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RESUME

Les travaux décrits dans cette theése portent sur 1la
camparaison du régime de la reproduction et de la wvariabilité
génétique (& 1’aide de marqueurs enzymatiques et de certains
caractéres morphologiques) de populations adjacentes sur saols
normal et toxique de la graminée pirairiale Arrhenatherum elatius
(fraomental).

Les deux principaux résultats paortent

le—sur le régime de la reproductign. La structure
génotypique des papulations n*apparalit pas exactement en relatian
avec les deux types de milieu. L’auyteur démontre, par contre,
qu’elle est étroitement reliéde a 1la densitée ¢ le déficit
d’ hétérozygotes pourrait avaoir deux origines :

(i) en population dense un individu serait fécondé dans une
large mesure par du pollen venant de ses voisins immédiats ;
aprés plusieurs générations, les individus présenteraient une
consanguinité élevée 3

(ii) en milieu dense, la fréquence d’individus autoféconds
serait plus abondante.

2.-sur la diversité génétigque. Ces populations devraient
étre marguées par 1’effet de fondation ayant présidé a leur
installation : diversité génétique réduite et effet de dérive. 11
n‘en est rien. L*auteur montre que la diversité géneétique, loin
d’ étre réduite, est au contraire, plus élevée, en milieu toxique.
Trois explications (hétérogénéité spatiale du milieu, sensibiliteé
élevée au flux génétiques des milieux toxiques, généralement
moins denses, effets sélectifs d’origine biologique peu nombreux
et de faible intensité) permettent d’en rendre compte, sans qu’il
soit possible pour 1’instant de quantifier 1’importance de
chacune.

MOTS—-CLEFS

Arrhenatherum elatius,  Poaceae, régime de 1la reproduction,
diversité génétique, structures génique et génotypique, densité,
sélectian, terrils, milieux calaminaires, génétique et bioclogie
des populatians.
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CHAPITRE I : INTRODUCTION .

Jusqu*a une époque récente, on considérait la spéciation
impossible dans des populations reliées entre elles par le - flux
génique(celuyi-ci empéchant 1la sélection diversifiante (Maver,
1970)).

Cependant dés 1966 Antonovics (1966), Jain et Bradshaw (1966)
et Mc Neilly (1966) ont pu montrer le contraire en étudiant "des
populations de petites mines de cuivre du Pays de Galle ou les
forces sélectives sont treées différentes de celles s'exer¢ant dans
les prairies adjacentes. Sur ces sites métalliféres, des petites
populations d* Agrostis tenuis et d’Anthoxanthum odoratum
tolérantes se sont implantées et aont divergé génétiquement des
populations wvoisines normaies malgré la présence d’un flux
génique intense.

Anthoxanthum gdoratum étudie sur des transects
perpendiculaires a la zane frontiére présente des clines plus gu
moins abrupts suivant les caracteéres morphologiques et

reproductifs: ces différences dans les clines s’expliquent par
1’ équilibre qui s’exerce entre le flux génique —qui est uniforme-
et la pression de sélection —-variant d’un caractére a 1’autre
(Antonovics et Bradshaw, 1970).

La différenciation de populations étroitement adjacentes, a
écolaogie contrastée, pourrait aller jusqu’a une diwvergence
génétique dans 1a mesure o0 la pression de sélection favorisant
1’ispglement est suffisante.

lLe flux génique, en apportant des génes non adaptés, produit
des hybrides a wvaleur adaptative réduite. Hickey et Mc Neilly
(19735 ont sélectionné chez Agrostis tenuis des individus
tolérants et d’autres non tolérants. Ces deux ensmbles
d’individus ont eété plantées dans différentes canditions de
compétition. En 1”absence de concurrence, les deux types de
plantes présentent la méme fitness, alors qu’en présence de
compétitian, la fitness des tolérants est beaucoup pius faible
que celle des non-tolérants. Chez Armeria maritima et chez
Anthoxanthum odoratum, 1’apparition de 1la taolérance au 2zinc
entraine des carences chez ces individus s’ils saont plantés dans




un sol a teneurs normaies. Malgrée les avantages que passedent les
individus non-tolérants, aucun d’eux n’"a pu 8tre trouvé dans les
milieux toxiques car la tolérance confére une supériorité absolue
dans les milieux métalliféres (Bradshaw et Mc Neilly, 1981).

Deux mécanismes évolutifs réduisant 1’'effet du flux génique
entre les populations adjacentes ont été mis en évidence: (1)
1”isolement reproductif par décalage phénologique ¢ chez
Anthoxanthum odoratum et Agrostis tenuis les populations des
milieux riches en cuivre sont partiellement isolées, du fait de
leur précocité ou d'"un plus grand ¢étalement dans le temps de leur
période de floraison (Mc Neilly et Antonovics, 1968) (ii)
1’isolement par modification du régime de 1la reproduction
{Antonovics, 1968} ¢ i1 existe sur le milieu taoxique a la
frontiére entre les deux habitats, 1a ot le flux génique est Je
plus intense, un taux plus élevé d’individus autogames. C’est le
moyen de protéger les descendances contre 1’arrivée des génes de
non—tolérance des populations vaoisines.

IT n’y a pas de groupe systématique important qui ait pris
naissance sur ces milieux extrémes (serpentines, déblais de mine,
milieux <calaminaires...}. Les systématiciens ont considéré les
rares végétaux qui s’y sont développés comme des spous espeéces,
formes o0ou variétés d’espéces croissant sur les milieux normaux.
Tous les embranchements (Thallophytes, Bryophytes, Ptéridaophytes,
Spermatcphytes) possédent des taxons avyant évolué wvers la
tolérance aux métaux lourds ou a d*’autres conditions extrémes.

Selon toute vraissemblance, en situation de sympatrie, 1la
rupture de 'cohésion de 1’espéce biologique'" peut s’gbtenir par
la wvigueur des forces conduisant a la sélection de génes
d’isalement reproductif. Pour qu’il y ait divergence, un lien
doit exister entre génes sélectionnés et génes d’isolement .
C’est ce que suggerent les travaux d’Antonovics (1%68) sur
Anthoxanthum odoratum ainsi que 1le modéle d’ évolution de
1’isolement reproductif (Caisse et Antonovics, 1978) qui de plus,
sguligne que les forces conduisant a la différenciation génétique
sant moins contraignantes et plus fréquentes que celles
conduisant a la divergence par 1’isolement reproductif.

La tolérance n'apparait que chez quelques espéces; la plupart
des taxons ne possédent pas la wvariabilité nécessaire pour
évoluer vers la tolérance qui est sous le contragle d’un petit
nombre de génes (Garside et Mc Neilly, 1974). La talérance
présente divers degrés d’intensité: au fur et & mesure que 1’3ge
de la population augmente, le degré de tolérance et la fréquence
des individus tslérants s’accroissent {(Wu et al., 1975)




lLa tolérance pour un métal ne confére pas la tolérance pour un
autre métal; si d’une population normale il est possible
d'extraire quelques survivants a un seul métal, aucun individu ne
présente une tolérance combinée a4 plusieurs métaux, la
probabilité de trouver des résistants a deux ou plusieurs métaux
est trop faible pour qu’il s’en trouve sur les échantillons
testés (Waley et al., 1974). Dans 1la nature, 1le nombre de
fondateurs potentiels doit étre faible pour les biotopes extrémes
; nous devrions nous attendre & une diversité minimale dans les
milieux toxiques.

Parmi tous les résultats obtenus, 1le sens dans lequel
s’effectue la diversification des populations des milieux miniers
est des plus surprenants. 11 se dégage en effet des travaux de Wu
et al. (1975), sur AQAgarostis__stolopifera que 1la diversité
phénotypique (morphologique et isoenzymatique) est treés élevée
pour les populations des milieux toxiquesy Ce résultat est
paradoxal car les effets de fondation et la sélection trés forte
sur un caractére auraient d0 aboutir a une diversité trés faible.

Sur le fromental (Arrhenatherum__elatius), nous nous sommes
intéressés a ces problémes d’évolution sympatrique. Deux
questions principales ont été abordées:

_ - Retrouvre-t-on les résultats de Mc Neilly et
Antonovics (1968) et Antonovics (1968) sur 1?isolement
reproductif et dans ce cas quels sont les mécanismes d’isolement?

- Ce paradoxe sur la diversité mis en évidence par Wu et
al. (1975) se retrouve-t-il dans notre situation et si oui
comment 1’expliquer non seulement au niveau phénotypique mais
aussi au niveau génotypique?

Ce matériel (Arrhenatherum_elatius) permet d’analyser, dans le
nord de la France, des situations ou se trouvent cbte a cOte des
individus de 1a méme espéce soumis a8 des conditions extrémement
différentes: milieu "normal" et milieu toxique.

En effet 1a région offre deux types de milieux extré&mes ¢ (i)
les milieux_ _calaminaires au voisinage d’usines de traitement des
métaux lourds (Zn, Pb, Cd,...), toxiques en raison de teneurs
élevées en ces métaux et (ii) les terrils qui présentent des
caractéres écologiques difficiles pour la végétation (sécheresse,
mobilité des pentes, déséquilibre des bases échangeables, ...).
La mitoyenneté de ces zones avec les milieux normaux permet de
poursuivre des études de 1la différentiation entre populations
adjacentes.

La comparaison des populations d’habitats normaux et toxiques
a ¢étée effectuée en terme génétique: (i) a 1’aide de marqueurs
allozymatiques et (ii) en appréciant la variabilité de caractéres




morphaologiques (coloratiens et pilosité des naeuds, taille des
individus), reproductifs (phénologie, fertilite) et
physiologiques (développement).




CHAPITRE I1I : LE MATERIEL, LES SITES, LES DISPOSITIFS DE
RECOLTE ET D’ETUDE.

Le Laboratoire de Génétique Ecologique et de Biologie des
Populations de Lille a étudié de nombreux biotopes régionaux et
surtout ceux qui ont été créés a la suite d'’une forte pression
industrielle et urbaine (terrils de charbonnage, alentaours
d’usines de traitement des métaux lourds,...)(Petit, 1974 ;
Petit, 1980).

Une espéce trés banale de la région a su s’implanter sur ces
sites: c’est 1’Arrhenatherym elatius 'L.) Beauv. ex J. et C.
Presl.. Une étude régionale a prouvé qu’il existe chez cette
espece des différences morphologiques, phénologiques et
biochimiques (Ducousso, 1981). Les anglo-saxaons ont mené de
nombreuses études sur la colonisation de déblais de mines de
cuivre par diverses graminées. Dans 1’une d'elle, Bradshaw et Mc
Neilly~ (19815 signalent 1’Arrhenatherum elatius cgmme
non—-tolérant aux métaux leourds, en Angleterre.

Ces observations ont amené a choisir 1’Arrhenatherum elatius

comme modéle d?’étude et wune recherche de milieux ‘normaux’
adjacents a des milieux 'perturbés' caolaonisés par des populatiaons
d’Arrhenatherum elatius a été entreprise.

2.1: Le matériel: Arrhenatherum elatius

Arrhenatherum elatius (L.) Beauv. nommée en francais fromental
(parfois aussi fenasse au ray—grass frangais) est tres
intéressant car:




La tolérance pour un métal ne confére pas la tolérance pour un
autre métal; si d’une population normale i1 est possible
d’ extraire quelques survivants a8 un seul métal, aucun individu  ne
présente une tolérance combinée a plusieurs métaux, la
probabilité de trouver des résistants a deux ou plusieurs métaux
est trop faible pour 4qu’il s’en titrouve sur les échantillaons
testés (Waley et al., 1974). DBans la nature, le nombre de
fondateurs potentiels doit é&tre faible pour les biotopes extrémes
$ nous devrians nous attendre a une diversité minimale dans les
milieux toxiques.

Parmi tous les résultats obtenus, 1le sens dans lequel
s’effectue la diversification des populations des milieux miniers
est des plus surprenants. 11 se dégage en effet des travaux de Wu
et al. (1975), sur Agrostis stolgnifera que la diversité
phénotypique (morphologique et 1isoenzymatique) est tres élevée
pour les populations des milieux toxiques. Ce résultat est
paradoxal car les effets de fondation et la sélection trés forte
sur un caractére auraient d0 aboutir a une diversité trés faible.

Sur le fromental (Arrhenatherum elatius), nous nous sommes
intéressés a ces problémes d?évolution sympatrique. Deux
questions principales aont été abordées:

- Retrouvre—-t—-on les résultats de Mc Neilly et
Antonavics (1968) et Antonaovics (1968) sur 1’isglement
reproductif et dans ce cas quels sont les mécanismes d’isolement?

- Ce paradoxe sur la diversité mis en évidence par Wu et
al. (1975) se retrouve-t—-il dans notre situation et si oui
comment 1’expliquer naon seulement au niveau phénotypique mais
aussi au niveau génotypique?

Ce matériel (Arrhenatherum elatius) permet d’analyser, dans le
nord de 1a France, des situations ou se trouvent cOte a cdte des
individus de 1la méme espéce soumis & des conditions extrémement
différentes: milieu "normal' et milieu toxique.

En effet 1a régiagn offre deux types de milieux extrémes (i)
les milieux calaminaires au voisinage d’usines de traitement des
métaux lourds (Zn, Pb, Cd,...), toxiques en raisaon de teneurs
élevées en ces métaux et (ii) les terrils qui présentent des
caracteéeres écologiques difficiles pour la végétation (sécheresse,
mabilitée des pentes, déséquilibre des bases échangeables, «..).
La mitoyenneté de ces zanes avec les milieux . normaux permet de
poursuivre des études de la différentiation entre populations
adjacentes.

La comparaison des populations d’habitats normaux et toxiques
a ¢étée effectuée en terme génétique: (i) a 1’'aide de marqueurs
allozymatiques et (ii) en appréciant la variabilité de caracteéres




e limite de l'aire de répartition de
1'Arvhenatherum elatius en Eurcpe.
———se—s Lsotherme 6,7 © de janvier

Figure 1 : aire de répartition de 1'Arrhenatierwn elatius.(Pfizenmever,1959)



* c’est une espeéece a trés vaste répartition géographique
(figure n°l); son aire s’étend de 1’Afrique du Nord & la
Scandinavie et de 1’'Europe occidentale au sud oguest de 1’Asie.
Elle a ¢été introduite en de nombreux points du globe, en
particulier en Amérique du Nord. On la rencontre de la mer
jusqu’a 1’étage subalpin. Les facteurs l1imitant son extensiaon
sant les pH acides, 1’humidité trop forte, le p&turage intensif
et la concentration en Na*Cl-. Ceci se traduit au plan
phytosaocioclogique par sa présence dans un grand nombre
d’associations appartenant aux classes des Arrhenathereae
Br.B1.(1947) et des Festuco-Brometea Br.Bl. et Tix. (1943). Ces
classes canstituent la plupart des paturages naturels de
1’Eurgope. Elle appartient aussi au cortége des Calluno—-Ulicetea,
Quercetea robpori-petraeae, Fagqetea, etc... Dans le nord de la

France, le fromental est présent dans presque toutes les =zones
non cultivées et notamment dans les milieux créés par une forte
pression industrielle et miniére (terrils de charbonnage

alentours d’usine de traitement des métaux lourds) alors que
1’ espéce a été reconnue non tolérante en Angleterre (Bradshaw et
Mc Neilly, 1981; Antonovics, comm. pers.)

* ¢c’est une espéce linéenne qui a été subdivisée en
variétés, scus—espéces, wvoire méme en espéces différentes
(Guinaochet et Vilmorin, 1978; Khalfallah, 1981; Kerguelen,1984 ):

- Arrhenatherum thorel Duby, maintenant
Pgeudarrhenatherum longifolia(Thore) Rouy

-~ Arrhenatherum palaestinum Boiss.

- Arrhenatherum album (Mahl) W. D. Clayton

- Arrhenatherum elatius (L.) J. et C. Prestl.
subsp. sardoum (E.Schmid)
subsp. elatius
subsp. bulbosum (Willd.)

Lé classification de <ce taxon a subi de nombreuses
modifications et fut treées contestée car les différentes espéces
se réveélent trés palymorphes.

> espéce Arrhenatherum elatius subsp. elatius occupe la quasi
totalite de 1’aire (figure n®°l1). C’est la seule présente aux
environs de Lille .

* c’est une espéce présentant trois niveaux de ploidie
dont deux & aire de répartition restreinte:

- des diploides ( 2n = 24 ) gnt été trouvés dans le
bassin méditerranéen (Favarger, 1973)




- des hexaplolides onf é1é signaiés aux Etats-Unis
(Davies, 1927; Bowden et Seen, 19462)

- les tétraplaides, au cantraire gccupent
1’ensemble de 1’aire. L?étude de la méiose pollinique au stade
diacineése révéle un nombre de tétravalents relativement éleve
(3,8 pour Myers et Hill, 1940; 4,6 paur Delay, 1970; 3,77 pour
Ducoussao, 1981) ce qui laisse penser que 1’espéce est
autotétraploide. La méiose chez 1les tétraploides entraine wune
ségrégation chromosomique et chraomatidique (Demarly, 1963). Dans
ce cas, pour une population panmictique, le taux de consanguinite
est non nul. La ségrégation chromatidique est caractérisée par un
indice "a"(Mather, 1936) compris entre O et 2/7.

Larsqu’une population d’espeéce tétraploide consanguine passe
sgus un régime de reproduction panmictique, 1’équilibre est
atteint asymptotiquement conirairement au cas d*une population de
diploides pour laquelle 11 est atteint des 1la F¢ (Gallais,
1967) .,

Donc le taux de consanguinité non nul dans les populations est
favorisé naon seulement par 1’'autofécondation et les croisements
entre apparentés mais aussi par la tétraplioidie.

¥ c’est une espéce essentiellement allogame présentant
un taux moyen d’autofécondation de 3,71 % pour Sulinowski (1965)
et de 4,35 pour Pfizenmeyer (1%62) .

