire. La clé du
raisonnement est qu'a l'origine d'A. provincialis, d'A. cinerea et d'A. hispida il y a la fragmentation
d'une aire ancestrale datant du Pliocéne suivi d'une évolution en situation de refuge dans des
habitats azonaux tels que les éboulis ou les sables dolomitiques. Cet isolement s'est accompagné
d'une spécialisation et d'une évolution de la niche. En se basant sur le postulat d'une extension
maximale de I'ancétre de ces endémiques durant les premiéres glaciations du Pléistocéne alors la
niche ancestrale pourrait étre celle des pelouses du subalpin ou vit actuellement A. ciliata. Se
réfugiant sur les plateaux dolomitiques riches en sable des Causses A. hispida aurait évolué vers
une forme présentant une forte pilosité et de petites graines, tandis qu'A. provincialis et A. cinerea
auraient privilégié de plus grosses graines fournissant les réserves suffisantes au développement

racinaire des germinations sur un substrat trés caillouteux.
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Conséquences supposées des changements

Postulats climatiques du Quaternaire en Provence
Glaciation(s) | +Recul du littoral ~ Erggion intense " Vallons, |
«Gélifraction == = | picriers

\

Lapiaz

. i i . g ™
e?ﬁaiﬁigﬁﬁaalglgjg;nale Expansion en ' Installation d'un Arenaria
aires Pr?vence des ancestral, espéce pérenne a
pelouses reproduction estivale (type

rrf?llijt\aﬁr(ture des rocailleuses A cilliata).

Interglaciaire(s) 'E'l!ls Cthaucé Environnement plus

*Liimat me hostile pour les
—> ., —p hostilep
+ plus prononcé plantes « alpines »

Expansion +

des : .

fruticaies et Environnement plus «Restriction d'aires |

foréts = hostile pour les ‘Refuges dans les

plantes de pelouses — | milieux rocheux :
éboulis et lapiaz
L'histoire
Pliocéne Pliocéne/Pléistocéne Fin du Pléistocéne
; i‘f Alpes : ff
Haute
Caysses i _Provence

I

O Pelouse « alpine » /- sz A. provincialis annuelle capsule fermée, grosse graine
1.8 Ma hivernale
® Pelouse Rocailleuse L_ %X A. cineres, vivace, capsule ouverte, graine moyenne
Eboulis. lapi 3,2 Ma
O oulis, laplaz z“'{‘z A. hispida, vivace capsule ouverte, graine petite
Pelouse rocailleuses | ] ) ) ]
et éboulis fins o — 533 A. ciliata, vivace capsule ouverte, graine petite ) J/

Figure 10 : Postulats et scénario construisant une hypothése sur la spéciation d'A. provincialis



Niche et persistance sont la manifestation du phénoméne évolutif

L'exploration d'un grand nombre de sites et I'ordination multivariée des relevés floristiques
ont montré que la niche de Sabline de Provence était également limitée par la nature du substrat :
elle n'a jamais été observé sur calcaire dolomitique. Sur ce substrat la végétation est plus dense
laissant apparaitre des affleurements rocheux dans lesquels de petites poches sablonneuses
abritent une autre Sabline, Arenaria modesta (Figure 11). Nous pensons que c'est au travers des
phénomeénes de succession végétale et de dynamique de colonisation/extinction qu'il faut chercher
I'explication de I'absence de la Sabline de Provence sur substrat dolomitique (Youssef 2011). Nous
avons pu explorer a cette occasion la complexité des facteurs directes et indirectes responsables
des effets de filtres qui déterminent la composition d'une communauté végétale (Lortie et al 2004).
A ce niveau une étude de la structure spatiale de la diversité génétique a I'échelle fine des démes
d'A. modesta et d'A. provincialis serait une information additionnelle bien utile pour préciser notre
modele (I'ombre prédite par nos hypothéses). Un plus fort taux de colonisation/extinction pour A.
modesta, associé a une plus forte capacité de dispersion devrait se traduire par une diversité et
une structuration génétique moindre. Par comparaison A. provincialis, avec sa grosse diaspore et
habitant des milieux plus stables car moins facilement colonisables par la végétation, devrait
présenter une plus forte structure génétique avec des phénomeénes d'isolement par la distance.

Il faut noter a ce niveau toute la difficulté mais aussi la richesse de I'écologie : une méme
caractéristique, ici la taille de la diaspore, peut étre analysé de bien de fagons et servir des
problématiques différentes. Ces problématiques sont réunies par les phénomeénes a I'ceuvre dans
les populations, en cela Sami Youssef a bien résumé la situation dans la conclusion de sa thése
(Youssef 2011) : « Ainsi, la persistance des espéces est déterminée par la dynamique des
populations dans leur paysage, d’'une part, et I'évolution des populations a travers le temps et
l'espace d’autre part. Pour persister, la réponse des populations a leur environnement doit se
traduire par le développement d'une nouvelle niche écologique. En retour, I'évolution des
populations par effet de sélection naturelle, et de la dérive génétique s'il y a eu un isolement,

inscrit ces changements écologiques dans le génome ».
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Figure 11 : Relation entre nature du calcaire et assemblages floristiques, (a) Ordination des
relevés floristiques identifiés selon la présence de trois Arenaria, (b) et (c) photographies de

versants sur dolomie (Etoile) et sur calcaire barémien (Calanques).

35



Enquéte paléo-démographique

Nous avons franchis une étape supplémentaire avec le travail de Master de Marine Pouget
sur la phylogéographie d'A. provincialis (en révision pour Annals of Botany). La phylogéographie
vise a établir l'histoire des populations, offrant un lien conceptuel entre la micro et la
macroévolution (Avise 1987, Avise 2009). En travaillant a partir de marqueurs des génomes
cytoplasmiques il est possible de révéler la diversité de lignées monoparentales, le plus souvent
maternelles. De la généalogie de ces lignées maternelles, qui ne se recombinent pas, il est
possible de déduire I'histoire démographique, en terme de migrations et de fluctuations des
effectifs démographiques. Quand on étudie des populations d'Angiospermes les lignées
maternelles sont révélées grace aux marqueurs du génome chloroplastique. Celui-ci est connu
pour avoir un taux de mutation faible, méme dans les espaceurs intergéniques. Cela a conduit les
généticiens a relativiser le potentiel de la phylogéographie sensu stricto chez les plantes (Schaal et
al 2000) et a utiliser les marqueurs multilocus tels que la RAPD et I'AFLP pour déduire la
phylogéographie a partir de structures génétiques affectées par les migrations, la dérive et les
phénoménes recombinatoires associés aux flux de génes.