¥ ¢’est une espéce anémophile. La flograisan se
caractérise par 1’cuverture de 1’épillet avec un angle entre les
glumes de 90°. Cette ouverture a lieu t8t le matin quand
1”atmosphére est saturée en eau et que le temps est calme et sans
vent. Lors de 1’guverture les étamines pendent en 1libérant leur
contenu et un style plumeux se déploie. Ce dispositif est
considéré comme une adaptation & 1’anémaphilie. La dispersion du
pallen est assurée par le vent. Paradoxallement la dispersion dy
pollen doit &gtre faible, 1*antheése se produisant
préférentiellement pendant des périodes sans vent car méme chez
une espéce comme Lolium perenne, dont le pollien peut étre.libérer
a un moment venteux, la dissémination de celui-ci est mauvaise
(Gleaves, 19746). De nombreux facteurs peuvent entrainer wune
diminution wvoire méme un échec de la pollinisation: atmospheére
séche, wvent, pluie...

Cet ensemble de caractéres faont de 1’Arrhenatherum elatius une
espeéce trés proche du dactyle (Dactylis glomerata) :" 1la
drosophile des biologistes des populatiaons wveégétales"” (Jacquard,
Wageningen 1984) . Ce type d’espece a une vaste-répartition
g9épographique, présente une wvariabilité importante pour de
nombreux caractéres et est susceptible de recéler une grande
variabilité génétique. Une étude régionale préliminaire cagnduite
dans plusieurs populations du Nord . - Pas—de—-Calais
(Bucousso,1981) avait montré une wvariabilité considérable pour




=)

L'origine des Friches industrielles

Photo n°l (ci-dessus) : Usine de traitern
du minerai -de zinc (Compagnie Royale
Asturienne des Mines) & Auby

Photo n°2 (ci-contre) : Mine de c¢harbon
du Nord de la France.
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des caractéres morphologiques, anatomiques, phénologiques et
biochimiques.

2.2. Présentation des stations:

Une forte pression humaine (agriculture intensive, densité de
populatians élevée, infrastructures impartantes, forte
industrialisation...)(photo n® 1 et n®°2) a détruit une grande
partie des milieux naturels de 1a région Nord-Pas de Calais.
L’activité industrielle du  bassin minier laisse de grandes
surfaces abandonnées qui n’ont pas été récupérées par les
cultures: ce sont les friches industrielles. Dans celles-ci, des
processus griginaux de colonisation sont décrits. (Annexe n°6)

La formation des terrils:

Lors de 1’abattage et du havage de 1a houille, de treés
nombreux déchets sont remontés en surface (schistes, grés). Les
raoches sont triées et les stériles sont entassés a proximite
du puits d’extraction. C’est ainsi qu’ont été créés les terrils
daont le naombre a atteint les 250 et qui ont totalisé S00 millions
de m® de déchets.

La formation des milieux calaminaires:

.« Le développement des charbonnages a favorisé 1’implantation de
nambreuses autres = industries: textile, chimie, sidérurgie,

traitement des métaux non ferreux. Plusieurs usines travaillant

le minerai de Zinc se sant installeéesy Penarovya a
Novelles-Godault, La vieille Montagne a Flines les Martagnes, la
Compagnie Royale Asturienne des Mines a Auby.

Deux stations avec un terril et une station avec des milieux
calaminaires ont été retenues (Figure n°®°2). Chacune d’eiles est
bien <colonisée par 1’Arrhenatherum elatius:  elle camporte un
secteur normal adjacent a wun secteur caractérisé par des
conditions écologiques extrémes dues a la toxicité du sal.

Pour chaque station wun transect a été effectué autant que
possible selon la direction des vents dominants et traversant la
zone toxique (terril, milieux calaminaires)y et les zones nan
toxiques. .

Sur chaque transect des analyses de wvégétatian, Fde sol
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Les Terrils.

Photo n°3 : terril d'Henin-Beaumont. De grandes friches a Arrhenatherum elatius se
sont installées sur la moitié supérieure.

Photo n°4 : terril d'Auchy entouré de ses prairies et champs. L'Arrhenatherum elatius
est trés disséminé sur le terril.
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{teneurs en Plamb, Zinc, Magnésium, -Calcium et pH) sont
effectuées. :

2.2.1¢ Les stations sur terrils:

tes canditions de wvie sur les terrils (Annexe n®3)' sont treés
particuliéres car:

- les sals sant jeunes et en pente

- le milieu subit une sécheresse importante

- les conditions de nutrition minérale sont difficiles

Cependant certaines espeéces autaochtones et adventices
s’installent. Petit (1981) met en évidence deux séries dynamigues

naturelles, 1’une a phase initiale herbacée et 1’autre a phase
initiale arbustive.

- Suite & 1a prospection de nombreux terrils, deux d’entre eux
(Hénin—-Beaumaont et Auchy) requiérent les conditions recherchées:

- présence d’une population d’Arrhenatherum elatius

impartante a4 1a base du terril se développant dans des conditions
"normales'" de milieu

- présence d’une population d’Arrhenatherum elatius sur
le terril

- conditions nutritives difficiles sur le terril
(déséquilibre du rappart Mg/Cad.

-as la station d'Hénin-Beaumaont (Photo n°3):

xvue générale: (Figure n°3)

Cette station est située au centre du bassin minier sur les
communes de Rauvroy, Billy HMontigny et Hénin—-Beaumont. Elle
comporte le terril n® 101 (Lavoir—-Drocourt) et une friche. Le
terril, de grandes dimensions (400 m de large, 750 m de long, 7O
m de haut et 20 millions de m3), est encore en chargement dans sa
partie est.

*transect: (figure n°3 et n°4)



Figure n°3

SO

Figure n® 4 :

terril

culture

friche

Jardin

pente

arbre,arbuste

transect

10 métres

: Hénin-Beaumont plan.

Hérin-Beaumont vue en coupe.

transect

sol brun

sol de terril
Arrhenatherm elatius

Rumex gcutatus

arbre,arbuste
Jardin
friche & Arrhenatherum elatius

10 métres
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TABLEAU 1 : RELEVE PHYTOSOCIOLOGIQUE DE LA STATION D'HENIN-BEAUMONT

N° RELEVE 1 2 | 3
SURFACE EN M2 150 | 100 | 100
PENTE = 0 15° | 35°
EXPOSITION - | NE |NE
% RECOUVREMENT h. 100 | so |80

m. 20| o0 | 0

to

Arrhenatherum elatius (L.) Beauv.ex F. et C.Presl |5.5

Rumex scutatus L.

N
[\
N
Ny

Epilobium lanceolatum Seb., et Mauri.

(3]
(WS ]

Linaria vulgaris Mill.

Poa trivialis L. 1.2

Equisetum arvense L. 1.2

-
[y

Hieracium lachenalii C.C. Gmel + 1.

Artemisia vulgaris L. i 1.1

Poa pratensis L.
Festuca arundinacea Schreb.

Dactvlis glomerata L.

+ + + +
NN NN

Cirsium arvense L. Scop.

|8

Agropyrum repens L. Beauv. +.
Epilobium angustifolium L. _ ' +.2
Ranunculus repens L. +.1
Picris hieracioides L. +.2
Hypochoeris radicata L.

Echium vulgare L.

+ + + +

Matricaria maritima L.
Geranium molle L. i
Heracleum sphondylium L. . X i

Reseda lutea L. +

Mousse sp.

1., Friche entourant le terril
2. Palier du terril

3. Friche & Arvhenatherum elatius et Rumex scutatus (HBT) du terril
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Cette station est constituée de 4 zones successives:

- Au pied du terril, 1a friche (HBF): une arrhenatheraie
ireés dense s’y est développée. Celle-ci appartient a
1’Arrhenaterion elatioris (tableau n°l), qui est 1’ gptimum
écologique de 1’Arrhenatherum elatius.

-la base du terril (HB): c’est 1a zone la plus ancienne
du terril; elle porte une arrhenatheraie comparable 38 celle de la
friche

-le palier (HBP)Y: situé au tiers inférieur du terril:
1’Arrhenatherum elatius est inféodé aux touffes de Rumex scutatus
(tableau n°1)

-la partie haute du terril (HBT): de forte pente -40 &
45°-, est colonisée par une population dense d'Arrhenatherum
elatius qui se dévelaoppe sur une litiédre de Rumex scutatus.

La friche (HBF) repose sur un sol limono—argileux (figure
n°10) daont les premiers centimétres sant exploités par 1’appareil
racinaire de 1"Arrhenatherum elatius., Le terril est
essentiellement constitué d’éléments fins provenant de la
dégradation des schistes par le gel. A 13 surface et sur les 20
premiers centimétres la matiére organique s’accumule. Les racines
d’Arrhenatherum elatius descendent Jusqu’a un métre de
profondeur.

Sur 1’ensemble du transect, les métaux lourds <(zinc, plamb)
sont présents (tableau n®°2), mais le terril possede les teneurs
les plus élevées. Les schistes sont généralement pauvres en plaomb
extractible ;3 1les teneurs observées résultent sans daute de la
pollution atmosphérique importante dans <ce secteur fortement
industrialisé et urbanisé.

Le pH du terril est proche de la neutralité, la somme des
bases échangeables est élevée et 1le complexe absorbant est
pratiquement saturé. Donc 1*Arrhenatherum elatius trouverait des
conditiaons favorables & san dévelaoppement si le terril ne
présentait pas un taux de Mg tres élevé (supérieur a la normale)
tandis que la teneur en Ca est faible (tableau n°3). La friche a
par contre une teneur normale en Mg et, comme le terril, présente
une teneur assez faible en Ca. -

bstla station d* Auchy (Photo n°4):
*vye géneérale: (Figure n®°3)

Le terril d’Auchy (n°34) est aux confins odest du bassin
houiller. C’est un petit terril <conique, d'une vingtaine de
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pente

terril

prairie

culture

batiment

route ,chemin

arbre,arbuste

transect

préléivement de toutes les plantes

Figure n° 5 : Auchy plan.

Figure n° 6 : Auchy vue en coupe du transect. 3 :z]

sol brun
sal de terril

Arrhenatherum elatiue

arbre,arbuste
prairie,friche

YRR, YRR




TABLEAU N° 2 :
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Teneurs en métaux lourds des différentes zones d'études.

Teneur en ppm de zinc

Teneur en ppm de plomb

Base de Loisir 1959 75,5

Voie des Express 2437 a 5865 120 a 463
AUCHY Prairie de Fauche 1287 38,3

Pelouse calaminaire{ 2155 & 4503 55,8 a 316

Remblai QOuest 485 35,6
HENIN Friche 4,8 4,6
BEAUMONT Térril traces a 8,3 5,2 & 5,5

Prairie traces a 15.6 1 a 1l.44
AUCHY

Terril traces 0,7
Valeurs''normales' Soltner 1980 50-100 20-60




19

TABLEAU 3 : TENEUR EN Ca et Mg DES DIFFERENTES ZONES D'ETUDE
Mg meq/100 g Ca meq/100 g Mg / Ca

Base de Loisir 2,82 19,43 0,14

Voie des Express 1,08 & 2,35 7,05 a 12,04 0,095 3 0,27
AUBY Prairie de Fauche 2,14 16,86 0,13

Pelouse calaminaire 0,57 a 1,33 5,5 a 8,5 0,07 320,22

Remblai Ouest 0,76 2,11 0,37
HENIN Friche 1,5 8,7 0,17
BEAUMONT Terril 4,3 a 7,4 4,9 a 8,4 0,63 2 0,89

Prairie 0,96 a 5,26 3,74 a 11,5 1,41 a 0,0089
AUCHY _

Terril 4,43 2,2 2,1
Valeurs ''mormales' Soltner 1980 0,5 1,5 5 - 20 0,1 a2 0,5
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TABLEAU 4 : RELEVES PHYTOSOCIOLOGIQUES DE LA STATION D'AUCHY AU BOIS

N° RELEVE 1 2 3

SURFACE EN M? 150 100 100

PENTE EN = 0 .0 45

EXPOSITION - - NE

7 RECOUVREMENT h. 100 100 80
m. 10 10 1

Pastinaca sativa L. 2.3

Dactylis glomerata L. 3. 2.4 1.1

Arrhenatherum elatius L. Beauv. ex. J. et Presl. 2.4 2.4 2.2

Hieracium lachenalii C.C. Goel 2.2

Poa compressa L. 2.2

Poa pratensis L. 1. +.2

Bromus sterilis L. 1.

Tussilago farfara L. 1.2

Daucus carota L. 1.2

Crataegus monogyna Jacq. 1.1

Tragopogon pratensis L. 1.1

Poa trivialis L. +.1

Cynosorus cristatus L. +.2

Festuca pratensis Huds. +.2 +.1

Ranunculus acris L. +.1

Ranunculus bulbosus L. +.1

Vicia sativa L. +.2

Phleum pratense L. +.2

Lolium perenne L. +.3

Agropyrum repens L. Beauv. +.1 +.1

Taraxacum sp. +.2

Achillea millefolium L. +.1 +

Artemisia vulgaris + 1.2

Pimpinella saxifraga var.dissecta. auct. o+

felilotus officinale L. Pallas.

Hieracium pilosella L. +.2

Plantago lanceolata L. +

Lotus corniculatus L. i

Vicia cracca L. i

Anthriscus sylvestris L. Hoffm. i

Centaurea jacea L. i

Urtica dioica L. 3.5

Mousse sp. 1.2 1.2 +

1 : limite de prairie
2 : friche entourant le terril

3 : terril
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JT.es milieux calaminaires

Photo n°®5 : La pelouse calaminaire d'Auby au mois de juin. Les Armeria maritima et
1'Arrhenatherum elatius sont en floraison.

Photo n°6 : La voie des express avec la prairie de fauche sur la gauche.
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métres de haut, de pente 30°. Il est entour¢ de prairies, de
champs et d*une petite friche.

*transect: (Figures n°S et n©®°s)

Le transect établi:

-longe la cl8ture (AcF) séparant une prairie d’un champ
cultivé. Une végétation de friche et de prairie s’est établie
(tableau n°4, colaonne 1)

-longe le chemin qui ceinture le terril (AcF).

-monte sur le terril (AcT) ou 1*Arrhenatherum elatius
forme de maigres touffes sur la face nord (Tableau n°4).

Les zones '"normales'" (AcF) présentent wun sol brun (figure
n®10) & texture riche en éléments fins (limono-argileux) qui
permet un régime hydrique favorable a la wvégétatian.

lLe profil pédologique (Figure n°10) du terril mantre wun saol
squelettique constitué pour une grande part d’éléments grossiers
(sables, graviers, blocs) accompagnés de quelques éléments fins.

Les teneurs en Pb et Zn sont, sur 1’ensemble du transect,
relativement peu élevées. Or ce terril se trouve dans une zaone
rurale ot la pollution atmosphérique est quasi 1inexistante et
ceci corrogborerait 1’origine atmosphérique des teneurs élevées en
Pb sur le terril d'Hénin-Beaumont.

Le pH du terril est neutre, le sol est riche en bases
échangeables et se caractérise par un rapport Mg/Ca trés élevé
(tableau n°3).

2.2.2: La station sur milieu calaminaire (phataos n°®°5
et n%6) :

Le traitement industriel de 1a calamine oau de la biende
(minerali de Zinc) provoque des rejets importants d’acide
sulfurique, de plomb, de zinc, de cadmium et de nombreux autres
éléments (Fe, Cu, Mn, Co, Ni, Al, Si, F,++.), Ces aérosols
retombent aux environs des wusines. De plus, autrefois, les
déchets saolides étaient étalés sur 1les terrains proches des
usines. Ces apports massifs d’éléments toxiques ant créé les
milieux calaminaires. Certains sites sont trés anciens. Ainsi,
Pline 1’Ancien évoque dans ses mémoires le site de Plombiéres en
Belgique, résultat de 1’'explioitation du pleomb a cet endroit.

Sur ces sols trés riches en métaux lourds, une wvégétation
typique s’installe. Elle se compose d’Armeria maritima (Mill.)
Willd. wvar. halleri (Wabr.) Mansf., du Cardaminogpsis halleri (L.)
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Figure n® 7 : Auby plan génédral.

Remb]af
Peupleraie
Etang
Canal
Route,chemin -
Voie ferrée:lvoie

v 12 voies
Ligne électrique
Batiment industriel’
Habitaticn
Sens de la pente
Petit transect:Tl

EERE & HNHAEN

Grand transect:T2
Plante du transect

ey 100matres

EES i v

=] resblui{schiste howllier)
sl ¢ ranzeCt

pelouse 3 Avmeria maritiva ver. Salleri
Arvhenatherim elative
(i) cesene,prmiria

T
arbre,arbuste
- 2 5 sitres .

Voie des express

ase de loisirs E

Figure n°9 : Auby w:e en coupe du petit transect.

Figure n°8 : Auby plan du petit transect.
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Hayek. et de quelques rares Poaceae dont 1’Arrhenatherum elatius.

Le gite retenu est celui d’Auby (dans le Douaisis) (Figure
n®2), ou une usine de traitement du Zinc -la Compagnie Raoyale
Asturienne des Mines— s’est installée a la fin du siécle dernier.
En 1982 une étude paralléle des populations et du sol a éteé
réalisée.

*vue générale: (Figure n°7)

Les sols aux alentours de 1’usine recevaient autrefois les
résidus de traitement du minerai. Actuellement la pollution est
essentiellement assurée par les retombées atmosphériques.

Deux transects ont été établis: 1’un & échelle fine, car
Antonovics (1968) a mis en évidence des mécanismes d’isolement et
des différences morphologiques dans des populations au niveau du
métre, et 1’autre a une échelle grossiére.

*Auby, petit transect (échelle fine) (figures n°8 et n°%):

Placée a 600 m de 1’usine, sous les vents dominants, et d’une
longueur de 80 m, il traverse:

- la prairie de fauche (PF) protégée des vents dominants de
1*usine par une peupleraie. La végétation est wvariée (tableau
n®S, colonne 6). L’Agropyrum repens domine largement les autres
especes telles que 1’Arrhenatherum elatius, 1’Haolcus lanatus.

-la wvoie des Express (VE)(Photo n°®°é). Ce remblai de
schistes houillers supportait avant 1940 1a ligne de chemin de
fer Paris—-Lille. Lors de son abandon, la végétation a rapidement
gccupé la station. Le cortége fioristique est celui du Violion

calaminariae, et aon notera 1’abondance d’une Bryophyte Pohlia
nutans (tableau n°S, colonne 3).

-La base de loisir (BL): A 1’abri de la voie des express, une
base de loisir a été aménagée. Une partie est restée en friche
dans celle—ci croit une arrhénathéraie trés vigoureuse.

Le profil pédologique (figure n®°10) montre wun scl brun
limano—argileux. Les analyses révelent un sol équilibré pour les
bases échangeables et la rpésence de métaux lourds en quantités
non négligeables (tableau n®2). Le plamb et le zinc proviennent
de 1la pollution atmosphérique. Ici il y a accumulatian car
1’ exportation est inexistante par 1’absence de fenaison.

*Auby, grand transect (échelle grossiére) (Figure n°7):
I1 s’étire sur 1,5 kilomeétre au nord de 1’usine et traverse:

- un remblai de schistes houillers (RO), a8 700 meétres de




TABLEAU 5: RELEVE

-

PHYTOSOCIOLOGIQUE DE LA STATION D'AUBY

N° RELEVE

SURFACE EN M2

150 200 200

150 150

100

PENTE =

35 0 0

EXPOSITION

Z RECOUVREMENT h.
m.

60 100 100
50 60 20

100 75
20 20

100

h

Armeria maritima var halleri (Wallr)

Mansf.

Arrhenatherum elatius (L.) Beauv.

ex J. et C.Presl

2.3 2.3 735

Agropyrum repens (L.) Beauv. *.1 +.3

Holcus lanatus (L.)

Deschampsia cespitosa (L.) Beauv. +.4

Calamagrostis epigejos (L.) Roth « - 1.3

Dactylis glomerata

Poa pratensis

(L.) : +.3
+.3

Ranunculus repens (L.) 22

Cardaminopsis halleri (L.) Hayek

Convolvulus arvense

2.2 R
152

-
. .
NN

(L.)

1.2

Silene vulgaris (Moench) Garcke 1:2

Trifolium pratense

(L.} v +,2

Festuca arundinacea Schreb. +.2

Phleum pratense (L.)

Lolium perenne (L.)

+.2
+.2

Tusilago farfara (L.) i<k

Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm +.1

Veronica persica Poir. +.1

Equisetum arvense (L.) +.1

Epilobium angustifolium i

+.2

Symphytum officinale (L.) i
Heracleum sphondilium (L.) i

Anagalis arvensis (L.) : {

Sonchus arvensis (L
Rubus caesius (L.)
Veronica chamaedrys
Bromus mollis (L.)

Rumex acetosa

o) a : i

(L) i

Pohlia nutans (Hedw) Lindl 2.4 +.1

Cladiona coniocaea

Mousse sp.

+.2
3.2 404 2.3

2.3 2.4

e s ee

Base de loisirs
: Peupleraie
: Remblai ouest

(= S C B S N

Voie des express
Pelouse calaminaire

: Prairie de fauche

-
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1’usine, protégé des vents, et recaguvert d’une arrhenatheraie
tres dense (tableau n®°35)

- la pelouse calaminaire (PC){(Photo n®°é), zone directement
sous les vents, d’une surface de plusieurs hectares. La pollution
intensive maintient une pelouse spectaculaire & Armeria maritima
var.halleri . Le nombre d’espéces y est faible (7) (tableau n°S),
la végétation est rase et est parsemée de quelques touffes
d’Arrhenatherum elatius, que 1’on trauve cependant par endroits
en noyaux denses.

- la peupleraie (P). Elle est sous les vents dominants de
1’usine mais par son éloignement et de 1a protectian agfferte par
les peupliers, elle est relativement peu polluée. Sous les
peupliers, &gés de 15 ans, une arrhenatheraie dense s’est
installgée.

La station d’Auby présente trois sites daont le sgl est
limono—argileux <(base de loisir, prairie de fauche et pelouse
calaminaire) et deux sites dont le sol rappelle celui de terril
(voie des express et remblai ouest) (figure n®°10). Cependant des
différences sont a noter: le sol brun de la pelouse calaminaire
est recouvert par une épaisse couche de matiére arganique nan
décomposée. Elle peut dans certains cas adsarber ou complexer de
graosses quantités de métaux lourds et ainsi détoxifier le milieu.
Cet horizon Ao résulte de la faible activité cellulaolitique des
sols contaminés (Khan et Frankland, 1984).

Les racines d’Arrhenatherum elatius restent en surface alors
qu’elles prospectent jusqu’a un métre de profondeur le remblai
ouest et la voie des express.

Toutes <ces zones sont <contaminées par les métaux lourds
(tableau n°2). C’est le remblai ouest qui a les teneurs en zinc
et en plomb 1les plus proches de la normale. Les autres zanes,
sous les vents dominants, ont des teneurs en Pb et surtout en Zn
trés élevées.

La prairie de fauche a des teneurs moindres que celles de 1la
base de loisir. Les métaux lourds de 1la prairie de fauche sant
sans dgogute exportés laors de la fauche, celle-ci est inexistante
sur la base de loisir (Martin-Bouyer, 1984).

La pelouse calaminaire et la voie des express maontrent les
teneurs en Pb et en Zn les plus élevées. La teneur en métaux
lourds de 1la pelouse calaminaire décroit rapidement en

profondeur, ceci ayant déja été observé par Antonovics et al.
(1971) et Petit (1974).

Les teneurs en Ca de la base de loisir, de la voie des
express et de la prairie de fauche sant normales. Par contre pour
la pelouse calaminaire et le remblai ouest, il y a un déficit en
Ca. Les teneurs en Mg sont trés élevées pour la base de laisir,
la voie des express et la prairie de fauche tandis qu’elles sont
a pPeu prés normales pour la pelouse calaminaire et le remblai




Figure n° 10: profils pédologiques réalisés sur les différentes zones des tranmsects.
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guest.

Ceci entraine un rapport Mg/Ca trés élevé pour toutes les
zones. Cette abondance en bases échangeables pourrait diminuer la
toxicité des métaux laourds (Wilkins, 1977).

Pour tous les transects, la variabilité pour 1les caracteéeres
physico—-chimiques du milieu augmente trés fgrtement dans les
milieux toxiques alors qu*elle est faible pour tous les milieux
normaux (figure n°® 11).

2.3.Les dispositifs de récolte et d’étude:
2.3.1.Les transects:

Les transects ont été congus de maniére a traverser des zones
normales et toxiques de chaque station. Le petit nombre de
plantes recencées 1le lang du transect sur le terril d’Auchy a
rendu nécessaire la récolte de toutes les plantes d’une parcelle
de 1a pente N.E. du terril.

Le nombre d’individus analysés est de:

* Auby:
- Remblai ouest: 20
- Pelouse calaminaire: 41
- Peupleraie: 28
- Base de loisirs: 35
- Vgie des express: &0
- Prairie de fauche: 20
*x Hénin—-Beaumant:
- Friche: 35
- Terril: 80
- * Aychy:
- Friche et prairie: 35
- Terril: 120

lLa mise en place de ce3 transects a permis de suivre
réguliérement sur le terrain 1’état phénclogique des plantes
repérées. La culture de ces mémes plantes au terrain d’expérience
a fourni le matériel pour les études eélectrophorétiques, de
phénclogie et de stabilité des caractéres morphologiques.

2.3.2.Surfaces d’étude:
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La mise en évidence de variations morphologiques chez
certaines plantes et 1a nécessité de rendre plus précise la
méthode d’investigation phénologique ont motivée 1’analyse de
toutes les plantes présentes sur une surface de 350 m?, a
proximité de chaque transect, en milieu normal et toxique {(pour
les milieux clairsemés, plusieurs surfaces de 50 m?® ant été
analysées afin d’abtenir des échantillaons de plus de 100
plantes).

2.3.3.Cartographie d’une' surface a densité variable
(Figure n°® 12):

Pour s’affranchir des effets de variation de la toxicité des
milieux un relevé cartographique de tous les pieds
d* Arrhenatherum elatius a été réalisé dans 1a pelouse calaminaire
d’ Auby. Dans le secteur étudié, la densité des panicules est
variable. La détermination phénologique de chaque panicule et
leur marquage ant permis, par la suite, la récolte de toutes Tles
semences qui ant eu un développement synchrone. La détermination
du génotype parental a permis d'étudier les effets de la densité
sur l1a structure génétique et la répartition des génotypes.

2.4.Résumé des conditions stationnelles:

Les différentes canditions des milieux sant résumées dans le
tableau n® 6 .




Tableau 6 : Caractéristiques des secteurs

3tudiés dans les 3 sites

SITES PEUPLEMENT VEGETAL CONDITIONS DE MILIEU
’ teneurs moyennes en rapport
métaux extractibles populations 4’
o . N (ppm)
Pnysionomie Sspéces dominantes nature du sol pente zinc rlomb Mg/Ca Arrhenctherwn
Auby T1 3L Friche &ievée Arrhenatherum elatius| limono-argileux - 1919 75 0,14 dense
fermde Agropyron repena
VE (NE) Pelouse Calaminaire Armeria maritima schistes . NE 2437 159 0,27 Clairsemée
farmée Pohlia mutans houillers
YE (S) Pelouse calaminaire Armeria maritima " - 5865 463 0,095 "
’ ouverte Pohlia nutlans
VE {50) Pelouse calaminaire Armeriq maritima " 50 3675 120 0,15 "
Arvhenatherum elatius
33 Prairie de fauche Arrhenatherum elatius| limono-argileux -~ 1287 38 0,13 densa
Agropyron repeng
T2 RO Friche &levée Arrhenatherum elatius| schistes 0 L8s 35 0,37 "
fermée houillers
2c Pelouse calaminaire Armzria mariiima argileux - 3266 136 0,14 clairsemée 4§
Pohlia mutara ' dense l
P Friche &levée Arrhenatherum alatius " - - - - dense
Henin HB F Friche &levéde Arvhaenatherwn alatius{ limono-argilaux - 4.8 4,6 S0,17 "
3eaumont fermie
i Elevs : ; 3 5,2 0,38 "
HB B Friche élevie Arrhenathzrum elatius| schistes NE
fermée houillers
AB P Friche ouverte Bumez scutatus " NE 8,3 5,5 9,89 clairseade
HB Friche * [armée Rwmex gcutatus
Arrhenatherun elatius " NE 3,2 5,4 0,63 dense
" Aucay Ac Cl Friche @levée Arrhenatherum e¢latius| limoneux - € 1 1,4 "
’ . | dense Dactylis glomerata )
Ac Ch Friche élevée Arvhenatherum elatius " - 15,8 1,5 . 0,089 "
feraée Dactylis glomerata
A T Fricha ouverte Arrhenatherun alatius| achistes NE € 0,7 2,1 clairsemée
’ Dactylis glomerata houillers

e
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CHAPITRE 3: LES MECANISMES D’ ISOLEMENT REPRODUCTIF: décalage

phénologique et régime de la reproductian.

A.LE DECALAGE PHENCLOGIQUE.

1.Matériels et méthodes:

Les observations phénclogiques sont effectuées sur les plantes
des transects deux fois par mois jusqu’a la fin mars, puis une
fois par semaine et & partir du 1*" mai deux abservations
hebdomadaires sont nécessaires. Le stade phénologique pour une
population est noté lorsque 50 % des individus ont atteint ou
dépassé <ce stade. Ce mode de détermination de la phénalogie a
1’inconvénient de ne pas rendre compte de sa dispersion, a
1’intérieur d’un individu ou d’une population. Aussi, pour
obtenir ces informations, des relevés ont été reéalisés A& deux
dates précises sur toutes les plantes présentes, sur des surfaces
de SO0 m?. Plusieurs centaines d’individus ant éte ainsi
analysées. Pour connaitre 1le comportement phénologique des
individus, la phénologie de toutes 1les talles de tous les
individus a été suivie sur 1a zone a densité variable d’Auby.

La phénologie . des graminées a été particuliérement bien
étudiée par les agronomes. Aussi avons nous adapteé aux
particularités de 1’Arrhenatherum elatius 1’échelle phénologique
mise au point par Feekes pour les céréales (Keller et Baggiolini,
1954 . s .

2.Résultats:
2.1.Suivi phéhclogique durant toute la saisaon:

La figure n°13 fait appaitre différents comportements
phénologiques: 1les paopulations qui se développent sur les
secteurs ‘''normaux" & Auchy, Heénin-Beaumont et Auby (base de
loisirs et prairie de fauche) sont les plus précoces, alors que



Figure n® 13 :
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phénologie générale des différentes populations (saison 1983)
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celles des autres secteurs toxiques tels que la vgie des express
d’Auby et le terril d’Hénin-Beaumont sont plus tardives d’environ
9 Jours; pour la pelouse calaminaire d’Auby et le terril d’Auchy
le décalage atteint une quinzaine de jours.

Afin de tester 1a nature physiologique ou génétique de ces
décalages phénologiques, des talles de ces mémes plantes - qui
ont été observées in situ—~ oant été transplantées au terrain
d’ expérience: le décalage  phénolaogique observé in situ est
conservé excepté & Auchy ou la population du terril tardive de 15
Jours in situ est précoce de 15 jours au jardin d’expérience. La
tardivite in situ sur le terril d*Auchy pourrait provenir de
1’ observation de la seconde floraisan; la premiére, plus précoce,
étant passée inapergue en raison de 1la présence du lapin de
garenne qui aurait éliminé les panicules avant la floraison. En
effet, le lapin de garenne est présent pendant tout le printemps
et tond toutes les espéces herbacées.

A 1’exception du terril d*Auchy, 1le maintien du décalage
phénologique entre les secteurs normaux et toxiques dans les
autres sites donne & penser que 13 variabilité phénologique a la
floraison, qui se traduit par l1a présence d’individus précoces et
d’individus tardifs, a une composante génétique nette.

2.2.¥ariations a 1*’intérieur des paopulations:

a.Analyse des secteurs normaux et toxiques dans les
trois sites:

Mi-juin toutes les populations sont en floraisaon, mais sur les
milieux normaux tous les stades phénaologiques notés sant proches
de la flaraison (figure n°14); sur les milieux taoxiques la
variation est plus importante et de nombreuses tiges sont encore
au tallage.

Début juillet, sur les secteurs normaux des trois stations®,
la floraisan est passée, toutes 1les panicules sont en
fructification. Par contre, sur les secteurs toxiques, la
floraison continue 3 elle se poursuivra jusqu’en octobre.

*pour des raisons climatiques les observaticons n’ont pas pu étre
réalisées au mois de juillet a Hénin—-Beaumont <(échaudage du
terril)

"b.Etude fine de la wvariaticn phénologique dans le
secteur toxique calaminaire d’Auby:

L’étude détailléee d’un site toxique camportant la cartographie
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(Figure n°12) et le suivi des pieds au cours de la floraison
donne un aperg¢u plus précis de la variabilité phénaologique dans
la pelaouse calaminaire. Les résultats sant dans les figures n°l15
et n®°16. Il apparait qu’au plan de la floraison les individus
peuvent étre caractérisés nan seulement par leur précaocité mais
aussi par leur durée de floraisan.

On peut distinguer les indiwvidus (i) a flaraison courte (1
semaine), (ii) les individus & floraison semi—longue (2 a 3
semaines) et (iii) les individus a floraison laongue(4 semaines et
plus). Oes précoces et des tardifs se rencontrent dans les deux
premiéres catégories (Figure n°15). Dans les milieux naormaux, les
individus @ont wune floraison courte et font partie des plus
précoces. La population de la pelouse calaminaire est 1isglée du
flux génique deés la deuxieme semaine. L’arrivée de pollen
étranger pourra se faire sur les individus & flaraison courte ou
semi—-laongue précace et les individus & floraison langue. Ces
derniers sant protégés 3 semaines sur 4 de 1’arrivée de pollen
étranger et sont pour 1a quasi totalité des individus ayant un
grand nombre de talles (Figure n°16). Le décalage phénologique
n*est pas affecté par la densité, la compétition n’est donc pas
intervenue dans 1'homogénéisation observée dans les papulations
normales. Ce décalage est donc praopre aux milieux taxiques.

3.Discussign:

Les paopulations d’Arrhenatherum elatius des secteurs taoxiques
présentent donc une phénologie plus tardive que celle des
secteurs normaux avec cependant quelques reéserves pour le terril
d’Auchy. Antongvics (1968), Antonovics et Mc Neilly (1968) ont
montré pour des situations semblables que Anthoxanthum odoratum
et Agrostis tenuis sant plus précoces. Cette précocité est chez
Agrostis tenuis héritable et dominante (Nicholls, 1979 la

stabilité du caractére suggére également que le caractere
tardif-précoce est sous contr8le génétique.

Un flux génique est donc possible au mois de juin entre les
différentes populations, alars qu’en juillet les populatians des
zones toxiques sont génétiquement isclées dans chaque secteur
(figure n°17).

L’ existence de ce décalage phénaologique pase la question de
son origine. San apparition dans les populations d’Anthoxanthum

odoratum au d’Agrostis tenuis, espéces auto—-incompatibles comme

1’ Arrhenatherum elatius, est interprétée par ces auteurs comme un
dispositif accélérant la reproduction des genes de tolérance
(puisque favorisant les croisements entre assortis, c¢’est & dire
entre tolérants). Les individus tolérants isolés par le décalage
phénologique, seraient de <ce fait avantagés par Ta sélection
naturelle par rapport aux individus tolérants non 1isoclés, chez
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1. CONDITIONS DU MODELE :

~ deux alldles sur un locuscodentla phénologie: E =t e

- £ alldle de précocité.

e ulldle de tax-divitél non sélectlonnés

- deux biotopes identigues au départ:
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3totope (A) Stotope (3]

~arrivée d'une perturbation dans le biotope (B} qui entrafne un retard phénologique d'origine physiologique
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Biotope (A) - 3iotope (3!
- méme structure génique au Jdépart
2. DATES DE FLORAISON DANS LES DIFFERENTES POPULATIONS:
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3. FLUX GENTQUE: . — —
s
pop. (4) £ pop. (8) otard
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Dirrérents dtats EE Ee . ™~ EE
paénologiques au cours A
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ce ‘y population.
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e génique.
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(retard phénclogigue)

4. CONCEQUENCES:
Au bout de plusieurs ginérations, per feoulavert ¢ifféreuntiel des alldles, il y 4 in enrichissement en 2lldle prd

dans la population (A) et en all3le. tardif edans la population (B}

Figure n®18 : évolution de la phénologie en cas d'influence du
milieu sur la date de floraison <(d’aprés le modele de Stam,
1983).
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lesquels 1a reproduction des génes de tolérance doit &tre
ralentie par 1’apport de génes ‘'non—-tolérants"” des populations
normales vaisines; ces derniers représentent wun fardeau
génétique. Dans cette explication du décalage de la flaraison, la
sélectiaon de génotypes tardifs serait 1liée a la sélection de
génotypes tolérants (la seconde avant entrainé 1la premiére):
c’est un sous—produit de la sélection pour la tolérance.