Dans de nombreux cas d'étude cela a trés bien fonctionné : a certaines échelles les
populations étaient suffisamment isolées génétiquement pour que les flux de génes ne masquent
pas le « signal phylogéographique » issu de I'histoire des migrations. Cela est assez net dans les
travaux sur la phylogéographie des plantes alpines par exemple (Schénswetter et al. 2004, Kropft
et al. 2006). Le probléme des structures AFLP est qu'elles sont affectées par la recombinaison,
qu'il est difficile de polariser dans le temps les structures observées et d'utiliser des modéles
d'évolution pour estimer si telle différenciation est récente ou ancienne. La valeur heuristique d'une
structure AFLP est donc moins grande que celle d'une phylogénie de séquences. Dans certains
cas la combinaison de I'AFLP au niveau intra spécifique avec la phylogénie d'un géne nucléaire au
niveau inter spécifigue a pu permettre d'ancrer les structures AFLP dans un cadre temporel
(phylogéographie de Pritzelago alpina par exemple, Kropft et al 2003).

De nombreuses phylogéographies sensu stricto ont néanmoins pu étre réalisées chez les
plantes terrestres sur des espéces communes ou rares, dans des habitats ou sous des climats
variés, sur des arbres comme sur des herbacées. Pourquoi ? Parce que ces plantes ont traversé
le Pléistocéne sous la forme de nombreuses populations suffisamment grandes pour conserver la
diversité haplotypique du génome chloroplastique. Moins d'extinctions, des effectifs
démographiques plus stables, moins de goulots d’étranglement, sont des situations favorisant une
plus grande accumulation d'alléles qui sont distribués géographiquement au gré des phénoménes
de migration et d'isolement. Les phylogéographies de ce type les plus connues sont celles des
chénes européens (Petit et al. 2002), des Chénes méditerranéens (Magri et al 2007) mais citons
également I'étude du Juniperus tibetica qui a montré que cet arbre a survécu au dessus de 4000

meétres durant le dernier maximum glaciaire (Opgenoorth et al., 2009).
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longueur sies indels Hapiotines
alignement | varables | mformatifs
MK 710 21 (296 %) 2 14
KK 821 15 (1.83 %) 0 16
IE 262 12 (4,58 %) ] 9
1L 358 11 (3.07 %) 2 13
fotal 2151 39 (2.74 %) 3 28

tableau tirés du rapport de Marine Pouget 2011).

Figure 12 : Phylogéographie d'A. provincialis, arbre du maximum de parcimonie des 28

haplotypes trouvés a partir du séquencage de 4 locus du génome chloroplastique (figures et
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Les plantes endémiques détiennent parfois une diversité des haplotypes chloroplastiques
suffisantes pour révéler leur histoire démographique. Par exemple ['Ericacée Phyllodoce
nipponica, endémique des Alpes japonaises, vivant a haute altitude dans les crevasses et fissures
des falaises, a une phylogéographie informative (Ikeda et Setoguchi 2006). A une échelle encore
plus réduite Molins et al (2009) ont montré que I'endémique des baléares Senecio rodriguezii était
doté d'une importante diversité avec 7 haplotypes trouvés pour un seul locus de 570 paires de
bases séquencées. Récemment la méme équipe a montré une grande diversité en haplotypes
chloroplastiques chez Thymus herba-barona, endémique de Corse, Sardaigne et Baléares (Molins
et al 2011). lls ont déduit d'une analyse emboitée du réseau d'haplotypes (nested clade analysis)
que la distribution de I'espéce prenait son origine dans le massif de Gennargentu en Sardaigne
suivi d'une colonisation de la Corse et de Majorque puis d'une fragmentation récente. Les mesures
des temps de divergence supportent que le morcellement de l'aire ancestrale a commencé a la fin
du Pliocéne (3 Ma) suite a plusieurs phases de réchauffement climatique.

Revenons a A. provincialis, connaitre les grandes lignes de I'histoire de ses populations
pourrait éclairer nos hypothéses sur I'évolution de cet endémique. Les premiers résultats de
séquencgage nous ont révélé un fort polymorphisme des haplotypes chloroplastiques. Les résultats
sont trés prometteurs : l'analyse des génes chloroplastiques a montré une grande richesse en
haplotypes, inattendue a cette échelle (moins de 145 km?), un fort signal phylogéographique et le
réle inégal des différentes parties de I'aire de distribution dans I'histoire de cette plante endémique
(Figure 12). A partir de la datation des nceuds phylogénétiques et de la reconstruction des aires
ancestrales nous avons exploré la question de la zonation géographique de la persistance d'A.
provincialis. |l est apparu que le centre de la distribution abritait la plus grande diversité génétique,
gardait la mémoire des plus anciens événements de divergences moléculaire, soit prés de 2
millions d’années de persistance !

Cette zone se situe au niveau de la moyenne de I'amplitude climatique de I'espéce, avec
une assez forte proportion en lapiaz et aussi en recouvrement végétal. En comparaison les zones
périphériques abritent des populations vivant dans des conditions écologiques plus marginales.
Les zones périphériques sud-ouest et est répondent bien aux attentes théoriques sur les
populations marginales (Eckert et al. 2008) : moins de diversité génétique et des zones colonisées
plus récemment. En revanche la zone située au niveau de la St Baume vers 1000 métres
d'altitude, correspondrait a un point chaud d'évolution récente et cela certainement sous l'effet de
pressions de sélection originales. Dans cette zone nous observons dans les populations de
Sabline une ramification récente des haplotypes chloroplastiques ainsi qu'une situation d'isolement
assez prononcé. En associant a cela les analyses de I'habitat et des communautés végétales
réalisées par Sami Youssef il nous semble pertinent de reconnaitre ces populations de la Sainte

Baume comme une entité évolutive en pleine émergence. Selon le raisonnement de Moritz (2002)
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il n'est pas saugrenu de proposer I'hypothése d'une spéciation en cours de réalisation en référence
a la « zone grise de divergence » précédent I'émergence des espéces.

Ces résultats sont passionnants car ils nous offrent la possibilité de réfléchir a un cas de
spéciation, d'acquisition d'une niche et d'adaptations bien caractérisées, dans le cadre spatial et
temporel des paysages de la Provence. lIs demandent a étre plus fouillés a I'aide de marqueurs du
génome nucléaire. Pour l'instant les données acquises sur la phylogéographie et I'écologie de la
Sabline, constituent la base d'un travail ou nous pourrons appliquer les principes de déduction
forte. En cela la démarche de « phylogéographie statistique » (Knowles et al. 2009, Carnaval et al
2009) nous semble pertinente (Figure 13). Elle reste cependant difficile compte tenu de

l'indigence des données paléo écologiques de la zone d'étude.