Stam (1983) fournit une explication alternative (Figure n°18);
il montre qu’un isaolement reproductif par décalage phénalaogique
n*est pas farcément 1initié par un mécanisme sélectif mais peut
étre essentiellement non-Darwinien et déclenché par des
différences de milieux n’exercant pas un tri génétique mais
simplement un effet physiologique. Stam montre que 1le décalage
phénologique d’aorigine physiologique peut avoir a 1’équilibre un
effet génétique identique, par simple écoulement des génes de
tardivité du compartiment précoce vers le caompartiment tardif.
La différence essentielle est que 1les processus, tolérance et
isolement reproductif, ont évolué simultanément et
indépendamment. De ce fait, au cours de la dynamique de la
difféerenciation on devrait trouver dans la premiére hypothése un
syndrfdme de la tolérance alors que dans la deuxiéme il ne devrait
pas exister.

Une troisiéme explication serait que le décalage phénologiqgue
ne constituerait qu’une des nombreuses manifestations de la
variabilité accrue rencontrée dans les milieux taoxiques. Ces
milieux receleraient une large gamme de génotypes qui sant
habituellement ¢éliminés dans les milieux normaux; NOUS aurons
1’ occasion d’y revenir.

B.ESTIMATION DU REGIME DE LA REPRODUCTION:

Une deuxiéme voie susceptible de limiter les effets du flux
génique est 1a modification du régime de la reproductian: le
passagde de 1’allogamie a 1’autogamie aboutit a 1’isclement
génétique. En effet, 1’augmentation de 1’autofécondarion a été
mise en édvidence aussi bien chez 1’Anthoxanthum odoratum que chez
1’ Agrostis tenuis sur les populations des mines de cuiwvre
(Antonovics, 1968). Qu’en est—il chez 1’Arrhenatherum elatius?

1.L.7intensité de la reproduction sexuée:
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Tableau pn° 7 : Investissement dans La reproduction sexuée.
7% talles classes : Z de panicules
STATIONS fertiles fertiles par 1individu
0-20% 21-407 41-607 61-80% 81-100%
AUCHY
-tervil 38 32,5 13,5 12 4 38
-friche 99 0,5 0,51 1 97.5
HENIN-BEAUMONT
-terril 75 31,5 2 4 6 56,5
-friche 97 0,5 0 2 6,5 91
AUBY
-pelouse calaminaire 45 69 5 7 6 13
-voie 'des express 48 87 5 4 3 1
-base de loisir 95 2 0 3 3 92
-peupleraie 89 9 1,5 6 1,5 82
-prairie de fauche 85 0 1 0 5 94
AUBY _nombre de nombre de . fertilité _nombre d'indivi-
fleurs par graines par dus analysés
panicule panicules
-friche normale 41,5 18,6 N.S (39,66 91
-pelouse calaminaire 19,7 4,3 T 25,34)*]* 32
8,1 41,44 50

-voie des express 18,22

s

inon significatif
:significatif au seuil de 57
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La fertilité comparée des plantes des secteurs normaux et
toxiques est intéressante. Une espéce dans laquelle 13
reproduction sexuée devient inexistante se propage végétativement
(dans <ce cas 1’isolement est complet) ou disparait. Quelles sont
les modifications de la reproduction sexuée lors du passage des
secteurs narmaux aux secteurs toxiques 7?7

Un suivi phénologique continu a permis de quantifier
1”investissement dans la reproduction sexuée. _Nagus 1’ avans
estimé de deux maniéres:

- en terme d’aptitude a produire une panicule pour une
talle (tableau n°?7): nous avans évalué (i) 1le pourcentage de
talles fertiles, globalemment au niveau de la population, et (ii)
de 1’aptitude individuelle a produire des talles fertiles en
fonction de la taille des individus.

- en terme de fertilite en fécondation libre apres
transplantation et culture sur sol d’origine au terrain
d’ expérience (résultats obtenus sur notre matériel d’Auby par
Bonduelle, 1984).

1.1.La production de panicules (tableau n°7):

On constate que le pourcentage de talles fertiles pour un
individu est infeéerieur & 50 % en milieu toxique et supérieur 3
90% en milieu normal: sur le terril d'Auchy uniquement 38 % des
individus ont 80 % de leurs talles fertiles ; cette fréquence est
plus élevée sur le terril d’Hénin-Beaumont (56 %). Ce pourcentage
passe a seulement 1 et 13 % sur les milieux calaminaires d’Auby
(Moie des express et pelouse calaminairel.

On constate ici a nouveau, en milieu toxique toute une gamme

d’individus produisant peu ou pas de panicules; en milieu normal,
au contraire, une intense repraoduction sexuée est de regle.

1.2.La fertilitée en fécondation libre:

1.2.1.Production de fleurs et production de graines:

La figure n°19 donne pour chaque population la distribution
des 1individus en fonction du nambre de fleurs et du nombre de
graines produites.
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La production de fleurs et de graines peut &tre estimée par le
nombre moyen de fleurs ou de graines par panicule et par
individu. Les fleurs 1ici comptabilisées sont les fleurs
hermaphrodites {chez 1’Arrhenatherum elatius chaque épillet
contient généralement une fleur hermaphrodite et une fleur mile,
le comptage des épillets est donc suffisant et aisé). Le tableau
n°?7 montre que sur le milieu naormal, la production de fleurs et
de graines est significativement plus importante que sur le
milieu toxique. D*autre part, si les nombres de fleurs produites
sur les plantes provenant de la voie des express et de la pelouse
calaminaire sont semblables, 1la production en graines est
significativement plus basse pour Jles plantes 1issues de la
pelouse calaminaire.

1.2.2.La fertilité femelle :

Le taux de fertilité femelle est danné pour chaque pied par le
nombre de graines rapporté au nombre de fleurs (tableau n°7)..
Les plantes des milieux normaux et celles de la voie des express
ne montrent pas de différence significative ; par contre la
fertilité des plantes de 1a pelouse calaminaire est nettement
inférieure a celle des deux autres milieux.

Ces résuyltats sur la productivité florale, séminale et sur la

fertilitée femelle mantrent que 1la repraductiaon dans les
populations des milieux non toxiques est bien supérieure a celle
des milieux toxiques. Les différences gbserveées dans la

productiaon de graines et la fertilite femelie entre les
papulations de la voie des express et la pelguse calaminaire,
sant difficiles a interpréter ; 1’0rigine de ce phénoméne peut
dtre dG & (i) 1la tolérance (la population de la peloguse
calaminaire est plus talérante que celle de la voie des express),
(ii) a la vigueur des 1individus (les plantes de 1a pelause
calaminaire se saont montrées plus chétives et plus tardives),
(iii) & la toxicité du milieu (lors de 1la transplantation en
conditiaons expérimentales le sal argileux de la pelouse
calaminaire a pu caonserver une toxicité plus impartante que le
sol schisteux de la voie des express) et enfin (iv) aux génatypes
des plantes (la voie des express est entogurée de populations
"normales” et le flux génique a empéché une évolution vers une
fertilité plus faibled. '

Remarquons que le caracteére cespiteux ne permet pas une
propagation végétative forte. D*ailleurs, bien que la
reproduction sexuée  sgit réduite en milieu toxique, la
reproduction wvégétative n’est pas plus farte ; au caontraire elle
y est plus faible (la praoduction de talles par 1individu diminue
en milieu toxique){cf. chapitre n°4>.
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2.Sélectiaon pour 1’autofécondation:

Une sélection pour 1’autogamie n’aurait-elle pas été favorisée
dans les populations taoxiques immédiatement adjacentes aux
populations normales?

Un tel mécanisme est d’autant plus plausible qu’il a été
trouvé pour d’autres espéces en situation similaire et que
1”Arrhenatherum elatius, espéce allogame, présente néammoins une
forte variabilité génétique inter et intra-population. En effet
Sulinowski (1965) travaillant a partir de 20 populations
polonaises a montré que si le taux moyen d’autofertilité était de
4,8 %, i1 variait de O a 61,8 % pour les individus et de 0,55 % a
12,42 % entre les populations.

Une évaluation grossiére (Tableau n°8) du nombre de plantes
s’autofécondant a d’abord été faite en comptant le nombre de
graines produites par individu sans tenir compte du nombre de
fleurs pour un échantillon de 4 groupes de populations
(populations de terril, population de 1la wvoie des express,
populations de friches narmales du nord de la France et enfin un
groupe de deux populations méditerranéennes)(tableau n°8). Le
pagurcentage de plantes de chacune des 4 classes distinguges (Q
graine, 1 a8 5 graines, é a 20 graines et plus de 20 graines par
individu) ne présente pas de grosse variation entre les graupes
cependant on remarque une plus grande présence d’individus
produisant plus de dix graines dans les milieux normaux et leur
absence dans les populations méditerranéennes. Cette observaticn
provient probablement de 1’imprécision de 1’expérience car les
individus de friche ant un développement important alors que ceux
provenant du bassin méditerranéen saont chétifs.

2.1.Matériel et méthodes:

. Un travail plus précis a été entrepris par Baonduelle (1984).

Les populations ont été échantillonnées & Auby: 100 individus aont
été prélevés sur un terril houiller (le choix d’un terril de
charbonnage comme milieu "normal' témoin a été guidé par le sgouci
de tenir compte de la nature schisteuse de la voie des express)
protégé de la pollution par les métaux lourds et proche de la
voie des express et de la pelouse calaminaire qui ont fourni 100
individus (30 et 50).

Les plantes, rapportées individuellement en pot sur leur sol
d’origine, ont été numérotées et regroupées selan leur précocite.
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Production de @ graines par| 1 - 9 qraines| 4-28 graines | + 28 graines | Nombre d’individus
grainas en individu par individu | par individu | par individu | analysés
autofécondation

Origine des
nopulations

Terrils 68 % 340 A 6% 72
Milieux calaminaires 44 4 44 4 g1 4 % 27
Milieux normaux 47 1 3% A e 79
Maditerrandennes 78 % 201 24 gz 46

Tableau n® 8 :

production de graines par individu en autofécondation dans

différentes populations.
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Afin de tester leur aptitude a s'autofécander, 3 a 4 panicules
de chaque plante sont isolées dans des sacs différents. La
floraison terminée, les panicules ensachées et celles laissées en
fécondation libre saont récoltées. De plus, les plantes subissent
une allofécondation contrdlée afin de tester 1’effet sac.

Aprés séchage des panicules durant 1’été, les semences et les
épillets sont comptés. Le rapport du nombre de semences obtenues
dans les sacs au nombre d’épillets représente le taux
d’autofertilite.

2.2.Résultats et discussion:

La figure n®°20 présente la distribution des pourcentages
d’autofertilite dans les trois populations étudiées. La
comparaison statistique des wvaleurs movennes montre que les
différences ne sont pas significatives. lLe taux moven
d’autofertilifé qui varie 1ici de 1,56 a 2,98 (ce taux est
sgus—estimé par un effet du sac sur la production de semences)
est inférieur & celui établi par Sulinowski (1965) en Pologne
pour les populations naturelles d’Arrhenatherum elatius (3,71),
ou pour celui donné par Pfizenmeyer (1962) pour 65 génotypes
britanniques (4,33).

3.La structure génotypique des populations:

Paralléelement a cette approche expérimentale en terrain
d’expérience, nous avons cherché, in situ, & révéler des
modifications du régime de la reproduction par 1’étude des
variations des structures génotypiques. Nous avons utilisé a
cette fin des systeéemes enzymatiques polymaorphes.

Pour atteindre cet objectif, 1la détection de wvariants
enzymatiques et la recherche de leur déterminisme .génétique ont
été effectués. Les phases de cette étape de travail ont été
reportées en annexe n°2.

Les laoci permettant une analyse aisée de la strutture
génaotypique ne doivent pas avoir un alléle trés majoritaire car
dans ce cas les hétérnzygotes sont rares et rendent impossibles
le calcul du taux de consanguiniteé. Deux loci répondent a cela:

- le locus A.D{H. (pour quelques populations
seulement)
- le laocus G.0.T. 1

3.1.Analyse de la structure géngtypique des secteurs
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normaux et toxigques pour les trois sites:
3.1.1.Le locus G.0O.T. 1:

Une analyse portant sur le locus G.0.T. 1 (tableau n°9) maontre
que toutes les populations croissant sur les secteurs narmaux
présentent un déficit d’hétérozygotes alors que les populations
des secteurs toxiques sont proches de 1la panmixie. Cependant le
terri] d’Hénin-Beaumont maontre un déficit d’hétérozygotes. C(’est
le seul milieu toxique qui présente une structure génotypique
semblable aux milieux normaux. Deux éléments le différencient du
terril d’Auchy: '

- une densité forte de panicules par m?
- une toxicité moindre.

3.1.2.Le locus A.D.H.:

Les populations des milieux normaux d’Auby et d’Hénin-Beaumant
ne peuvent pas &tre prises en compte dans 1’analyse en raiscn de
ta fréquence trop élevée d’un allele. En dépit de cette
difficulté on peut caonsidérer que globalement les résultats sont
similaires (tableau n°10).

3.1.3.0iscussian:

L’utilisation de ces deux loci ne permet pas de mettre en
évidence une liaison entre la structure génotypique et le type
de milieu, le terril d'Hénin—-Beaumont présente un déficit
d’hétérazygotes comme les populations des friches normales. En
revanche il existe une baonne corrélation entre 1a densite
(panicules par m2) et le coefficient de consanguinité
(coefficient de Wright) (Figure n®21).

3.2.Vérification de la corrélation densité des
panicules—structure génotypique:

_Afin de tester cette corrélation deficit
d’ hétérozygotes—densite, il a fallu éliminer 1’effet du type de
milieu. Une étude a ¢été conduite durant 1’eété 1984 sur une
surface a densité variable, située dans la pelouse calaminaire,
donc uniquement en milieu taoxique.

La structure génotypique des différentes parties du quadrat a
été analysée sur le locus G.0.T. 1. La partie de la pelouse
calaminaire a été séparée -en trois zones:

* une zone clairsemée ou la densité est trés faible:
seulement deux panicules par m?.

* une zane dense (plus de 150 panicules par m2)
comprenant: ’
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Tableau n® 9 : Structures génétiques des Populations
au focus GOT.1 et Lewrs densdités.

! Densité ;\“om’c};re
. ! d'individus
Sol Bictope ! F ; 2 <
; panicule/m analysés
Auby Base de loisir 0,47 61 52
Normal Auchy friche 0,58 85 35
Hénin~Beaumont friche 0,88 352 35
Auby vole des express 0,03 15 51
Pelouse calaminaire 0,05 2,4 41
(transect)
Pelouse calaminaire 0,5 178 152
- (zone dense)
Toxique Pelouse calaminaire 0,07 158 62
(zone périphérique
de la zone dense)
Pelouse calaminaire 0,05 2 80
(zone clairsemée)
Auchy terril -0,12 1,6 113
Hénin-Beaumont terril 0,56 69 90

Tableau n° 10 : Strwuctures généaéuu des Populations au Locus A.D.H. ot feurs denditds.

d 'hlfon’\bre ¢ Nombre
Sol Biotope F eterozygotes D d'individus
observés dans analysés
1'échantillon y
Auby Base de loisir 0 1 61 36
Normal Hénin-Beaumont friche 0,23 - 3 352 35
Auchy friche 0,35 11 85 35
“Auby voie des express 0,49 29 15 1 60
Auby pelouse calaminaire 0,21 23 2,4 41
Toxique
Hénin~Beaumont terril 0,56 31 69 80
Auchy terril - 0,14 86 1,6 110
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. . . s . 2
: relation entre le coefficient de Wright et la densit en panicule par m . pour le locus G.0.T. 1.

A

1
-
r = 0,37
n =79
P = 0,201
N e
37
o)
o]
.
0 B "
1 2 3 Log densit?
. . . -
points des différents transects
® partie périphérigue de la zone dense
A partie centrale de la zone dense
® zone clairsemfe
O résultats sur le locus A.D.H. (reportds pour mémoire)

Coefficient de WRIGHT selon LUMARET (1981)

= - Ho
F=1 Ho
1/2%x, ...,y + L.y T . + ..
/ *(i1i9) 2/3y(1133) S/éz(njk) w(l_]kl)
Ho =
N

X,v,2,w = effectifs observés des 4 classes d'hétérozygotes.

N = nombre total d'individus
2
He =1 -éxi

x = fréquences alléliques
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- une partie périphérique limitée au premier
métre bordant la zone clairsemée

- une partie centrale éloignée d'au moins un
métre de la zone clairsemée

Les résultats (tableau n°%) reportés sur la figure n°21
répandent a la situation attendue dans la zone clairsemée la
sgus—population est panmictique alors qu’ un déficit en
hétérozygotes apparalt dans la partie centrale de la zone dense.
Cependant la partie périphérique de la zone dense montre un effet
de lisiere, 1a structure génotypique est proche de la panmixie.

4.0Discussion:

La corrélation qui existe entre la forte densité et le déficit
d’hétérozygates pourrait s’expliquer par - 1’apparition d’une
certaine consanguinité dans les milieux denses. L’origine de ce
phénoméne est & rechercher dans une réduction de la taille du
voisinage dans les milieux denses, les individus n’ayant des
relations génétiques qu’avec un faible nombre de voisins «ce - qui
favaorise la consanguinité

La taille du voisinage est calculée par la formule de Crawford
(1984):

Ne = 4 . 3,14 « (-1/2. 1 5,2 + 542 ) 1/2 d (1 + t )
1t ¢ taux d’allogamie
d : densité en plantes par m?

s,2 et sg2 ¢ wvariances de la dispersion des
graines et du pollen -

Cette formule n’est pas utilisable pour les polyploides mais
elle nous donne 1’ensemble des facteurs influencant 1a taille du
voisinage. |

La densité d, dans notre cas, a un effet inverse de celui
observé, car le facteur d tel qu’il est utilisé dans 1a formule
-de Crawford, provoque une augmentation linéaire de N.. La densité

ne peut donc pas expliquer les résultats expérimentaux. :
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Le taux d'allogamie t naous est incannu, mais le taux
d’autofécondation ne présente pas de grandes variations dans nos
populations. Son faible taux et ses variations ne peuvent donc
pas influencer suffisamment la taille du voisinage paour permettre
les écarts observés a la panmixie.