Occurrences

: Environnement
des espéces

Présent/Passe

Carte des aires de plus
grande stabilité

Modélisation de la
distribution de la diversité

descriptive

d'expansion et
dates des
divergences

(refuges)

Hypothéses
0 « spatialement explicite »
@
==
: *
jo R
=
L
: "
=
2
© Distribution de Patrons de Concordance
E la diversité migrations entre taxons
= génétique gtlcn_.l de partagea_nt une
= vicariance méme histoire
o Echantillonnage a travers les zones
2 stables et instables
=
(@]
E
w
©
o
=
o] —
= Tests génétique Tests
% . ) de la d'hypothéses a
I Phylogéographie persistance, I'échelle des

assemblages

Figure13 : Démarche de la phylogéographie statistique, d'aprés Carnaval et al. 2009.
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Des structures génétiques qui attendent une explication écologique

Les institutions en charge de la conservation de la biodiversité supportent une part
importante de la recherche en écologie. Souvent cela s'accompagne d'une multiplication des cas
d'études. Les laboratoires qui s'engagent dans la voie des projets de conservation, rencontrent des
difficultés : petit budgets, connaissances longues a obtenir (suivis sur le long terme, cultures etc
...) et peu séduisantes pour la « big science » de I'écologie. Cependant cela offre I'opportunité
d'apprécier une caractéristique du vivant : la trés forte singularité des structures génétiques et cela
quelque soit I'échelle d'investigation. Ajoutons que cela maintient le lien entre la science
universitaire et celle des naturalistes qu'ils soient amateurs ou professionnels. Voici quelques
exemples de mes recherches illustrant cela.

L'étude de la structure génétique par AFLP de la Nivéole de nice, Acis nicaeense, plante
endémique restreinte aux environs de Nice, a révélé comme pour A. provincialis, de forts effets
d'isolement liés a la topographie des lieux, I'hétérogénéité géologique du substrat et assez peu de
la distance séparant les populations (Diadema 2006). La phylogéographie de la Nivéole de Nice
remonte t-elle jusqu'au début du Pléistocéne ? Quand a t elle été séparée de son espéce sceur la
Nivéole endémique du Ventoux ? Autant de réponses qu'il faudrait traiter par l'analyse de
séquence nucléotidiques et pour lesquelles I'AFLP montre ses limites .

A l'échelle du bocage du Champsaur nous avons trouvé chez Primula vulgaris une
structure spatiale de sa diversité génétique (AFLP) bien corrélée a la densité des haies, montrant
que celles ci avaient un impact sur les flux de génes de cette plante en limitant la distance de
pollinisation (Campagne et al. 2008, Campagne et al 2009). Primula vulgaris fonctionne surtout en
allofécondation, bien que cela semble étre aussi modulé par la densité du paysage (Campagne et
al 2009), nous avons comparé sa structure génétique spatiale a celle de Moehringia trinervia qui
pratique surtout I'autofécondation. Comme attendu M. trinervia a une structure plus marquée par
l'isolement par la distance, cependant comme pour P. vulgaris les résultats ne supportent pas un
effet « corridor » selon lequel la continuité en habitat (ici les haies), ou connectivité, faciliterait les
flux de génes. Le succés de I'AFLP pour révéler la diversité génétique de la Nivéole et de la
Primevére contrastait avec mon expérience d'autres marqueurs multilocus. Durant ma thése sur le
genre Spartina (Poacée), RAPD et ISSR avaient échoué a révéler une diversité genotypique chez
Spartina anglica et Spartina maritima sur de trés grandes aires géographiques (Baumel et al 2001,
Yannick et al 2004). Tout au plus nous avions observé des pertes trés ponctuelles de marqueurs.

Dans le cadre du M2R de Jérémy Migliore, nous avons utilisé I'AFLP pour étudier la
diversité de Mercurialis corsica, une euphorbiacée dioique endémique de Corse et de Sardaigne.
L'échantillonnage réalisé par le conservatoire botanique de Corse a I'échelle de toute I'le, le grand
nombre de marqueurs obtenus, et le polymorphisme important était pour nous annonciateur d'une
forte structure déterminée par la topologie mouvementée de I'ile. Les résultats ont été surprenants

(Migliore et al. 2011); malgré le fort polymorphisme observé, attestant d’événements de
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recombinaison en relation avec la reproduction sexuée, nous avons trouvé pour unique structure
spatiale une frontiére séparant les populations du Cap Corse de celles du reste de I'ile. De plus, en
poussant les analyses nous avons mis en évidence des groupes génétiques, mais ceux-ci
n’avaient aucune dimension spatiale, étant présents dans la plupart des populations. Est-ce la la
marque d'un mélange récent a partir de populations ancestrales bien différenciées ? Malgré une
différenciation significative des populations la structure observée supporte I'hypothése d'un
systéme d'isolement en ile avec des migrations non limitées au voisinage. Comment expliquer cela
a I'échelle de la Corse autrement que par les bouleversements écologique du Pléistocéne ?
Malheureusement les données de séquengage n'ont pas permis de vérifier cela, est ce alors a
I'Holocéne en relation avec les modifications des changements d'usage, en particulier I'effet des
grandes transhumances qui auraient pu faciliter la dispersion de la Mercuriale ? De mon point de
vue le mystere reste entier. Medrano et Herrera (2008) ont également rapporté un cas similaire de
groupes génétiques peu structurés spatialement chez un Narcisse endémique de Sierra Nevada,
Narcissus longispathus.

Une faible structuration de la diversité génétique sur de grandes distances implique
nécessairement de forte capacités de migration. En cela I'exemple de la Mercuriale et du Narcisse
rejoignent les nombreuses études du genre Armeria révélant des capacités de migration plutot
étonnantes pour un taxon herbacé de milieux ouverts trés fragmentés actuellement (Gutierrez
Larena et al. 2002, Fuertes Aguilar et Nieto Feliner 2003, Pineiro et al 2007, Baumel et al 2009,
Pineiro et al 2009). Certes les Armeria ont un fort pouvoir de dispersion exozoochore grace a leur
fruit qui reste dans le calice épineux. Mais leur grande distribution et leur évolution réticulée
supposent la présence d'agents de dispersion migrant sur de vastes distances. Les oiseaux
marins semblent avoir joué un rdle pour I'espéce littorale Armeria pungens expliquant la parenté
des populations du Portugal et de Corse (Pineiro et al 2007). Mais pour les taxons continentaux a
trés large distribution tels qu'A. maritima et A. arenaria il faut envisager I'hypothése d’animaux
maintenant éteints ou en trés forte régression tels que les grands herbivores des steppes du
Pléistocéne dont certains ont survécu a I'Holocéne : le bison d'Europe et I'Auroch étaient encore

présents en France au moyen-age.

En quéte de généralisation

Ces exemples montrent qu'il est difficile de prévoir la diversité génétique et sa structure a
partir de I'écologie, de la distribution et des traits d'histoire de vie des organismes (Duminil et al
2007). Nos travaux réalisés ou a venir n'échappent pas aux remarques de Fiedler (1986, 1987) :
I'évolution des espéces a une forte singularité, chaque espéce dévoile un grand nombre de
différences qui les distinguent de leurs congénéres qu'elles soient communes ou rares. |l est donc

difficile a premiére vue de généraliser a partir de nos travaux. Pourtant, les cas d'études, traitant
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d'une espece ou d'un groupe d'espéeces sont des étapes nécessaires et basiques pour d’une part
comprendre la biodiversité d'une région et d’autre part alimenter les recherches a venir.