Les seuls facteurs pouvant expliquer cet écart sont les
variances s,?2 et sg2. La dispersion (D) du pollen et des graines
gbéit a 1’équation suivante: '

b
D = e~

o4 a est une constante fonction de (’efficacité de la dispersian
et x est la distance du point d’émission des graines et du
pollen.

La dispersion des gamétes et des semences dgoit é&tre faible
chez 1’Arrhenatherum elatius car (i) un dispositif provoque un
blocage rapide de la graine dans la moindre aspérité du soi
(figure n°22) et (ii) 1’antheéese se produit préfeérentiellement
pendant les périodes sans vent ce qui réduit de beaucoup 1a
dispersion du pollen. Paradoxalement le fromental est anémaophile.

Dans 1les zones denses, un individu se croise avec uniquement
quelques voisins; sa descendance restant a proximité, au bout de
plusieurs générations Jles individus s’apparient avec uniquement
des apparentés. I1 s’en suit un fort taux de consanguinité
(Figure n°23).

Dans les zones <clairsemées, 1a distance a parcourir par le
pollen étant élevée, un certain brassage de celui-ci a le temps
de se produire et permet d’avoir des structures génotypiques
proches de la panmixie. '

Le statut particulier de la partie périphérique de 1la zone
dense s’explique, dans notre hypathése, par 1’arrivée d’un flux
génique important depuis la zone clairsemée.

Ce phénamene de réduction de la taille du voisinage peut avoir
des conséquences trés importantes ; Wright (1969) considére gue
sur une surface ot 1les plantes sont réparties d’une maniere
homogéne, wune différentiation génétique due au hasard peut
survenir si 13 taille du wvoisinage est inférieure a 200 et
devenir treés forte si elle est plus petite que 20. Cela doit
conduire a i1a création de sous populaticons et &8 wune répartition
non aléatoire des génotypes. DB’ailleurs la figure n°24 montre une
répartition en agrégats des génotypes et des phénotypes dans 1la
zane dense. Un effet Wahlund (1924) vient deonc renforcer le
déficit d’hétéroczygaotes observé.

Une maodification de la taille du voisinage a été décrite par
Cahalan et Gliddon (1985) pour une espéce entomophile Primula
vulgaris, laissant supposer qua ce phénomeéne est impartant dans
de nombreuses populations naturelles.
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Figure n® 22 : 4pillet d'drrhenatherum elatius avec l'aréte genouillie.
Elle provoque un blocage rapide de la graine sur le sol car 2lle est mue

rar des mouvement giratoires.
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Figure 3”7 23 : disversion du pollea 2n fonction des Aiffirsntes densiczfs de ('Armhenathemum 2luz us dans 'os

popriations naturslles.
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CHAPITRE 1IV: DIVERSITE COMPAREE DES POPULATIONS DES MILIEUX
NORMAUX ET TOXIQUES.

Les résultats obtenus au chapitre précédent, en rapport avec

les mécanismes d’ isolement fournissent des informations
intéressantes sur la diversité., L’existence des '"tardifs" en
milieu taxique peut étre interprétée caomme un mécanisme

d’isolement d’une partie de la population de <ces secteurs;
cependant, la présence d’une large gamme de types phénologiques
en milieu toxique alors qu’un seul subsiste en milieu naormal peut
étre simplement 1’ expression d’ une forte diversité des
populations des terrils et des milieux calaminaires ©pour ce
caractére. Une importante diversité des milieux toxigques est
également apparue pour la durée des floraisons et 1’intensite de
la reproduction. Enfin, 1a structure génotypique des populations
influence leur diversité. Elle est minimale dans les vpopulations
denses {(pour la plupart en milieu normal) a cause du déficit
d’ hétérozygotes et elle est maximale dans les - populations
clairsemées {pour 1la plupart des populations sur des milieux
toxiques) qui sont proches de la panmixie.

Ce résultat paradoxal améne deux questions:

Ce haut degré de diversité des milieux toxiques
s’ exprime—~t—il pour d’autres caracteéeres?
- marphologiques
- alloenzymatiques

Pourquoi une diversité plus grande est—-elle gbserveée
dans les milieux toxiques?

l1.Caomparaison des populations:

1.1.Caractéres morphologiques:

Dans les trois stations étudiées, durant 1'été 1983, en plus
du stade phénclaogique, trois caractéres morphologiques
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COLORATION DU NQEUD

Nozud vert ; coloréd

iff3rents types de rérartition de la coloration sur le noceud

Bande large

:
$

Anneau fin en aaut ou en bas

.
PILCSIT=

Moeud glabre neeud 2 2 roils
courts
noeud

13

Figure n® 25 : les pndnotypes du noeud de 1'Arvigmatierum 2.3Tius.
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(colorations et pilosité du noeud, nombre de talles par individu)
ont été étudiés pour chagque individu dans les quadrats.

1.1.1.La coloration et la pilosité des noeuds:
a.Les phénatypes gbservés (Figure n®°25):

lLes chaumes d*Archenatherum elatius présentent une importante
variabilité de 1a colorations Sulinowski (1965) remarque qu’entre
individus, i1 existe une vaste gamme de coloris qui est associée
ad des taches anthocyaniques dans les panicules et les noeuds. Les
noeuds peuvent étre tgogtalement verts gu diversement colorés en
brun-rpougedatre, voire méme en noir. La coloration forme wun ou
plusieurs anneaux dans la partie supérieure, inférieure au
centrale du noeud.

Indépendamment de la couleur, les noeuds sont simultanément
glabres ou plus ou moins pubescents a. un, deux ou trois niveaux.
La pubescence peut &tre faible (difficile a discerner & 1’geil
nu) a tres forte <(poils trés denses de 1| mm de long). De tres
nambreuses cambinaisaons sont possibles (plusieurs centaines).
Nous awvons pu vérifier que le phénotype est le méme pour tous les
chaumes d*’une méme plante; de plus celui-ci se conserve d’une
année a 1’autre, méme aprés transplantation: il apparait soumis &
un contréle génétique. L’une des premiéres applications de ce
palymorphisme a ¢été la reconnaissance des individus et leur
séparation sur le terrain. Cette technique est particuliérement
intéressante dans les populations denses.

b.Camparaisan des milieux normaux et toxiques:
* La coloration des noeuds:
(i)fréquences comparées:

lLes plantes a nogeuds colorés sont significativement plus
abondantes (tableau n°11l) dans les secteurs toxiques de chaque
station que les plantes a noeuds verts. Ces derniers
caractérisent les zanes les plus normales. Paur cerner plus
précisement les facteurs du milieu susceptibles de favoriser les
plantes a noeuds colorés, cing stations suppliémentaires ont été
échantillonnées (tableau n°i2).

Les observations conduites dans d’autres stations —notamment
dans des milieux non habituels pour 1’Arrchenatherum elatius,
plutdt extrémes (dunes, décharges, c8teaux crayeux) adjacents &
un habitat 1ui eétant favorable (Arrhenatherion elatigris)-
montrent une fréquence plus élevée de plantes & noeuds colorés
dans les milieux difficiles. I! semble que <ce soit plus le
caractére perturbé du lieu qui intervienne dans la distributiaon




61

Tableau .Coloration el cwwomwrm des

noeuds da'Arvhenatherum elatius daus les

di €rérentes stations

STATIONS AUBY petlit transect AUBY grand transect HENIN-BEARUMONT - . aAucCuy .
o o o o e o e o = e e i i s mn e B s o s a0 G e — e - e et e - ot 4 e e ———— i e o —
"Nature du milieu Tox Lque Normal Toxique Normal Toxique Normal Toxique Noxrmal
VE . BL - PC . AbP HBT HBF AcT AcF
Ef fectifs 402 120 375 165 537 153 520 282
Pourcentage* de La zone mécdiane 63 ++t 15 72 +++ 35 62 +++ 39 89 +++ 39,5
plantes a noeuds lLa zone supérieure 37 Hit 17 46 +++ 12 8 +Hit 0 28 Tt 3
colorés au niveau de ; | La zone inférieure 06 it 63 96 +++ 32 20 Htt 3 75 4 14
Pourcentage* de La zone médiane 8 NS 4 4 +t+ 17 15 NS 11 11 4 5
plantes a noecuds La zone supérieure 21 NS 15 22 NS 20 24 +++ 13 18 44+ 8
pubescents au La zone inférieure 29 b 16 17 NS 22 30 ++ 20 18 ++4 9
niveau de :

* Les pourcentages de coloration et de pube

+++ Wésultats significatifs au seuil de 1%

"

+t
NS "

" " " " By

non signiflcatifs

scence ont &té calculés indépendamment pour chacune des zones
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12: FREQUENCE DES NQOEUDS COLORES DANS DIFFERENTES POPULATIONS

(Pas-de-Calais)

STATTION BIOTOPE % NOEUDS COLORES
Pelouse calaminaire T2 + L
AUBY Schistes calamin. 63 + 6
(Nord) Friche 15 + 7
HENIN-BEAUMONT Terril 62 +
(Pas-de-Calais) Friche 39 +
Terril 89 + 3
AUCHY Prairie 39,5 + 6
GRATTEPAN CHE Pelouse calcicole 78 + 8
(Somme ) Friche 31+ 9
Pelouse calcicole
HEBECOURT eutrophisée 35 + 9
(Somme) Friche 32 +9
HEBECOURT Décharge 82 + 8
(Somme ) Friche 2k + 9
ECAULT
(Pas—de-Calais) Dun? ) 8+ 8
MERLIMONT Dune 61 + 10
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des phénotypes des noeuds. Le <cas de 1a pelouse <calcicole
eutrophisée d’Hébécourt est intéressant. Le sal, une rendzine
blanche donc trés riche en Ca®?*, est identique & celui de 1la
pelaouse calcicole si ce n’est que le milieu est enrichi en azote
par les épandages d’engrais sur le champ adjacent. Une friche
élevée & Arrhenatherum elatius (Arrhenatherion elatioris) s’y est
implantée. Malgré la richesse en calcium, 1e phénotype dominant
est le noeud wvert. Ce phénotype est donc 1ié & 1’aptimum
écologique du fromental tandis que les autres abondent dans les
biotopes plus marginaux. »

(ii)La diwversité:

En milieu normal, le phénotype noeud vert est présent d’une
facon majoritaire dans toutes les stations naormales étudiées
(tableau n®12) . En revanche, en milieu toxique ce phénotype se
maintient a des fréquences plus faibles tandis que toute une
gamme de phénotypes <colorés est observée a des fréquences
relativement élevées. La diversité (tableau n®°l13) est plus
importante- en milieu toxique (nombreux phénotypes caolarés) qu’en
milieu naormal (un phénoctype dominant).

* ta pilaosité des noeuds:
(i)Fréquence comparée:

La fréquence des plantes a noeuds pubescents est nettement
plus basse que celle des plantes a noeuds glabres; les
différences abservées dans une méme station entre les secteurs
narmaux et toxiques sont faibles. On remarque cependant une
tendance 3 1’augmentation de la pubescence sur les milieux
taxiques en particulier sur le terril d’Auchy.

(iidlLa divergité:

La diversité phénotypique est comme précéedemment plus élevée
en milieu toxique, pour 1’ensemble des deux caractéres 1’indice
de Shannon est supérieur a deux en milieu toxique et inférieur a
deux en milieu naormal (tableau n°13):

1.1.2.La dimension des individus:
Celle-ci a été estimée de deux maniéeres: (i) par le nombre de
talles par individu et (ii) par la hauteur des individus.
Cette méthaode a ¢été employée sur tous les individus des
quadrats, et nous avons regardé s'i] existait une relation entre
la dimension des individus et leur fertilité.

a.le nombre de talles par individu:

lLes histogrammes des fréquences (figure n®24) du nombre de




&4

L€E9°0 0101 mqm“_ - 182°¢ L8%°¢ zo%‘e 105°¢ 1111923 Ayony
SLecL 62€°1 oLe‘l v€9°C ¥96°1 86L°1 v65°C 657 T 111193 Juowneag-uTu9y
€99°1 VAR VAR 66L°C 0887 796°1 lot‘e S0S°T "utweed asnofad Aqny
SERO 7060 L9€°1 8Ly T Zs1°e G81°1 SiZ°¢ LE ssaadxa sap at1oA Aqny
99€¢°‘0 6471 LSL0 - 96.°1 L8%°0 8L0°1 €98°1 ayota3y Ayony
S61°0 €8¢°1 LO% 0 198°0 oo o | €00°1 1€6°1 Ivel dYOTIJ JUOWNEIG-UTUDYH
= - ~ - LLT T €LE‘) 98%°1 - oteasrdnad Lqny
€020 St - G8le 6L LTs°0 VAR - ayonejy ap atatead Lqny
859°0 €67°1 80°0 SoL‘1L €81 8L5°0 8ZL°1 L6881 S11sTOT 9p aseqg Aqny
2109 | *109 HAV SNPTATPUT pnaou sa11el
0L 913070Udyyg i b i bt
anbtus8 2anjoniig : $ 231113194 | @2dL3oudyq anajney
(2 oU BX3UUB JIOA) (12ABOM UOUURYS SP 91TSIDATP 9P 9OIPUL) 9YIFOVYVO

U123 9%rp 9oy wmod suoyywyndod vayuoua¥%rp vop apryvwanyg

.

: g1,u neatqey



% individu

50

50

50

50

Auby dase de loisir

Juin 1983

e
>

Auby voie des express

Juin 1983

Auby prairie de fauche
Juin 1783

Auby pelouse calaminaire
juin1983

Auby peupleraie

Juia 1983

65

o
3>

50 P

Hénin-Beaumont friche

Juin 1983

so. % 2
Hénin-3eaumont terril
Juin 1983
.
10 f
12 3 -l e Sig Sy 3
50 Auchy prairie
juin 1983

>
5

50 [, Aucay

terril
Juin 1983

classes des tailles des individus

Signification des classes:

1 talle par individu

2 4 5 talles par individu

6 3 10 talles par individu

11 820 talles par individu

21 & 50 talles par individu
51 i 100 talles par individu
101 & 250 talles pas individu
+ 250 talles par individu

@O Fw -
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talles par individu montrent pour chaque statian 1’existence d’un
nombre important de plantes de petite taille (moins de 5 talles)
sur les milieux toxiques alors que sur milieu normal 1’ inverse se
produit. La forte mortalité décelée aprés deux années pour les
plantes des secteurs toxiques des transects semblerait indiquer
que cette situation est due a une forte fréguence d’individus
Jeunes ( < 1 an) en milieu toxique alors qu’en milieu normal les
individus est en majorité plus &gés. En effet, on abserve un fort
taux de mortalité sur les milieux toxiques ; au bout de 2 ans
dans la pelouse calaminaire 3 individus survivent sur les 41 du
départ, pour la vgie des express 15 sur Jes 60, &4 sur Jes 85
pour 1’ensemble des populations normales {(prairie de fauche, base
de loisirs, friche d’Hénin—-Beaumont et prairie d’'Auchy). Le
terril d’Hénin-Beaumont a une situation particuligre car touite la
population est morte dés la premiére année pendant les fortes
chaleurs du début juillet,

b.La hauteur des individus:

La hauteur des talles fertiles a été mesurée lars de leur
développement maximum in situ ainsi que sur des individus venant
de ces sites et cultivés, en pot, au terrain d’expérience.

La papulatian de référence est une friche du campus
universitaire.

Les résultats sant présentés dans la figure n°27.
La comparaison des résultats obtenus in situ montre que:

(i) les individus des milieux toxiques sont plus petits
que ceux croissant dans les milieux narmaux (50 cm a 92 cm de
hauteur moyvyenne pour les habitats difficiles contre 134 cm a 142
cm dans les friches normales)(tableau n°l14),

{ii> & toxicité égale, les individus des milieux denses
sant plus grands. En effet, dans 1la pelouse <calaminaire deux
échantillons ont été réalisés, 1’un dans la zone clairsemée,
1*autre dans la zone dense. Dans la zone dense tous les individus
ont au moins 50 cm et sont plus grands que ceux de la zane
clairsemée. De la méme maniére, sur le terril d’Hénin-Beaumont ou
ta wvégétatian est dense, la population d’Arrhenatherum elatius
est plus haute que sur le terril d’Auchy ou la végétation est
clairsemée. Autrement dit, plus les populations sont denses plus
les classes correspaondant aux petites tailles sont absentes.

{ii1i) La population d4’Auby voie des express, en dépit de
la taoxicité élevée du sol, offre une dimension moyenne plus
élevée que 1a population de la pelouse calaminaire. C(’est dans
cette station 4que la wvariance est la plus élevée. On peut
remarquer que certains phénotypes de la wvoie des express sant
trés proches de ceux des populations normales. Les grands
individus peuvent se maintenir en conditions treés difficiles.
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station biotope { hauteur moyenne des talles| hauteur moyenne des tall
' in situ (cm) terrain d'expérience (
AUBY Pelouse calaminaire 58 t' 15 (155) 61 + 20 (220)
(clairsemée)
Pelouse calaminaire 92 + 13 (482) 75 + 17 (263)
(dense) . -
voie des express 91 + 22 (191) 79 + 24 (141)
HENIN-BEAUMONT|{ Terril 86 i 19 (379)
Friche 142 7 (524)
AUCHY Terril 50 + 7 (280)
Friche 136 + 9 (385)
CAMPUS Friche 138+ 9 (442) 89 + 14 (179)
référence

Tableau n°14 : hauteur des tiges dans des différentes conditions de biotopes.

Le nombre placé entre parenthéses représente la taille de 1l'échantil
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(iv) En milieu toxique, la diversité est plus grande
qu’en milieu normal. Cependant, les individus sont en moyenne
plus petits sur les terrils gu les milieux calaminaires.

L’ abservation des résultats obtenus sur les individus
transportés au jardin d’expérience montre que les différences
gbservées in situ se conservent, méme au bout de plusieurs années
de culture; cependant les écarts entre les populations sont moins
marqués. La culture en pot serait susceptible d’expliquer =-en
partie tout au moins- 1a reéduction de cet écart: en effet, on
observe que les pieds d’Arrhenatherum elatius provenant de friche
gnt une croissance plus faible que celle enregistrée in situy.