De maniére récurrente les auteurs de phylogéographies essayent dans leurs publications
de souligner la portée générale de leur résultat. Par exemple, dans leur étude de la différenciation
des genres Bellis et Bellium Fiz-Palacio et Valcarcel (2011) notent un délai de 4 millions d'année
entre le nceud séparant les deux genres (a environ 6 millions d'années) puis leur diversification
débutant il y a 2 millions d'années. Ce délai s'expliquerait selon eux par la mise en place du climat
méditerranéen durant cette période. Les facteurs agissant sur la diversification des deux genres
seraient selon ces auteurs la fréquence en habitat et les effets d'isolement des glaciations du
Plésitocéne : « The delayed diversification of the remaining extant species of Bellium may have
been precluded by the absence of proper habitats, which only became available later in the
Pliocene (from 2.5 to 2.1 million years ago). At this time altitudinal zonation of the vegetation was
complete, and then speciation was probably driven by geographical isolation in island refugia
during glaciation episodes». Ce patron est-il retrouvé chez d'autres plantes ? Quels sont ces
« invariants empiriques » (Cooper 1998) qui nous permettront de souligner les facteurs clés
déterminant I'histoire et I'écologie des espéeces ?

Au niveau méditerranéen une généralisation des patrons phénoménologique naitra de la
somme croissante des travaux et de leurs synthéses (Comes 2004, Thompson 2005, Médail et
Diadema 2009, Fady et Connord 2010, Rodriguez Sanchez et al 2010, Nieto Feliner 2011, Aparicio
et al 2012). De celles-ci émergera peut étre un contexte scientifique plus mdre pour cibler des
causes et processus gouvernant I'évolution et la persistance des populations végétales, c'est a
dire pour alimenter la connaissance des lois causales. || me semble que la synthése de Gonzalo
Nieto-Feliner dans Taxon en 2011 va dans ce sens: « But it is also argued that just speaking of
single refugia to refer to each of the peninsulas is an oversimplification and that even speaking of
multiple unconnected refugia does not seem to reflect the complexity of the processes that shaped
the current (genetic and species) diversity. ». Et encore : «In my opinion, then, the relevant
questions would be to ask not just where populations were preserved during climatically adverse
periods because this question is not simple even in northern areas whenever the refugia did not
coincide across cycles. The most interesting questions are: How did populations survive, what
processes took place during the climatic oscillations? What consequences did those processes
have on the genetic structure and on the identity as species? »

Le probléme soulevé par Nieto Feliner est encore celui de la singularité des phénoménes
étudié ; les patrons phylogéographiques semblent peu congruents. Cumulés sur la durée et sur
plusieurs taxons les zones refuges semblent étre trés nombreuses (Médail et Diadema 2009).
Pourtant je serai plus optimiste, de la phylogéographie et de la recherche des zones refuges il déja
est ressortit de nombreuses connaissances sur la survie des plantes dans des environnements et

paysages trés différents de ceux que nous connaissons aujourd'hui. D'autre part I'échantillonnage
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est actuellement assez faible au regard de la diversité floristique présente et de la multiplicité des
histoires. Il faut lire la synthése de Postigo-Mijarra et al (2009) sur les phénoménes d'extinction
successifs aboutissant a la flore ibérique actuelle pour s'en rendre compte.

Le développement des outils de la génomique associée a celui des méthodes d'analyse et
de modélisation bayésienne issues de la théorie de la coalescence offrent la possibilité d'analyser
conjointement ['évolution moléculaire des génes et [I'histoire démographique des espéces
(Drummond et Rambeau 2007). Les progrés réalisés et a venir sur les modéles biogéographiques
de reconstruction d'aires ancestrales (Yu et al 2011) sont également un facteur de progré
important dans nos recherches. Les modeéles de diffusion de la phylogéographie bayésienne
(Lemey et al 2009) utilisés initialement pour reconstruire les épidémies virales (Auguste et al 2010)
sont trés prometteurs car on discerne la une étape supplémentaire pour enrichir les analyses. La
démarche bayésienne est ouverte a toute information complémentaire venant affiner les
scénarios : connaissances historiques sur l'occurrence, barriéres physiques a la dispersion, zone
d'optimum climatique, agent de dispersion ou matrice des trajets les moins colteux. La possibilité
de construire des modeles par intégration successive est remarquable en écologie ou la richesse
des données est a la fois dans leur qualité, leur volume et dans leur diversité. La phylogéographie
est donc une étape préliminaire a des recherches plus fouillées sur la biologie des organismes et
I'écologie. En cumulant les exemples de phylogéographie sur des aires et des échelles différentes
il est possible de faire le lien entre le lien entre I'écologie et la paléo-écologie (Petit, Hampe et
Cheddadi 2005, Carnaval et al. 2009). Discerner les barrieres a la migration, les facteurs
structurant les flux de génes, les zones géographiques et donc écologiques de plus longue
persistance nous livre I'écologie des populations ancestrales qui détermine la niche et la biologie

des populations actuelles.
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Phylogéographie d'une espéce commune

Une piste de généralisation faisant le lien entre, paléoécologie, biogéographie et
phylogéographie repose sur I'étude de plantes a large distribution, éventuellement dominantes
dans leur écosysteme. L'idée est que leur « mémoire génomique » détient la clé des fluctuation
d'aires de distribution et de I'histoire de la végétation ou elles se trouvent actuellement.

Dans la suite des travaux de Pierre Quézel (1978, 1985), de Régine Verlaque (1997) et de
Frédéric Médail (Médail et Verlaque 1997, Médail et Diadema 2009) sur la flore méditerranéenne,
nous avons initié en 2007 une recherche sur la phylogéographie du Myrte. La thése de Jérémy
Migliore a été financée par une bourse de la région PACA et par le conservatoire botanique de
Corse, le Myrte représentant une ressource naturelle importante sur cette ile. Le Myrte a plusieurs
avantages pour une phylogéographie. Tout d'abord les espéces structurantes des formations de
type mattoral (maquis, garrigues, phryganes) ont été peu étudiées. Ensuite la distribution du Myrte
déborde de la région méditerranéenne (Figure 14); cela permet de s’éloigner de la zone d'étude et
de multiplier les cas de marginalité géographique offrant des points de comparaison intéressants.
Enfin le genre Myrtus est une relique de I'époque tertiaire ou les flores tropicales occupaient les
hautes latitudes. Cerise sur le gateau, Myrtus est le seul Myrtacée de la zone d'étude et il a laissé
de nombreux fossiles bien identifiés. Plante a dispersion endozoochore, cultivée et appréciée dans
la plupart des sociétés rurales méditerranéennes, il était difficile de prévoir si nous trouverions un
signal phylogénétique intéressant dans ses populations.

La phylogéographie est fondamentalement une approche exploratoire nécessitant une forte
prise de risque. Progressivement, a mesure que l|'échantillonnage a grossi, nos analyses ont
révélé une structure génétique permettant d'inférer une phylogéographie. Les réseaux
d'haplotypes chloroplastiques, les phylogénies de génes nucléaires et les marqueurs multiclocus
AFLP ameénent des informations relativement concordantes (Figures 15). Les résultats des
phylogénies accompagnées de datation et de reconstruction d'aires ancestrales sont décrits dans
le détail dans l'article que nous avons publié dans Journal of Biogeography (Migliore et al 2012) et

dans la thése de Jérémy (Migliore 2011).
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Figure 14 : Photographie de Myrte commun en fleur et au Cap Corse sur serpentine,

d'échantillonnage pour la phylogéographie du genre Myrtus issue de Migliore et al. 2012.
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Figure 15 : Structures génétiques observées chez le Myrte, a partir de trois types de marqueurs.
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A partir d'une origine remontant au début du Miocéne, la diversification du Myrte commence
a la transition Miocéne / Pliocéne, et se poursuit au cours du Pléistocéne. Une vicariance ancienne
a conduit a l'isolement d'une lignée est-méditerranéenne puis des phénomeénes plus récents de
diversification sont détectés a l'ouest avec migration en retour vers I'est de la Méditerranée, mais
aussi vers la Macaronésie et vers le Sahara.

Au cceur des montagnes-refuges du Sahara central, I'origine du Myrte du Sahara semble
étre postérieure a la mise en place du Myrte en méditerranée. L'isolement des populations de
myrte de Nivelle s'accompagne d'une forte érosion génétique. Le myrte de Nivelle a les
caractéristiques des populations en situation de marginalité: effets fondateurs sous
échantillonnant la diversité ancestrale (marqueurs chloroplastiques), érosion de la diversité
intrapopulation, apparition d'une reproduction sexuée et enfin émergence d'une différenciation
phénotypique qui est pour l'instant impossible d'attribuer a la conséquence d'adaptations ou
d’accommodation du développement végétatif et floral.

L'un des résultats surprenant de la thése de Jérémy est que que les populations insulaires
méditerranéennes de M. communis comme celles présentes en Corse ne sont pas différenciées,
n'ont pas d'haplotypes chloroplastiques privés, comparées aux populations continentales. Au
contraire les résultats des diverses analyses de structure génétique supportent plutot I'hypothése
que M. communis a fortement décliné, voir disparu des iles, quand leur environnement est devenu
hostile durant le Pléistocéne et qu’ensuite des recolonisations rapides se sont produites a partir de
refuges situés sur le continent. Cette hypothése est également supportée par 'analyse des pollens
fossiles en Corse (Reille 1992) et par les modélisations de niche climatique réalisées pour le Myrte
(Leriche inédit) ou pour Laurus nobilis et Erica scorparia (Rodriguez Sanchez et al 2008,
Désamoré et al 2012). Les iles n'ont donc pas joué le méme réle dans lhistoire du Myrte,
I'hypothése de refuges insulaires semble fragile pour le Myrte et cela contraste fortement avec la
persistance sur le long terme de lignées aux Agores et a Madére. Le phénoméne sous jaccent
pourrait étre la stabilité climatique plus importante pour les fles océaniques (Migliore et al soumis).

Qu'apporte cette étude de cas ? L'un des derniers paragraphes de la thése de Jérémy
s'intitule « A la recherche de paragdimes phylogéographiques en Meéditerranée ». La
différenciation est-ouest méditerranéenne, bipolarisation de la diversité génétique de part et
d’autre de la Méditerranée et la diversification plus importante a I'Ouest chez Myrtus est similaire
au patrons observé chez Laurus. Est-ce la un invariant empirique des plantes d'origine pré-
Pliocéne ayant survécu jusqu'a nos jours ? Les études que nous avons initiées sur le Laurier rose,

sur les Globulaires et les phylogéographies a venir apporteront d'autres éléments de réponses.
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Comme le souligne Nieto Feliner (2011), la phylogéographie est le fruit du cumul historique
des histoires de populations, « A tale of tales ». Il y a eu moins de goulots d'étranglement,
d'extinctions dans le bassin méditerranéen qu'en Europe tempérée ou dans les Alpes durant le
Pléistocéne. La persistance sur le long terme des populations des plantes méditerranéenne n'est
donc pas une vue de l'esprit. Pour le Myrte par exemple, cela suppose des fonctionnements
démographiques en situation de petites populations se reproduisant rarement et persistant grace a
la régénération végétative. Nos résultats soulignent aussi la possibilité d'une forte capacité de
migration qui contraste avec les phénoménes d'isolement décrit plus haut. A I'échelle du
pléistocéne il est possible d'imaginer une flore aux distributions trés « fuides » s'laccommodant des
changements climatiques grdce a une communauté d'agents disperseurs leur permettant
d'exploiter au mieux les habitats potentiels comme cela semble étre le cas pour le Myrte dans les
montagnes du Sahara.

Finalement, de cette phylogéographie du myrte s'étalant sur plusieurs millions d'années, je
retiendrai une forte impression, celle d'une trés longue rémanence des phénoménes
démographiques étant eux méme déterminés par les changements du milieu. Les plantes
méditerranéennes retiennent dans leurs génomes une mémoire incompléte mais trés ancienne du
passé. Déja remarqué par les phylogéographes des arbres (voir par exemple Petit, Hampe et
Cheddadi 2005), cet aspect renforce la nécessité d'une approche intra-spécifique de la

conservation de la flore méditerranéenne.
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Conclusion a la seconde partie

Pourquoi faut-il chercher des tendances communes a des histoires singuliéres, telles que
les phylogéographies ? Nous savons que c'est une tache difficile car les histoires sont toujours
incomplétes, les inférences souvent partielles et parsemées d'erreurs liées a nos méthodes
imparfaites. De plus, en aval de la démarche, une fois les diverses phylogéographies collectées,
certains auteurs nous ont alertés sur les risque de pseudo congruences (Soltis et al 2006). Des
structures peuvent nous apparaitre semblables alors qu'ils ont été produits par des chaines
causales différentes : par exemple des voies de migrations identiques a des époques différentes,
ou encore de forte divergences phylogénétiques causée par des phénomeénes aléatoires de
ruptures de flux de génes et cela sans barriéres physiques (Irwin 2002).

Les patrons phylogéographiques de Myrtus (Migliore et al 2012), de Laurus (Rodriguez-
Sanchez et al 2009) et d'Erica arborea (Désamoré et al 2010) se ressemblent, miroir aux alouettes
ou amorce d'une généralisation de I'histoire démographique des plantes méditerranéennes ?

Dans tous les cas, le phylogéographe en soif de concordance des structures observées
pourra inférer de maniére erronée sur le déterminisme des changements d'aires de distribution.
Ceci dit, il me semble que ces difficultés sont fréquentes dans les approches comparatives. En
biologie la convergence adaptative des formes a été une source d'erreurs pour la systématique et
en méme temps l'opportunité de découvertes sur I'évolution des organismes.