S*il en est ainsi les différences abservées entre les
populations de milieux normaux et toxiques, de milieu dense et
clairsemé, correspondraient a des effets sélectifs impliquant des
différences génétiques. Celles—ci cansistent pour les paopulations
des milieux toxiques en

- une diversité plus élevée

- une taille générale plus petite des
individus

1.2.Caractéres reproductifs:

. En plus des données présentées au chapitre préceéedent
concernant les décalages phénaologiques, la durée de la flgoraisaon
et 1’intensité de 1la reproduction sexuée, nous avons voulu
regarder s’il1 existait une relation entre 1la dimension des
individus et leur fertilité. Les résultats sont présentés dans
les histogrammes de la figure n°28. Nous avaons vu qu’en milieu
toxique le pourcentage de talles fertiles pour-un individu wvarie
entre O et 100 % tandis qu’en milieu normal cette fréquence est
toujours supérieure a 80 %. On constate que:

¥ les pieds a fertilité trées réduite <(aptitude a la
floraison de O a 20 %) se rencontrent dans la plupart des classes
de taille mais fréquemment dans les classes de 1 et de 2 a 5
talles (classes a et b) <c¢c’est a dire pour les trés petits
individus. L.a plupart de ceux—ci ont moins de 5 centimétres de
hauteur. : .

* les pieds de fertilité maoins réduite (aptitude des
talles d*’un individu 3 1a floraison pour les classes 21-40 % et
au dela) se trouvent répartis de fagon sensiblement équilibrée
entre toutes les classes de taille. -
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En bref, en milieu toxique, une grande diversité de fertiliteé
apparait alors qu’en milieu normal seules les <classes de
fertilité supérieure a 80 % sont présentes.

1.3.Caracteéeres physiologiques:

La condition sine qua nagn pour un individu de survivre dans un
biotope extréme (milieu calaminaire, terril,...) est de
développer une taolérance aux métaux lourds ou aux déséquilibres
entre les - bases é&changeables. La tolérance est mesurée griace a
1*indice de Wilkins (1957).

De nombreuses études sur des graminées comme Agrostis
stolognifera montrent que les plantes croissant sur les milieux
contaminés par le cuivre sant tolérantes alors que dans les
populations adjacentes sur un sol normal, les plantes ne le sont
que treés rarement (3 a 4 %.) (Walley et al., 1974; Wu et al.,
19757 . ,

L’analyse de la tolérance chez 1’Arrhenatherum elatius a été
étudiée par Martin-Bouyer - Languereau (1984) pour les
populations de naos stations étudiées.

A& Auby, sur la pelouse calaminaire, la tolérance est trés
élevée et 1’est & un degré moindre sur la voie des express. Le
flux génique provenant des populations normales adjacentes peu
tolérantes (prairie de fauche et base de loisirs) a dd intervenir
en apportant un flot continu de génes de non-tolérance. Dans les
~-milieux toxiques une. vaste gamme d’indices de tolérance est
trouvée dans les plantules.

1.4.Les marqueurs enzymatiques:

LLa comparaison des différentes populations d’Arrhenatherum
elatius a partir de caractéres morphologiques a permis de mettre
en évidence wune variabilitée plus élevée des populations des
.milieux toxiques. La wvariabilité accrue de <ces populations
est-elle révélée par 1’utilisation de marqueurs enzymatiques 7

Ces marqueurs permettent de déterminer et de comparer les
fréquences alléliques et génotypiques des paopulations et
d*estimer ainsi leur divergence génétique; ils permettent de plus
de préciser 1’importance des flux géniques et parfois de détecter
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certains effets sélectifs,

1.4.1.Les systéemes enzymatiques polymorphes:

Le matériel végeétal utilisé ici a été élargi a des populatiaons
d’Arrhenatherum elatius provenant de diverses régians francaises,
dans le but de disposer d’une diversité génétique suffisamment
large.

Les études électrophorétiques sur gel de polvyacrylamide ogu sur
gel d’amidon ont permis de mettre en évidence jusqu’a présent une
dizaine de systémes enzymatiques paolymorphes (Annexe n° 2).
Actuellement en collaboratian avec Alt Lhaj Loutfi ‘e
déterminisme génétique est clarifié pogur les systéemes G.0O.T.,
P.G.I. et A.D.H.. I1 est en <cours de détermination pour les
autres systéemes. Dans le présent travail, seul les résuyltats
gbtenus sur les systeéemes T7.0., G.0.T. et A.D.H. vont &ire exposés
car les résultats sur certains systémes sont difficilement
interprétables (estérases,...) gu le déterminisme génétique n’est
connu que depuis peu (P.G.I.).

a.lLes G.O.T.:

Les glutamate gxalgacétate transaminases dannent des
zymogrammes sur lesquels les bandes sont groupées dans deux zones
nettement séparées sur les gels ;3 celles—-ci correspondent a la
présence de deux loci (Annexe n°2): G.0.T. 1 et G.0.7. 2.
L’analyse des descendances issues de croisements cantrflés mantre
que 1’enzyme est dimeére sur chacun des loci. Cing alleles pogur le
G.C.T. 1 et 7 alleles pour le laocus G.0.T. 2 ont été trouvées. Sur
Dactylis glomerata, autre graminée tétraploide praoche du
fromental, Lumaret et Valdeyron (1978) ont obtenu des résultats
trés semblables. o '

b.Les A.D.H.:

Pour les alcool deshydrogénases, des bandes ont été repérées a

S5 niveaux. Cela correspond pour une enzyme dimére a wun locus
ayant trois allaeles. L’interprétation peut paoser quelqgues
problémes car des sub-bandes apparaissent parfois et chez

quelques individus la bande caorrespondant a 1'hétéeraodimere est de
faible intensiteé.

c.lLes T.0.:

Pour ce systeéeme (tétrazolium aoxydases) seuls les phénotypes
sont bien connus. Le déterminisme génétique n’a pas encore été
élucideé. A environ 1,5 centimeétre du front de nmigratien, un
ensemble de 4 bandes maontre un polymorphisme.
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1.4.2.Comparaisaon entre les différents milieux:
1.4:2.1.0vec leg T,0:2
Les secteurs naormaux d’Auby et d’Hénin-Beaumont recélent un
faible nombre de phénotypes (3 ou 4) contrairement aux milieux
toxiques qui en possédent 7 a 11. Cela se traduit par un indice
de diversité beaucoup plus élevé pour les populations des terrils
ou des milieux calaminaires que pour celles des friches.
La répartition des phénotypes est la suivante (tableau n®15):

- Dans les populations non tolérantes la bande 1,00

_est présente chez pratiquement tous les individus étudiés (63 a

100%) et un nombre important de phénotypes mantrent seulement 1a
bande 1,00 (plus de 75 % sauf pour la prairie de fauche aou elle
est de 30 % seulement) ce qui laisse supposer une homozygotie
élevée.

T~ - Dans les milieux extrémes, 1? ensemble des
phénotypes possibles est représenté, et 1a fréquence de la bande
1,00 diminue au profit des autres bandes. De plus les 1individus
ayant un phénotype & une seule bande deviennent minoritaires.

La prairie de fauche (normale) d’Auby occupe aussi une place
intermédiaire entre les populations des milieux toxiques et
celles des milieux normaux, i1 est difficile d’interpréter ce
résultat car 1’échantillonnage est faible (seulement 20 individus
analycsés).

Les allozymes pourront nous renseigner sur 1’origine de
1” augmentation de la diversité sur 1les habitats extrémes,
phénomeéne déja observé par certains auteurs (Wu et al., 1975).

104'2G2OAV8C ]eS AtD-H-:
Pour ce locus toutes les populations se différencient (tableau

n°30) mais néanmoins trois groupes se dégagent tableau
n®léet tableau n°17).

\J
. i les populations des secteurs normaux ont Une
fréquence trés élevée de 1’alleles 1,00 qui est supérieure a 80%.

- les'bnpulations des milieux les plus extrémes (Auby
pelouse calaminaire. et Auchy terril) dont 1la fréquence de
1’alléele 1,00 est de 48 et 49 % .

- Un groupe intermédiaire ayant une ?réqhence praoche de
60 % pour 1'allele 1,00 (Hénin—-Beaumont terril et la voie des

. express d’Auby) ~

La physionaomie du terril d’Hénin-Beaumant est celle d’une
friche ¢élevée comparable en certains points a celles croissant
sur des sols normaux, la toxicité du sol est intermédiaire entre
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: Fréquence des différents phénotypes de T.0. dans

Les Populations étuddiées.

1,23 t,11 1,00 0,921 1,23 1,23 1,23 t,11 1,11 -1,00 1,23 1,23 1,23 1,11 11,23 Nombre
Sol Phénotype ,11 1,00 0,92 1, ,92 ,22 f1,11 1,11 1,00 1,00 {1,11 {d'individus
1,00 0,92'“&\92 0,92 11,00 | analysés
> 0,92
Auby Base de loisir 0,03 0,77 0,11 0,09 \35
Normal Auby prairie de fauche 0,3 0,10 0,25 0,25 0,10 20
Hénin~Beaumout friche 0,82 0,09 10,09 35
Auby voie des express 0,27 0,16 0,19 0,24 0,08 0,03 0,03 37
Toxique Auby pelouse calaminaire 0,05 0,05 0,10 0,05 0,12 0,05 0,41 [0,05 0,02 0,02 0,07 41
Hénin-Beaumont terril 0,05 0,11 0,28 0,05 0,04 0,16 0,03 0,01 }0,18 0,01 0,09 80
Tableau n° 10 : [Fréquence des différents génotypes pour Les A.D.H.
. . Nombre
Sol Stations 1111 3333 5555 | 1113 1115 1333 1555 3335 3555 1133 1155 3355 | 1135 1335 1355 d'allsles
Auby Base de loisir % 0,97 0,03 ° 140
Normal | Auchy friche 2 0,03 0,65 0,03 0,26 0,03 140
Hénin-Beaumont friche 2 0,86 0,08 0,06 140
Auby voie des express 4 0,06 0,4 0,06]0,02 0,06 0,08 0,2 0,08 0,03 240
Auby pelouse calamin. Z 0,08 0,15 0,05]0,03 0,05 0,09 0,05 0,34]0,05 0,09 0,02 164
Toxique .
Auchy terril %2 0,06 0,14 0,01]0,02 0,01 0,05 0,02 0,02 0,56 0,1 0,03 440
Hénin-Beawmont terril | % 0,12 0,42 0,04 0,27 0,05 0,08 0,02 320
Alléle 13 1,12 2 : 1,00 3:0,88
Tableau 17 : Fadquences alléligues sur Lo Locws A.D.H.
Alléles
Sol Biotope N
1,12 1,00 0,88
.. 0,01 0,9
4uby Base de loisir . 0’02 + 0’03 140
Normal Hénin~Beaumont friche . g’gi . g'gz . g’g; 140
. 1 ,01
Auchy friche . g’éz + g.’gé + 8 809 140
- Auby voie des express + g’ég * g’gg + 8’;2 240
4 2
Auby pelouse calaminaire | , g’ég + 3’32 + g’az 164
Toxique
- Hénin-Beaumont terril 0,29 0,60 o, 320
A * 0,05 £ 0,05 t 0,
Aughy terril 0,42 0,49 0,09 440 o
. 0,05 £0,05 0,03 ~.
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le terril]l d’"Auchy et un sol normal et sa population est jeune, ce
qui peut expliquer sa position 1intermédiaire wvis a wvis des
a.D.H..

LLa wvolie des express est treés petite et sa populaticn est en
contact avec des populations normales, le flux génique pourrait
1’ enrichir en permanence en allele 1,00 et retarder 1z
différenciation. L’hypothése du flux génique <concorderait avec
les résultats obtenus dans le chapitre préceédent oU nous .avons vu
que les populations <clairsemées étaient sensibles au flux
génique.

En canclusion 1’alleéele 1,00 semble 1ié aux milieux normaux
pour 1’Arrhenatherum elatius, les autres (alleles 1,12 et 0,88)
étant peu fréquents (0O a 18 %) dans ces habitats. En revanche,
dans les milieux toxiques, 1’alleéele 1,00 se trguve a une
fréquence plus faible (48 % a 60 %) et les autres alleles (1,12
et 0,88) sont mieux représentés (9 a 42 %). Deux interprétations
peuvent @étre données: (i) un effet sélectif élimine les alléles
1,12 et 0,88 ou favorise 1’alléle 1,00 ou (ii) wun phénoméne de
neutralité favorise wune diversité allélique accrue (phénoméne
observé pour les autres caracteéeres). Il est fort probable que 1la
majorité des fonctions soumises a la sélection soit des faonctiaons
de régulation plutdt que celles de structure (King et Wilson,
19733 Wilson, 1977). La majorité des marqueurs électrophorétiques
dévoilent des génes de structure. Les effets de faondatiaon et de
dérives génétiques peuvent 8tre a 1’origine - de cette
observations.

lLes milieux normaux ont une diversité trés faible, alors
qu’elle est maximum dans les milieux toxiques (3 a 4 génotypes
dans 1’ échantillon des populations narmales. contre 7 a 11 dans
celles des milieux taxiques)(tableau n®1é). La diversité accrue
dans les biotopes difficiles est due a un enrichissement en
alleles 1,12 et 0,88. En milieu naormal, les hétéraozygotes sant
rares car 1'allele 1,00 est pratiquement seul alors que dans les
milieux toxiques, les fréquences alléliques étant plus
équilibrées, la probabilité de formation des hétérozygotes est
élevée et crée une diversité supplémentaire. Le régime de la
reproduction doit renforcer cet effet mais il est difficilement
perceptible en milieu normal car les hetérozygotes y sont trop
rares. ‘

1.4.2.3.Avec le locus G.0.T. 1:

Les fréquences alléliques observées sgnt dannées dans 1le
tableau n°19:

- Les alléles 1,00 et 0,84 se rencontrent dans toutes
les populations ainsi que les alleles 1,04 dans 1a
plupart, les alléles 1,08 et 0,92 dans quelques
populations seulement et a faibles fréquences.
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Tableau Fréquences alléliques sur Le Locus G.0.T.J.
Alléles Nombre
Sol Biotope d'alliles
1.08 1.04 1.00 0.84 0.92
Auby Base de loisir 0,07 0,50 0,43 208
+ 0,03 + 0,07 + 0,07
Normal Auchy friche 0,17 0,43 0,40 140
+ 0,06 + 0,08 + 0,08
Hénin~Beaumont friche 0,10 0,10 0,69 0,11 140
+ 0,05 £ 0,05 + 0,08 + 0,05
Auby voie des express 0,68 0,32 204
£ 0,06 + 0,06
Auby pelouse calaminaire 0,04 0,65 0,31 164
(transect) + 0,03 £ 0,08 + 0,07
Toxique Auby pelouse calaminaire 0,008 0,06 0,79 0,14 0,002 612
(zone dense) + 0,07 + 0,02 + 0,03 + 0,03 + 0,0035
Auby pelouse calaminaire 0,09 0,70 0,19 320
(zone clairsemée) + 0,03 + 0,05 + 0,04
Auchy terril 0,06 0,75 0,19 452
+ 0,02 + 0,04 + 0,04
Hénin-Beaumont terril 0,38 0,53 0,09 360
+ 0,05 + 0,05 + 0,03
Tableau 20 1 Fréguences alléliques sur e Locus G.0O.T.2.
Alléles Nombre
Sel Biotope ' 5
1.05 1.00 0.94 0.88 0.82 0.80 0.70 dlalléles
Auby 0,83 0,17 208
Base de loisir + 0,05 + 0,05 =
. 0,93 0,07
Normal Auchy friche + 0,04 £ 0,04 140
Hénin-Beaumont 0,91 0,09 140
friche + 0,05 + 0,05 N
Auby 0,93 0,05 0,01 0,01 | 204
voie des express + 0,04 + 0,04 % 0,01 + 0,01
Auby pelouse 0,04 0,67 0,08 0,0 0,07 0,05 164
calaminaire + 0,03 + 0,07 + 0,04 £ 0,04 + 0,04 + 0,03
Toxique R
. 0,02 0,91 0,04 0,01 0,01 0,01
Auchy terril £ 0,01 £0,03 £ 0,02 £ 0,009 - £ 0,009 £ 0,009 432
Hénin=-Beaumont 0,02 0,61 0,28 0,09 160
terril + 0,01 £ 0,05 £ 0,05 +0,03 .
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29 : dendrogramme obtenu sur les distances

génétiques calculfes pour le locus G.O.T.

P4 m |

uby velouse cal
naive

Auby vole des ex

e uclly Lerril

Hénin-Beaument f

(st | £ 11 1 N - B 2 tIMONE T

e, 10y Criche

t—Auby base de loi

dendrogramme obtenu sur les distanres génétiques

3,20

calenlées pour le locus 5.0.T7. 2

Hinin-3eaumont t

cnal

Anchy prairie

3

Hénin-Beaumont )

N . )
}
0,540 0,30 0,20 0,10 0
dendogramme obtenu sur les distances génétiques calculfes pour le lovus ALDLH.
Hénin-Beaumont f
Auby base de loi
——=Auchy prairie
Auby pelouse cal
naire
prem—— Gy GeTril
Hénin-Beaumont t
Auby voie des ex
j s r 2 F 3
0,4 0,3 0,2 0,1 0



80

- Le nombre d’alléles est peu variable d’ une
population a 1’autre (la présence de 5 alléles dans
la pelouse calaminaire nous parait liée a 1la
dimension importante de 1’échantiliaon).

Aucun alléle ne permet de différencier les milieux, en
revanche la distribution des fréquences permet de wvoir une
structuratiaon .

Pour cela, le dendogramme établi a partir des distances de Nei
a été réalisé (Figure n°29). Il sépare les populations en deux
graoupes (i) celui des habitats normaux et (ii) celui des habitats
difficiles, 1la population du terril d’Hénin-Beaumont se
rapprochant des vpopulations 1issues des sols normaux. Sur cette
station 1’Arrhenatherum elatius connait des conditions de vie
intermédiaires entre celles du terril d’Auchy et celles des
friches normales, les équilibres entre 1les bases échangeables
sant mieux respectés et Ta vigueur des plantes est comparable 3
celle des arrhenatheraies des sals neormaux.