Malgré ces limites, je pense que la phylogéographie est indispensable dans le cadre de la
problématique annoncée dans la premiére partie de ce mémoire visant a mettre en évidence les
« catalyseurs écologiques de I'évolution ». Le cheminement des travaux de Moritz (Moritz 1994,
Moritz et Faith 1998, Moritz 2002, Davies et al 2008, Carnaval et al. 2009) illustrent bien ce
passage de la phylogéographie singuliecre a la généralisation sur les déterminants
environnementaux et historiques de la biodiversité. La figure 16 présente les connections des
diverses recherches s'articulant autour de la phylogéographie. Les deux approches schématisées
dans cette figure ne sont pas exclusives. Au contraire la détermination des ESU est utile pour
définir les hotspots « évolutifs » (Davis et al 2008, Becerra et al 2008, Carnaval et al 2009).

Pourquoi devrait on chercher une alternative a la richesse spécifique et a la rareté comme
critére pour choisir les priorités de protection ? La diversité des espéces, est un arrét sur image, le
cliché d'un phénoméne en cours, I'évolution biologique. Pour reprendre I'argument percutant de
Becerra et Venable (2009), déterminer les aires prioritaires de conservation sur la base de la
richesse spécifique et sans tenir compte des phénoménes évolutifs sous-jacents, revient a
conserver la biodiversité comme dans un zoo : les espéces sont bien la mais n'ont pas d'avenir. La
recherche des hotspots évolutifs vise a donner la priorité a la diversité des trajectoires évolutives
conduisant a l'originalité des assemblages d'espéces, c'est-a-dire de donner la priorité a la

« Biodiversité-comme-processus » pour reprendre le terme de Virginie Maris (2006).
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Figure 16 : Situation de la phylogéographie au carrefour des approches de conservation centrées

sur les communautés ou sur les espéces
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Si nous voulons avoir une approche holistique, par exemple pouvoir traiter de I'écologie des
interactions dans un paysage, il est impossible de collecter et d'assembler les connaissances de
tous les agents (molécules, cellules, organismes) des niveaux d'organisation inférieurs. Nous

avons besoin de généralisations théoriques suffisamment fiables pour étre plausibles a un moment

donné et fonctionner alors comme postulats.

Quels sont les éléments théoriques, issus de la phylogéographie et de la
phylogénétique qui peuvent étre suffisamment généraux pour étre utilisés comme postulat
par les écologues ?

En biologie de la conservation nous pouvons préciser cette question : est il possible de protéger

les phénoménes évolutifs a I'ceuvre dans les paysages sans avoir a les étudier tous ?
Au mieux il est possible de révéler la structure phylogéographique de certaines espéces

d'un territoire alors que le polymorphisme des adaptations, plus difficile a révéler, est tout aussi

important pour comprendre la diversification des organismes (Figure 17).

A Différences
phénotypiques

Diversification

Sélection => variation adaptative

Structure phylogéographique

Vicariance => divergence neutre

Figure 17 : La diversification en fonction des phénomeénes structurant la diversité génétique,

d'aprés Moritz 2002.
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L'argument de Moritz (2002) est que les phénoménes d’adaptations locales se produisent
si (1) la diversité génétique est présente dans les populations et (2) si celles-ci sont distribuées sur
des gradients amenant des pressions de sélection différentes. C'est une prévision de la théorie de
I'évolution : (i) diversité génétique et variance environnementale sont sous-jacentes aux
phénoménes d'évolution des adaptations, (ii) lisolement et la fragmentation des aires de
distribution sont sous-jacents au phénomeéne de vicariance. Le modéle causal est construit par ces
deux axes. Ce modeéle est heuristique car il oriente notre regard non pas vers la protection
d'une espéce ou d'une ESU dans son habitat mais plutot sur la protection des populations
au sein de gradients écologiques et d'écotones, la ou évolue le polymorphisme adaptatif.
C'est donc une philosophie de la conservation qui accepte le changement environnemental
comme facteur du phénoméne écologique. Prises dans un gradient écologique les
populations sont préparées au changement climatique car elles évoluent déja dans un
milieu changeant. La connectivité déterminante ici sera une connectivité d'habitats
différents et non pas la contiguité d'un type d'habitat. Ces arguments pourront étre plus
facilement testés a l'avenir grace au développement des technologies de séquencage haut débit

offrant accés a la diversité génétique de locus exprimés.

Le conservatisme de niche écologique est une piste trés féconde pour réunir les
chercheurs de I'écologie (Wiens et al. 2010). Le conservatisme de niche, c'est a dire la rétention
des traits écologiques au cours de générations, se traduit par une similarité de niche écologique
entre organismes parents, que se soit dans une population, entre cousins, entre populations ou
entre des espeéces différentes. Dans ce dernier cas le conservatisme de niche phylogénétique se
mesure par l'autocorrélation des niches écologiques ou de traits associés dans une phylogénie.
Silvertown et al. (2006) ont montré que le conservatisme phylogénétique de la niche est dépendant
de I'échelle d'analyse. Trés fort a I'échelle B (inter-sites) et y (biome) il traduit les fortes contraintes
phylogénétiques s'exercant sur la physiologie des organismes amenant les espéces proches a
occupé des habitats similaires. Faible a I'échelle a il traduit les effets de compétitions c'est a dire
une répulsion des espéces aux traits écologique similaires. Autrement dit si un fort conservatisme
de niche est vérifié¢ on déduira des effets du filtre environnemental pour des communautés
d'organismes proches parents tandis que des communautés d'organismes moins apparentés
traduiront les effets de la compétition. Cependant la distinction entre attraction et répulsion des
niches dans les phylogénies peut étre difficile car elle nécessite de pouvoir trancher
statistiquement entre les hypothéses alternatives, posant le probléme délicat du modéle neutre en

écologie.
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Considérons que le conservatisme de niche est confirmé dans un gradient écologique
précis, c'est alors un outil important pour I'écologie et la conservation, pour deux raisons.
Premiérement cela indique que des phénoméne évolutifs sont vraisemblables en marge des
distributions au sein des populations périphériques (Wiens 2005). Les limites d'aires ne sont pas
que le fait de I'histoire et des limites des capacités de migration mais aussi d'effets de sélection
directionnelle et de flux de génes. On retrouve la I'argumentaire de Moritz cité plus haut.
Deuxiémement le conservatisme phylogénétique de niche écologique donne une valeur
supplémentaire aux phylogénies : les divergences phylogénétiques sont des mesures certes
indirectes, des disparités phénotypiques. En assemblage les disparité phénotypiques sont causes,
parmi d'autres, des interactions entre les organismes et avec leur environnement donc du
fonctionnement des écosystémes. Donc, compte tenu d'un conservatisme phylogénétique de la
niche vérifié, la divergence phylogénétique peut étre utilisé pour approcher, évaluer, la diversité
fonctionnelle potentielle d'une communauté d'organismes. Les relations entre la diversité
phylogénétique et les fonctions des écosystemes sont des questions particulierement fertiles pour
I'étude des réseaux d'interactions biotiques (Srivastava et al 2012) et pour réaliser des synthéses

heuristiques sur la biodiversité a I'échelle des territoires (Forest et al 2007).