Les fréquences alléliques équilibrées ont permis (chapitre
n®°3) d’analyser les variations des structures génétiques. Cette
derniére est liée 3 }a densité de panicules

- en milieu dense apparait un fort déficit en
hétérozygotes

- en miltieu clairseme, e coefficient de Wright est
proche de C.

La forte augmentation des homozygotes en milieu dense entraine
une diminution de la diversité dans celles—ci{(avec un F = (0,88
pour la friche d'Hénin-Beaumont, les hétérazygotes saont rares).
Or, les populations denses saont les populations croissant sur les
milieux narmaux alors que la plupart des populations des bictopes
extrémes sont clairsemées.

1.4.2.4.Avec le locus G.0.T7.2:

Dans la majorité des populations, 17allele 1,00 est & une
fréquence supérieure a 80 % (tableau n°?19 et figure n°2%9) les
différences entreN les papulations sont faibles. Seules les
populations de la  pelouse <calaminaire d’Auby et du terril
d’Hénin—-Beaumont se séparent un peu du lot.

Le locus pgsséede de nombreux alleles peu fréquents ( < 5 %)
1,05; 0,88; 10,82; 0,80 et 0,70. Ceux—-ci(tableau n°21) sont
présents uniquement dang les milieux toxiques alors gqu’ils sont
inexistants dans les friches narmales. Dans ce cas,.
1”augmentation de la diversité se caoncrétise par 1’arrivée
d’alleéles peu fréquents.
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nombre d'alléles

nombre d'alléles

SOL BIOTOPE
alléles communs| alléles peu analysés
fréquents
Auchy friche 2 140
NORMAL Hénin-Beaumont friche 2 140
Auby prairie de fauche 2 104
Auby base de loisir 2 208
Auchy terril 2 4 452
TOXIQUE Hénin-Beaumont terril 2 2 360
Auby voie des express 2 4 204
Auby pelouse calaminaire 2 4 162

Tableau n° 21

différentes populations

: Statut des alléles peu fréquents pour les GOT 2 dans les
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2.Discussiagn:

La comparaison des milieux toxiques et normaux aussi bien a
1’aide de marqueurs enzymatiques (loci enzymatiques polymarphes)
que par 1?'utilisation de critéres morphologiques (coloration et
pilositée du naoeud, des panicules, taille des individus) et
reproductifs (phénologie, fertilité) permet de mettre en évidence
une diversité bien plus importante des populations des milieux
toxiques.

La diversité accrue des populations des milieux toxiques pour
plusieurs systeéemes enzymatiques {diversité alleéeliqgue et
hétérozygatie plus importante)prouve son caractére génétique. La
variabilité pour les caractéres des npeuds (cologration,
pilosite), les décalages phénologiques sont également SOuUS
contrdle génétique. Par contre, nous n’avons pas de réponse
claire concernant les différences de fertilité en faveur des
individus issus de milieu non toxique. Sont-elles héritables au
sont—-elles lides & des effets résiduels? On sait seulement, qu’au
niveau de la vigueur, les individus des milieux toxiques restent
de taille plus faible méme aprés transplantatiaon.

Nous retrguvons un des résultats impartants obtenus par Wu, et
al.(1%973) qui ont étudiés les isozymes (2 types enzymatiques dans
les prairies cantre 8 3 @ dans les déblais miniers) et des
phénotypes morphologiques (2 dans les prairies caontre 10 sur les
déblais miniers) d’Agrostis stglanifera.

Comment une pression de sélection aussi forte que celle
de la toxicité du milieu peut aboutir a une telle variabilité
génotypique 7 A priori, on devrait s’attendre au contraire. Les
milieux toxiques sont caractérisés par un facteur (métal lourd ou
deséquilibre entre les bases échangeables) développant une trés
forte pression de sélection, empéchant 1’installation de 1a quasi
totalité des espeéces. De ce fait, on aurait pu penser que seul un
génaotype treés rare aurait pu s’installer et donner naissance aux
populatiaons de ces milieux; deés lors ces populations devraient
étre marquées par 1’effet de faondation avant présidé a leur
installation: diversité génétique réduite et effet de dérive.

On remarque que non seulement la diversité n’est pas réduite
mais quelle est accrue; deux explications permettent de rendre
compte de ce phénoméne:

(1) la sélection naturelle
(ii) des effets neutres

(i) la séiection naturelle




Figure n° 30 : différents faciés de la compétition en fonction des différents
milieux.
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Les effets sélectifs s’exercant dans les deux types de milieux
peuvent é&tre schématiquement subdivisés en deux composantes:
¥ yne compasante physico-chimique qui mantre un degré
d’hétérogéneité beaucoup plus important en milieu toxique (figure
n°l1l) qu’en milieu normal. '
* yne composante biologique 1ié aux effets de la
caompétition ; celle-ci serait d’intensitée différentes suivant les
milieux.

* composante physico~-chimique :

Les milieux toxiques étudiés résulitent d’épandage successifs
de matériaux provenant du sous—-sal, de granulométrie trés wvarige
et présentent soit des teneurs trés différentes en métaux
toxiques soit des déséquilibres trés wvariables en éléments
nutritifs d’un point & wun autre. Les milieux toxiques doivent
correspondre a une vaste -gamme de niches écologiques. Ceci est
clairement mis en évidence par la variation en métaux taxiques
(Pb et Zn){figure n°ll) le long du transect d'Auby : la haute
hétérogénéité des teneurs en métaux lourds contraste avec
1’ homogénéité des milieux normaux (figure n°30).

* La composante biologique:

On peut remarquer que les milieux toxiques sont hautement
sélectifs pour un et un seul facteur du milieu : LA TOXICITE. En
effet, la condition d’installation en milieu toxique est de
développer la tolérance aux métaux lourds ou & un deséquilibre
cationique. Alors que dans les milieux normaux, la sélectian
résulte surtout de la compétition qui sélectiaonne de nombreux
caractéres (hauteur, aptitude & (’utilisation des ressources du
milieu, craoissance,...)

La compétition suivant les milieux varie par son intensité.
dans les friches narmales, la végétation est dense et élevée, les
stratégies compétitives des espéces en présence (essentiellement
des graminées pérennes semblables & 1’Arrhenatherum elatius) sont
trés proches, cet ensemble de facteurs canverge vers une
compétition treés intense. Dans les milieux toxiques, le nombre de
taxons présents est trés faible car peu d’espéces possedent une
variabilité génétique suffisante pour développer une tolérance
aux métaux lourds ou aux déséquilibres cationiques. Ces espéces
ont des types biologiques itrés divers de 1’Arrhenatherum elatius

donc des stratégies compétitives différentes. Le sol n’est pas
entiérement couvert par la végétation. Daonc dans les bictaopes
extrémes 1’intensité de la compétition est donc beaucoup plius
faible que dans les milieux normaux. Cela permet la conservation
de phénotypes peu performants <(croissance médiocre, fertilité
faible voir nulle, ...) vis a vis de la compétition.

Les milieux normaux, par la compétition trés intense, ant un
effet homogénéisant sur la diversité génétique alors qu’au
contraire les milieux taxiques permettent wune diversificatian
génétique des populatians d’Arrhenatherum elatius.

(ii) des effets neutres:
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* La dimension du voisinage:

La modification de la structure génotypique des populations se
traduit par un alignement des fréquences génotypiques & la loi
de Hardy-Weinberg en milieu toxique (peu dense &n général) et, a
1’ inverse, un déficit d'"hétérnzygotes (et de ce fait une
diversité plus faible) en milieu dense.

On peut imaginer un deuxiéme effet de la modification du régime
de 1a reproductiagn sur la diversité. En effet, en movenne, un
individu en population de faible densité doit piéger du pollen
venant d’individus beaucoup plus distants qu’un individu situé en
population dense qui est essentiellement fécaondé par le pollen de
ses voisins immédiats. De <c¢ce fait, Te nombre d’alleles
susceptibles d’8tre piégés par un individu 1isolé est bien
suypérieur au nambre d’alleles que peut capter un individu en
pgpulation dense; 11 s’en suilt que la descendance du premier est
beaucoup plus diverse que celle du second.

A la sensibilité due au flux génigue par le pollen, qui tient
a la structure peu dense des populations des milieux taxiques,
est assocciée 1'"implantation de nombreux fondateurs (génétiquement
divers) dans un milieu peu encombré et dans lequel la sélection

vis a vis des métaux laourds (seuls les "tglérants" s’installent)
la sélection vis a vis de taut un ensemble d’autres caracteres
(notamment les facteurs sélectifs biotiques) doivent dtre

relativement peu nombreux et de faible intensité.

De nombreux caracteéres montrent que les milieux clairsemés
sgnt sensibles au flux génique. La voie des express (peu dense)
qui est le milieu le plus toxigque présente de nombreux caractéres
intermédiaires entre la pelouse calaminaire et les populations
adjacentes craoissant sur sol normal (base de loisirs et prairie
de fauche).
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CHAPITRE V : CONCLUSION ET PERSPECTIVES

Ce travail a permis d’apporter des réponses aux deux questians
que Nnous nous étions posées {(cf. chapitre n°1):’

- la premiére sur 1’existence de mécanismes d’isclement
reproductif.

- la deuxieme sur la diversité génétique comparée des
deux types de milieux.

1.Isalement reproductif:

Rappelons que deux mécanismes d’isolement reproductif avaient
été mis en évidence au cours des études précédemment citées sur
1’ évolution des populations adjacentes:

(a)l’apparition d’un décalage phénolagique (Mc Neilly et
Antonaovics, 1948)

(b)la modification du régime de la reproduction wvers
1”autogamie pour les populations tolérantes soumises au flux
génique wvenant des populations non taolérantes CAntaonavics, 1968)

a. Le décalage phénalaogique:

L’existence d’un décalage phénologique de nature génétique {(cf
chapitre n®°3) a été mise en évidence uniquement pour les
individus wvenant du milieu toxique ; ce décalage se faisant vers
une plus grande tardivité sur les milieux extrémes. Cependant, il
n*est observé que pour une fractiaon des individus et ne semble
pas en relation directe avec 1" impartance du flux génigue wvenant
des populations nan—talérantes.

Une partie seulement des populations se trouve isolée du flux
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génique venant des populations normales. Ce décalage phénclogique
résulte-t—-il1 d’un processus neutre (Stam, 1983) ou au contraire
a-t—-il été selectionné (Caisse et Antanovics, 1978) 7

Nous ne sommes pas en mesure pour 1'instant de répondre &
cette questiaon. Cependant deux remarques s’ imposent: (i) dans la
population du terril d’Hénin-Beaumont, une précocité apporterait
un avantage certain car elle permettrait d*'éviter 1?échaudage
pendant la période estivale ;3 malgré <cela la tardivite est
parvenue & se maintenir (ii) 1’ensemble des caracteéeres génétiques
étudiés montre une diversité plus importante dans les paopulations
tolérantes que dans les populations normales. La large gamme de
phénotypes gbservés en milieux toxiques pourrait simplement &tre
une autre manifestation du polymarphisme accru rencantré dans ces
biotopes.

Actuellement, une expérience de transplantation récipraoque
mise en route par Florence Martin-Bouyer permettira de savoir si
ce décalage phénologique provient d’un processus sélectif ou
neutre., ’

En juillet 1984 gont ¢été récoltées dans la population de la
pelouse calaminaire, polymorphes pour les quatre classes
phénotypiques suivantes :

- 40 plantes a floraisaon tardive :
dont 20 a noeuds colarés
20 a noceuds wverts
- 40 plantes a floraisaon précoce :
dont 20 & noeuds colorés
20 a noeuds verts

Elles seront <classées suivant leur indice de tolérance au
plomb et au zinc. Ces plantes ont été clonées et repiquées dans
un dispositif expérimental avec une répartition au hasard dans le
site d’aorigine et dans un site normal.

La liaison tolérance—-décalage phénologique sera testée pour
savoir si  un déséquilibre de linkage, manifestation d’un effet
sélectif, s’est produit dans Tla population. &i ces deux
caractéres phénotypiques se reéevélaient é&tre indépendants, ce
serait en faveur de 1’hypothése neutraliste. D’autre part,
1’ ensemble des individus sera suivi dans les deux types de
milieux afin de tester leur wvaleur sélective comparée. Cette
derniére expérience permettra de connaltre la composante
génétique de 1’expression de ces différents phénotypes et de
trancher définitivement entre les deux hypothéses neutralistes ou
sélectionnistes.

b.Modification du régime de la reproduction:

Le régime de la reproduction a été étudie & 1’aide des
alloenzymes., Les populations des milieux normaux montrent
systématiquement un deéficit en hétérczygotes tandis <que celles
des milieux toxigques sont généralement panmictiques {(chapitre
n®3). Ce résultat est difficilement interprétable car d’une part
a 1’effet taxicité se superpose 1’effet densiteée (les populations
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non—tolérantes sant beaucoup plus denses que les populations
tolérantes) et d’autre part la seule paopulation tolérante dense
montre un déficit en hétérozygotes. Ceci nous a amené & effectuer
une expérience sur 1’influence de la densité sur le régime de la
reproduction dans. la population tolérante de la pelouse
calaminaire pour naous affranchir de 1’effet type de milieu. Les
résultats montrent que la différence observée dans le régime de
Ta reproduction n’est pas due 3 1’effet toxicité du milieu mais
est le résultat d’un effet de densité. Le déficit d’hétérpozygaotes
est d’autant plus 1important que la population est dense.
Résulte-t-il d’un effet de taille du voisinage ou d’une fréquence
plus ¢élevée d’'individus autogames dans les populations denses
(cf. chapitre n°3) 7

Nas résultats sont apparemment en contradiction avec <ceux de
Mc Neilly et Antonovics (1%968) et Antaonovics (19468). Les
populatians des milieux extrémes étant généralement clairsemées,

car peu d* individus arrivent 4 s’installer, elles sont
panmictiques et donc plus sensibles au Fflux génique que les
populatiaons de type ‘'"normal’, la ou 1’Arrhenatherum elatius

s’installe facilement.
Plusieurs hypotheéses peuvent expliquer cette caontradictian:
* Les populations d’Anthoxanthum odoratum et d’Agrostis

tenuis étudiées par les auteurs précédents sont beaucoup plus
anciennes que les ndtres. Il sg’agit en effet de populations

situédes sur des petites mines de cuivre dont la période
d*exploitation s’échelonne depuis 1’époque romaine Jusgqu’ au
AVIII¢~e siécle. En revanche, les populations que nous avons

étudiées sont plus jeunes puisque &gées au maximum de 100 ans
(Auby pelouse calaminaire : 80 a 100ans ; Auchy terril : 45 ans ;
Auby voie des express : 40 ans et Hénin—-Beaumont terril : 15
ans). Les processus évolutifs ont pu agir pendant une période
beaucoup plus courte.

* Plusieurs stratégies évolutives peuvent apparaitire en
fonction du systéme génétique de la tolérance.

De nombreux mécanismes physiologiques responsables de la
tolérance ont été décrits (Mathys, 1977) s 11 s?’en sulit que
plusieurs fonctions génétiques peuvent la contrdler. C'est en
accord avec les études de nombreux auteurs qui ont trouvé un
déterminisme polygénique chez plusieurs espéces et en particulier
chez les graminées. Dans les populations Jeunes,
1”autofécondation deviendrait défavorable puisqu’elles ont
intérédt a praoduire de nouvelles combinaisons génétiques afin
d*obtenir wune tolérance accrue. La stratégie des papulations
Jeunes serait de favaoriser 1’allogamie a 1’intérieur de la
population mais de se protéger de J'arrivée du pollen des
populations non—-tolérantes. Une expérimentation est en cours
(Lautfi) pour tecter 1’apititude d’individus issus de populations
tolérantes 3 se croiser avec des individus 1issus de la méme
population ou de populations adjacentes normales . Le niveau de
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la taolérance augmentant avec la durée d’implantation d’une espeéece
(Wu et al., 1975), les populations plus Agées paosséderaient des
génotypes plus perfaormants et n’auraient plus interét a Jles
remettre en Jeu. A ce stade d’évolution, un isolement
reproductif au niveau individuel permettrait de canserver et de
stabiliser ce caractere.

L?*évolutian vers 1”isalement reproductif serait encore
beaucoup plus lente dans le cas d’une héradité cytaoplasmique de
la tolérance. L’effet du flux génigque serait, dans cette
hypothése, négligeable.

2.L.a diversité génétique:

Rappelons, que les travaux de Wu et al.(1973) avaient mis en
évidence une diversité phénotypique accrue <chez Agrostis
stolonifers sur les déblais miniers. Ce résultat paradoxal,
campte tenu des effets conjugués de fondations et de sélections
ayant présidé a 1’installation des populations, n’avait pas pu
&dtre interpréter de maniére satisfaisante.

Le méme type de résultat a été obtenu chez 1’Arrhenatherum
elatius non seulement pour des caractéres phénotypiques
(morphologie et isoenzymes) mais aussi au niveau génotypique par
1utilisation des allozymes (Chapitre n®4).

Plusieurs hypothéses ont été émises pour expliquer <ces deux
résultats convergents qui semblaient a priori paradoxaux:

- une hypothése sélective
- une hypotheése neutraliste

(1) Nous awvagns montré qu’en milieu toxique le sol est trés
hétéraogéne engendrant une série d’habitats trés divers avec des
pressions de sélectian physico-chimique d’intensite +tres
différentes d’un point a 1’autre. Cela se traduit par une
sélection diversifiante. En revanche dans les milieux naormaux le
sal présente une plus grande homogénéité a laquelile se superpose
une compétitiaon trés intense. Le nombre d’habitats est donc tres
réduit. Dans ces biotopes la sélectiaon sera homogénéisante.