Résumé de la deuxiéme partie

- Le pléistocene, période d'instabilité climatique s'il en est, a été le théatre d'une diversification
de la flore méditerranéenne. Les phylogénies calibrées dans le temps sont un outil important

pour connecter paléoéecologie et écologie actuelle.

- Face a la trés forte singularité historique présente dans les écosystémes les trajectoires
évolutives et écologiques sont peu prévisibles. Cependant la diversité génétique n'est pas
distribuée aléatoirement : les synthéses géographiques des structures de différenciation et de

diversité génétiques sont pertinentes pour la conservation.

- Une diversité génétique structurée au sein de gradients écologiques est un argument fort
supportant la vraisemblance d'adaptations locales. La connectivité au sein des graidents

écologiques doit étre alors une priorité de conservation.
- Le conservatisme phylogénétique des niches écologiques s'il est vérifié, indique que des

phénoménes évolutifs sont plausibles en marge des distributions et que les distances

phylogénétiques sont des mesures, indirectes mais néanmoins pertinentes, des disparités.
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(ll1) Conclusion générale

Le phénomeéne évolutif est ininterrompu depuis l'origine de la vie et ne s’arréte pas a
'antropocéne. Se focaliser sur la diversité spécifique, sur la biodiversité comme un état donné des
écosystémes, voir les communautés d'organismes comme des assemblages d'espéces et non
comme de mutiples populations, c’est nier ce fait évolutif. Pierre Henri Gouyon, lors de sa
conférence au congrés de la Société Frangaise d’Ecologie a Montpellier en 2010, compare cet état
conceptuel en écologie a la théorie des quatre éléments qui, autrefois, considérait le feu comme
un état de la matiére. Nous savons maintenant que le feu est la manifestation d’'un phénoméne
d’oxydation et nous savons aussi que la diversité du vivant est la manifestation de I'évolution
biologique.

La négation du fait évolutif en écologie a pour conséquence une croyance en la prévisibilité
des phénoménes qui déterminent l'occurrence des espéces. De nombreuses études, dont
certaines ont été cités ici, montrent que I'évolution des populations a été contemporaine de
changements environnementaux, que le temps écologique et le temps évolutif ne font qu'un,
réfutant l'idée que I'évolution se mesure en millions d'années et que l'écologie se mesure en
années, en siécles, voir en millénaires. Si alors I'évolution est imprévisible, le phénoméne
écologique premier, c'est a dire le changement d'abondance et de distribution, I'est aussi.

En paralléle aux recherches sur la biodiversité, il faut trouver les arguments pour orienter
les politiques environnementales vers le maintien des phénoménes écologiques et évolutifs plutdt
que d'une richesse spécifique, d'une richesse de la rareté ou de services écosystémiques
simplifiés. La piste de I'évosystéme et du service évosystémique (Faith et al 2010) me semble
intéressante. Cet essai récent, repose sur le concept de valeur d’option : I'évolution produit
continuellement de nouvelles solutions dans un changement environnemental perpétuel, et en cela
repose nos ressources, notre niche écologique et nos connaissances futures. L'évolution
biologique des organismes est ici pensée comme étant la meilleure réponse aux changements
environnementaux, aux périls a venir.

Montrer la réalité des phénomeénes évolutifs tels que les flux de génes, les effets de la
sélection, montrer que les situation passées déterminent encore la diversité d'aujourd'hui c'est
aussi renouveler l'intérét et I'émerveillement naturaliste. Replacer I'Homme dans un systéme plus
grand, indépendant de lui, c'est cesser de considérer la biodiversité comme un patrimoine, pour
plonger plus profondément a la question des origines. Dans l'esprit d'une écologie profonde
(Naess 1973), la piste est de passer de la vraisemblance d'extinction comme critére principal de
vulnérabilité a celui de la vraisemblance de rupture des processus évolutifs dont les éléments clés
sont les populations et les gradients écologiques. Dans le contexte des paysages méditerranéens
c'est un défi politique utopique. Au moins faut-il montrer que nous pouvons batir un argumentaire
solide scientifiquement et cela en dépassant le cadre limitant des frontieres et du cloisonnement

de la politique scientifique.
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(IV) Perspectives de recherche

Motivation et problématiques

Les applications de I'écologie moléculaire en conservation sont plurielles car elles répondent a
I'étude de divers niveaux d'organisation (e.g. Freeland et al. 2010, Rolland et al. 2011, Taberlet et
al. 2012). La prise en compte du continuum généalogique, de l'individu aux espéces et taxons
d'ordre supérieurs représente, en théorie, le meilleur lien entre les disciplines macro-écologiques
et les disciplines étudiant la micro évolution (Burke et Smith 1992, Avise 2009). A cette interface et
dans le cadre de la conservation de la biodiversité, voici une liste de questions auxquelles nous
devons répondre.

- Qu'apportent la connaissances des structures de diversité génétique pour la

conservation du vivant a I'échelle régionale et infra régionale ?

- En quoi la phylogéographie d'une endémique a distribution restreinte est-elle utile

a la recherche appliquée sur la biodiversité ?

- En particulier existe-t-il une concordance entre ces différentes approches ou sont-

elles autant de visions différentes et indépendantes de la biodiversité ?

- Qu'apporte la conservation d'ESUs pour la conservation de la flore, des

assemblages d'espéces et des paysages ?

- A linverse en quoi les structures de diversité spécifique sont elles le support

(« surrogate ») des structures de diversité génétique ?

Ces questions sont la déclinaison d'une méme problématique; est il possible
d'unifier les phénoménes et processus appréhendés a des niveaux d'organisation différents

au sein de synthéses géographiques, environnementales ?

La région PACA offre un terrain d'étude exceptionnel : forts gradients écologiques, grande
biodiversité et trés fortes pressions anthropiques sur les milieux. Autrement dit, il s'agit de chercher
de nouveaux éléments de connaissance pour insuffler de I'écologie « profonde » aux politiques
environnementales, c'est a dire, de mon point de vue, de « I'évolutif ». Concrétement nous
pourrions évaluer si les « trames vertes et bleues » tiennent compte des gradients écologiques,
des écotones. Nous pourrions évaluer si les aires de conservation existantes protégent de
l'urbanisation les aires géographiques ou convergent les processus évolutifs favorisant

I'émergence de diversité spécifique (spéciation) et de disparité phénotypique (adaptation).
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Positionnement
L'objectif est donc de développer des arguments, ancrés dans une réalité locale et dans
I'empirisme de la biologie de la conservation, pour construire un raisonnement sur la conservation
des phénomenes évolutifs dans un espace géographique explicite. Cette démarche se situe donc
a mi-chemin entre la Biologie de la Conservation s'appuyant sur des cas d'étude et I'approche
« globalisante » de la macro-écologie (Devictor et al. 2010; Thuiller et al. 2011). Il faut bien réunir
et concilier les cas d'étude mais la macro-écologie est a mon sens trop distante de I'hétérogénéité

des milieux de vie pour étre pertinente.

Objectifs a court terme

Le projet que je développe actuellement s'appuie sur la thése de Marine Pouget que je co-
dirige avec Frédéric Médail et représente la suite des travaux de Biologie de la conservation sur la
flore endémique initiés par la thése de Katia Diadema (2006) et de Sami Youssef (2011).
S’inscrivant dans le cas concret de la conservation de la flore du Sud Est ce projet est fortement
influencé par la notion de hotspot évolutifs, du rble de la phylogéographie et de la phylogénétique
pour la conservation. Sans aller vers la notion d’évosystéme, ce qui serait prématuré, il s’agit pour
moi d'évaluer l'intérét écologique des cas d'étude sur la diversité génétique et I'histoire des
especes. Ce projet devrait dans l'avenir s'enrichir des travaux de phylogéographie d'espéces
communes que nous avons développé dans le cadre de la thése de Jérémy Migliore (2012), ou
sur les taxons ayant connu une grande expansion dans le passé et actuellement en situation de
fragmentation dans des habitats azonaux en montagne ou sur le littoral (Astragalus, Genista,

Armeria).

Objectif n°1

Nous recherchons qu'elles ont été et que sont maintenant les conditions de la persistance dans
deux systémes « modeéles » couplant chacun une espéce végétale et un territoire de la région
PACA. Le premier est représenté par les massifs littoraux du sud de la Provence qui abritent
I'endémique Arenaria provincialis (Sabline de Provence), soit une aire d'environ 145 km2. Le
deuxiéme est constitué des massifs littoraux du sud des Alpes-Maritimes abritant de hombreuses
plantes endémiques dont Acis nicaeensis (Nivéole de Nice). Dans ces deux zones ateliers nous
explorerons plus précisément quelle est la concordance entre la phylogéographie (sensu lato) du
taxon endémique, la richesse spécifique, phylogénétique, I'hétérogénéité et les gradients
écologiques. L'hypothése que nous testons s'explique en deux temps: (1) la persistance des
populations sur de petits territoires est la résultante d'un ensemble de phénoménes

démographiques conditionnés par I’environnement local, (2) certaines de ces conditions

56



peuvent concerner simultanément le taxon endémique et I'assemblage des espéces de ce
territoire. Parmi les conditions pouvant agir a ces deux niveaux (populations et communautés)
I'nétérogénéité d'habitats a échelle fine est un bon candidat. La zone de plus longue persistance
chez I'endémique devrait alors s'accompagner d'une plus grande diversité . Autre possibilité, la
zone de plus longue persistance peut étre dotée d'une plus forte stabilité écologique, peut étre
parce qu’elle est au centre du gradient écologique (« mild altitude effect ») ou parce que située
dans un habitat particulier tamponnant les variations climatiques, tels que des fissures de falaises,
gorges et autres accidents de reliefs (refuges climatiques, Dobrowski 2011, Hampe et al. 2013). La
persistance des populations devrait étre alors commune a plusieurs espéces, et la zone refuge
devrait gagner en diversité et d'originalité spécifique et génétique (Médail et Diadema 2009,
Taberlet et al. 2012).

Nous compléterons ces travaux par une synthése géographique des connaissances sur les
structures génétiques des plantes et animaux de la région PACA et de la Ligurie en collaboration
avec le Conservatoire botanique national méditerranéen de Porquerolles (projet Alcotra Biodivam
2013-2014). Ces structures serons confrontées aux zones de protections actuelles et a la pression
anthropique, plus particulierement I'urbanisation pour aborder concrétement I'aspect de la

conservation.

Objectif n°2

L'identification de structures génétiques et phylogéographiques, en tant qu'histoire
démographique au sein d'une distribution (phylogéographie de la Sabline ou du Myrte, Figure 12 et
15), sont la base d'aspects théoriques émergents en biologie de la conservation. Selon I'hypothése
d'une « géométrie de la distribution » (Guo 2012) les fonctionnements démographiques et les effet
d'isolement seraient structurés du centre a la périphérie. Pour faire simple et du point de vue de la
structure génétique, il est attendu que la diversité génétique diminue en s'éloignant du centre,
tandis que la différenciation devrait augmenter vers la périphérie. Si I'écologie est prédictive
(« hard science ») alors elle doit pouvoir prévoir les changement de distribution au cours du
réchauffement climatique, mais elle doit aussi tenir compte qu'un taxon n'est pas une entité
indivisible, en ce sens le pouvoir de généralisation dépend aussi de la découverte des
invariants empiriques au sein des distributions.

La validation, la réfutation ou méme seulement I'amélioration de I'hypothése « centre-
périphérie » (Eckert et al. 2008) est donc importante dans I'effort de doter I'écologie d'appuis
théoriques. C'est aussi I'occasion de valoriser mes travaux entachés d'idiosyncrasie : les cas
particuliers, singuliers n'ont de pouvoir de généralisation que quand ils sont réunis dans de vastes
synthéses, ce qui est relativement aléatoire, ceci dit si une loi théorique a un pouvoir prédictif

alors elle doit fonctionner aussi dans la singularité.
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Je compte donc utiliser nos connaissances sur les structures génétiques acquises a
I'échelle de de distributions entiéres (Arenaria provincialis, Myrtus communis, Mercurialis corsica,
Arundo plinii, ...) pour tester cette hypothése. A court terme (2013-2014) je commencerai par le
cas d'Arenaria provincialis, pour lequel nous avons des données d'abondance, d'écologie et de
diversité génétique, et que j'accompagnerai d'une modélisation des flux de génes entre

populations.

Objectifs a long terme

Mes perspectives de recherches a long terme, aprés 2014, tiennent compte de deux
tendances importantes. Premieérement, comme le relévent Nieto Feliner (2011), Hampe et al.
(2013), nous progresserons dans ces problématiques en intégrant biologie des populations et
écophysiologie dans un cadre comparatif construit a partir de la connaissance des structures de
diversité génétique. Mes recherches devraient donc s’ouvrir sur I'étude de I'évolution de la
physiologie, des traits, des niches écologiques et des interactions biotiques. Deuxiemement, ces
perspectives accompagnent la dynamique de mon laboratoire qui s’ouvre au séquencage haut
débit et donc a de plus grande possibilités d’investigation du polymorphisme. Le séquengage du
transcriptome et les progrés dans la connaissance des voies métaboliques offrent la possibilité
d’envisager (1) une écophysiologie in situ et (2) la détection des adaptations dans le
polymorphisme de séquence des ARNs ou de genes candidats.

Compte tenu de ces progrés technologiques, nous devons progresser en amont
(théorie, modélisation, problématique et échantillonnage) et en aval (informatique,

analyses) de la production des données.
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