(ii) Le voisinage de la plupart des populations taolérantes est
trés grand. Les individus sont susceptibles de capter du pollen
d’individus beaucaoup plus distants donc plus divers. Dans les
populations de milieu narmal, la densité etant élevée, le
vaoisinage est trés réduit ce qui limite le flux génique et
aboutit a des phénoménes de consanguinité. . '

Cet ensemble de facteurs favorise 1’accroissement de la
diversité dans les biotopes extrémes.
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L’occupation des milieux taxiques par 1’Arrhenatherum elatius
est lente: Il a fallu 15 ans pour que le terril d’Hénin-Beaumont
soit couvert par le fromental, tandis que dans les autres
stations la fermeture du milieu n’a pas encore eu lieu ceci
depuis 100 ans pour la pelouse calaminaire, 40 ans pour Jla wvoie
des- express et 45 ans paour le terril d*Auchy, alors que dans les
milieux noarmaux, 1’Arrhenatherum elatius occupe 1’espace en
quelques années. Le processus de calanisation étant ralenti dans
les biotopes extrémes, les populations se trouvent bloquées a un
stade '"juvénile'' pendant une longue période ce qui permet de
mieux comprendre le ©processus d’implantation d’une nouvelle
populatiaon.

Les populatiaons jeunes auraient une hétérozygotie maximale car
elles sagnt clairsemées, donc panmictiques, et riches en alléles,
ce quli favorise wune fréguence ¢levée en hétérozygotes 3 a
1’ apposé, dans les populaticons &gées cette fréquence wva 8&tre
minimale par perte de diversité allélique et déficit
d’hétérozygotes.

Dans un premier temps, il y aurait acquisition d’une diversité
maximale puis dans un secaond temps tri par la sélection naturelle
et conservation par la consanguinité des combinaisans génétiques
les -plus adaptées.

Gauvyaon (1982), Gouyon et al. (1983) et Dommée et al. (1983)
ont obtenu des résultats similaires chez une espéce gynodiclque
et entomophile, le thym (Thymus vulgaris): les paopulations des
milieux perturbés sont treés riches en hétérozygotes du fait de la
grande quantité de femelles présentes alors que dans les milieux
stables (constitués de populations wvieilles) 1le régime de 1la
reproduction se ferme et 1%o0n constate une augmentaticn de la
consanguinité.

Les papulations des bictopes extrémes wutiliseraient les
ressources génétiques des populations voisines ;3 ce fTlux génigue
est connu entre les paopulations cultivées et sauvages. Pernés et
al. (1980) ont montré que 1’espéce cultivée du mil & chandelle
s’hybride a chaque génération avec 1’espéce sauvage vivant a
proximité - des champs ; ces échanges géniques semblent bénéfiques
paur 1’espece cultivée. De méme Valera (1983) constate <chez le
dactyle (Dactylis glomerata) que 1’écotype récemment implanté
croissant dans les milieux artificiels que saont les prairies
irriguées de la Crau humide <capte des alleéles spécifiques a
1’ écotype ancien craoissant sur les zones séches adjacentes (Crau
séche). ‘




Les pgpulations des milieux toxiques ne présentent pas de
différenciation génétique importante et la seule population dense
de milieu toxique (Hénin-Beaumont) tend & perdre sa spécificite
(décalage phénologique pius faible, meilleure fertilité, hauteur
des talles plus 1importante, etc ... que pour les autres
populations des milieux extrémes). La quasi totaliteé des
populations se distingue des autres quelle que sogit le systéme
enzymatique (sauf pour les A.D.H.). Cette <constatation améne &
penser que des effets de dérive doivent étre importants,
notamment dans les populations denses ou la taille du wvoisinage
doit é&tre trés restreinte.

L?état actuel de naos recherches nous améne & poser deux
ensembles de questions:

- quel est le rile de 1la diversité génétique dans la
dynamique des populations ? I1 s’agit d’analyser 1’évpolution des
structures génétiques au cours de la vie des populations (phase
Jjuvénile, maturité et sénescence) pour détecter le ou les maments
dans la vie d'une population ou la diversitée créée par la
reproduction sexuée et favorisée par le flux génique est le
plus nécessaire.

- quel est le rfile des wvariations du régime de la
reproduction au cours de 1a vie d’une population 7

Le maintien et 1'évolution du sexe chez les végétaux
trouvent peut-8tre leurs origines (tout au mgins en partie) dans
la nécessité d’une diversité génétique accrue a certains moments
du déroulement de la vie d’une population.
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ANNEXE 1 -

Méthode d’analyse phénologique:

1.Généralités:

Un <clbne de graminée est un ensemble de ramifications ou
talles. Chaque talle est d’abord végétative et par la suite si
les conditiaons du milieu le permettent elles deviennent
reproductrices.

Une talle végétative est formée d’une tige trés courte qui
porte racines, feuilles et 1les bourgeons des futures talles
filles. L*”apex au sommet de cette tige émet des ébauches de
feuille.

Quand 1la talle devient reproductrice, son apex se transforme
en inflorescence et la tige s’allonge Jusqu’a 1,60 métre chez
1’Arrhenatherum elatius. Les feuilles s’éleévent en hauteur puis
le panicule saort de la derniére feuille, <c’est 1’ épiaisaon. Cet
allongement continue jusqu’a la floraison.

L’hiver, toutes 1les talles sont végétatives, elles subissent
une  induction primaire par le froid ou les  jours courts
(Federov,1958); ensuite vient une induction par les jours longs
(Blondon, 1968). Grace a ces deux inductions les talles peuvent
devenir fertiles. L’induction ainsi acquise par une talle peut
étre transmise plus ou maoins a ses talles filles.

L>’allongement des tiges commence fin avril début mai .
L’épiaison survient deébut juin et la floraiseon début juin a la
mi—juillet mais certaines populations ont des caomportements
différents.

Le tallage est potentiellement continu mais i1 subit une crise
pendant 1a période d’allongement des tiges (Gillet et
Breisch,1982)., Ce phénoméne est 1ié a la compétition.entre les
talles car les besoins nutritionnels sont énormes. Cette crise se
traduit par un ralentissement ou 1*arrét de la production de
nouvelles talles et sguvent les jeunes talles meurent, ne
survivront donc que les talles repraoductrices et les bourgeons
non démarrés (Gillet et 3l.,196%9; Gillet,1970).

)
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2.0escription des stades phénalogiques:

La phénologie des céréales servira de base pour établir celle
de 1’Arrhenatherum elatius, car elle a été particuliérement bien
étudiée par les agronaomes (Delhaye,1979). Les Triticoideae étant
trés proches des Festucoideae, 1’échelle de Feekes a été utilissée
wWhelller et Biagolini, 1994)mais .elle. a .du.- étre . adaptide  iauwx
particularités de 1’Arrhenatherum elatius.

Deux modes de relevé phénoclogique ont été utilisés pour cette
étude:

- une échelle fine

- une échelle grossiere

- 1’échelle fine:
1: tallage
il y a uniquement néoformation de taliles. On remarquera que tous
les stades de 1a levée a la 3éme feuille n’apparaissent pas car
1 Arrhenatherum elatius est perenne et sur le terrain i1 est
impaossible de distinguer wune Jjeune plante d’une plante &gée
chétive.

2: un noeud perceptible
se détermine par palpation de 1la gaine foliaire, un seul
renflement est perceptible au toucher.

3: deux noeuds perceptibles
méme chose que précédement mais avec deux renflements

4: apparitiaon de la derniére feuille
la derniére gaine foliaire contient 1a panicule.

5% ligule visible
sur la derniére feuille, 1la ligule est dressée et s’gbserve trés
facilement.

6: gaine éclateée

la panicule est wvisible par la fente qui se forme dans la gaine.
Parfois cette étape n’existe pas et de 1a ligule visible, la tige
passe directement au stade 7.

7: panicule émerge %
le dernier entre-noeud s’allonge et la panicule va dépasser -~ en
hauteur la ligule de la derniére feuille.

8: panicule se dégage




apreés 1’étape précédente le dernier entre—nceud continue sa
croissance en hauteur et provoque la libération de la gaine
foliaire de tous les épillets de la panicule

9: début de la floraisan
seuls les épillets de 1la moitié inférieure de la panicule
atteignent au moins 1’anthése.

1ds 4£in &laraison
sur 1'ensemble de la panicule des épillets sont en anthése ogu
1’ont dépassé.

11: formation de la graine
la floraison est entierement terminée et 1’cvule commence a
ganfler.

12: maturité laiteuse
en écrasant la  future graine entre deux ongles un lait
blanchatre s’en échappe.

13: maturité pateuse
la graine est molle et & 1’écrasement une pate visqueuse en
sagrt.

14: maturité caomplete
la graine devient bien dure et cassante lors de 1’écrasement

15: chute des graines
une partie des graines est déja tombée sur le sol

16: graines complétement tombées

la panicule ne contient plus aucune graine, il ne reste plus
qu’un chaume aux reflets mordorés qui tombera sous 1’effet des
intempéries.
NoB.¢
* des wvariations se rencontrent courament dans le

déroulement de 1a phénologie en particulier le stade 6 parfaois
n*existe pas ou les stades 13 et 14 sont absents car les graines
dés la maturité laiteuse ou péteuse tombent sur le sol gu elles
achévent leur maturation. Ce dernier phénoméne se produit surtout
lors des journées les plus chaudes de juillet.

* les relevés phénologiques sont exécutés par un seul

observateur pour minimiser les variations dans 1’appréciation des
stades phénologiques.

- 1’échelle grossiére:




elle dérive de 1’échelle précédente mais différents stades
sgnt souvent regroupés en un seul.

tade de 1’échelle grossiere stade de 1'échelle fine
tallage 1
montaison 2 aé
éplaison 7 et 8
floraison 9 et 10
formation et maturation de la graine 11 a 14
chute des graines 15 a 16
Cette méthode a été wutilisée paur 17 étude de zones

cartographiées de la pelouse calaminaire car le seul stade nous
intéressant est la floraison.




ANMNNEXES 2 @

Méthodes d’analyses statistiques des données

l.Intervalle de confiance:

L’intervalle de confiance des différentes fréquences étudiées
a été calculé au risque o= 5 %, avec la formule suivante:
N P.
1 =
N
£ =1,9
p et q les différentes fréquences
M taille de 1’é&chantillon
Ce test a été wutilisé pour les fréquences ailéligues au
phénaotypiques de divers caractéres.

2.Analyse de la diversité:

Afin d’estimer la diversité dans les différentes populaticons,
1*entropie de Shannan et Weaver (1963) a ¢été appligquée pour
divers caractéres. Cet indice H est danné par la formule:

H= = - p: logz p:
1 =1

p; est la fréquence du i*** alleéle.
n le nombre d’alléles.

3.8nalyse de la distribution du polymorphisme enzymatique:

x Les distributions des fréquences alléliques entre les
diverses populations ont été comparées par un test de Y(?. Pour
tenir compte de la faible représentation de certaines classes 1a
correction de Yates a été appliquée.




* Leg populations peuvent &tre comparées deux a deux sur le
critére de leurs distributions alléliques a l'aide de
coefficients d’identité ou de distance.

Nous awvaons calculé les distances et les identités de nos
populations a 1’aide du coefficient de Nei (1972). Ce coefficient
présente 1’avantage, .lorsqu’il est calculé pour un seul locus, de
minimiser 1’intervention des alleles dont les fréquences sont
faibles (ils peuvent avoir un intérét en taxonomied.

Dans un des cas, les alleéles rares (G.0.T. 2), séparent les
populatiaons, cet indice n’apporte aucune information. La présence
gu absence donne un meilleur aperc¢u du phénoméne.

L'identité de Nei est donnée par lta formule:

£s Xi o+ ¥i

\«’ & ><12'4£'12

et la distance génétique par la formule:
D =-Log 1l
ou

xi et y; sont les frégquences du i'***® allele dans les
deux populations X et Y comparées.

Pour simplifier les résultats, une représentation graphique a
6té réalicsée sous forme de dendrogramme (Daguet, 1976).
Pour déterminer le niveau de similitude entre une observation h
et un groupe déja formé des deux observations 1 et j, un
algorithme le fera. Il suit Ta formule suivante:

dn,i1i = 381 dni + az dnj + b di; + g @ dni = da; I

d est la distance enire deux grgupes et a,, az, b et g des
constantes.

Cet algorithme est généralisable et le niveau de similitude
entre les observations k et le groupe déja formé par h joint a ij
sera:

de o n,ii = @i den * @2de,iq * bdan,is + glden = di,ia:

Pour simplifier cet algorithme, on prend:
g =0

ai = a2 et a; + @z + b =1




dans notre cas:
a; = a; = 0,625
b = - 0,25

4.Analyse de la structure génotypique:

4.1..a melose chez les tétraploides:

Mather (1935, 1936) a maontré que les disjonctions résultaient
généralement de la combinaison en <certaines proportions de
plusieurs meloses. La premiére anaphase peut &tre réductionneile
gu équatiannelle. Dans cette derniére les chromosomes peuvent
échanger des . chraomatides, dans ce cas ils se retrouvent au méme
ple. Des fragments de chromatides génétiquement identiques sont
donc présents dans un méme gaméte. Ce phénoméne conduit a un taux
de consanguinité nan nul dans une population, méme si <celle-ci
est panmictique. La fréquence de ce phénoméne est caractérisé par
un indice de de séparation a (Mather, 1936).

4.2.Structure génotypique:

L?utilisatiaon du test de 2 pogur caomparer les structures
génétiques observées avec les structures génétigques théorigue
gbtenues gréce 2a la Toi de Hardy-Weinberg n’est ras
satisfaisante. De nombreuses paopulations ne répondant pas 3
cette loi, 1’introductiaon du <coefficient de consanguinité de
Wright (1921) nous a permis d'ajuster la distribution calculde a
celle observée.

Du fait, des particularités génétiques des tétrapioldes, ngus
avons utilisé un coefficient F de UWright modifié pour les
tétraploides (Lumaret, 1981).

Ho
F=1-
He
ou:
1/2 Xeiiigyr 7 273 ¥Yeiijiy *+ 5/6 Zeiiiky oWk
Ho =

N




X, ¥, 2, W sont les effectifs des 4 classes d’hétérozygotes.

N le nombre total 4’ individus

HQ = l‘sxiz
x = fréquences alléliques

Ce systeme ne permet de déterminer la structure génotypigue
que si la derniéere génération a été panmictique, condition
incontrélable dans la nature. '

En conclusion, la distribution génotypique est difficile a
interpréter car la majorité des test ont été mis au point pour
les diploides.
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ANNEXE 3 =

ETUDE ENZYMATIQUE
Afin d’avoir des marqueurs génétiques fiables, nous avons
entrepris une prospection des systémes enzymatiques.
L’ électrophorese est 1a méthode la plus simple, pour cela naus
adopté la technique d’0Ornstein et Davies (1964) modifié par
Gasquez et Compoint (1978) sur gel de pglvacrylamide.
Une dizaine de systémes enzymatiques se sont révélés
polvymorphe:
- glutamate oxaloacétate transaminase (G.0.T.)
- alcool deshydrogénase (A.D.H.)
- lactate deshydrogénase (L.DBD.H.)
- leucine aminopeptidase (LAP)
- & estérase (EST-A)
- B8 estérase (EST-B)
- phosphoglucose isaomérase (PGIL)
- tetrazolium aoxydase (TQ)
- phosphatase acide (Ph Ac)
- polyphénol aoxydase (PPO)
Actuellement 4 loci ant Teur déterminisme génétique connu:

- G.0.7. 1

2

- GoO-T.
- A.D.H.
- P.G.I.
Ces quatre enzymes sont dimeéres et possédent plusieurs alléles:
- 5 pagur les G.0.T. 1
- 7 pour les G.0.T. 2
- 3 pour les A.D.H.
Sur le Dactylis glomerata, Lumaret et Valdeyraon (1978) ont
obtenu des résultats treés semblables pour le locus G.0O.T.
. Pour les différentes positian des alléles ou des bandes vaoir la
figure n°31.




Figure n° 32: climat régional (Pluviométrie, température, vent).
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ANNEXE 4a ’ )

LE CLIMAT. REGIONAL

L’ observation des données climatoliogiques des diverses
stations montre que 1les wvaleurs moyennes obtenues sant treés
praches les wunes des autres et que les données de la statian
météorologique de Lille-Lesquin sant wvalables.|Figure n°32)

1.Températures et précipitations:

Les températures moyvyennes mensuelles (figure n°32) mantrent un
régime thermique trés clément sans extrémes aussi bien pour le
froid que pour les chaleurs.

Annuellement i1 tombe 600 mm d’eau sur la région étudiée. En
hiver et au printemp les précipitations sant faibles (37 & 45 mm
par mois), par contre en été et a 1’automne celles-ci sont

beaucoup plus &levées.

La notion de débit est importante car elle conditionne la
rapport eau de ruissellement / eau d'infiltratian. Ce phénaomeéne
se produit surtout sur les terrils. Le débit augmente beaucoup en
été, une grande partie de 17eau en arrivant & la surface des
terrils est daonc perdue immédiatement par ruisselement. De plus,
de nombreux facteurs ( température plus élevée, mauvaise
rétention de 1’eau dans le sol des terrils ...) favorise un
déficit pendant l1a période estivale.

2.Les vents:

Les vents daominants viennent du sud au nord cuest. Pendant Te
période de floraison et de production des graines le wvent vient
essentiellement de 1’ouest. [Figure n°32)




ANNEXE 5 :
MICRO-CLTIMAT DES TERRILS

Tablgau ?°22: Flevés des températures effectuées en mars 1969 sur le
terril n® 201 35 de COURRIERE (Petit,1981).

Pente Orientation Profondeur Température Végétation et
' Phénologie
Terril L5° S ' 5 cm 16°C fleurs de Tussi-—

lago farfara +
guelgues rosettes

. ' reverdissantes
Terril 450 N 5 cm 0°c nulle
Terrain ° °
voisin 0 - 5 em 6°cC quelques rosettes
. reverdissantes

Tableau n°23: températures enregistrées sur la pente S-S0 du terril n°85

de HENIN-BEAUMONT en juin 1985 (température de l'air : 28°C)(Petit,1980)

Profondeur Substratl nu Substrat couvert per une touffe
de Rumzx scutatus

2 em hg°C 28°c
5 cm _ - 32°C o 26°C
10 cm 29°C » 23°C

Tableau n°24 : durée des hautes températures sur un terril du comté de

DURHAM en Angleterre (Ridcharson, 1958).

température maximale moyeznne journaliére : 51°C (L5°C & 57°C)

durées movennes journaliéres en heures
températures comprises entre L45°C et 50°C : 4 h 30
températures supérieures & 50°C : 2 h 30.




ANNEXE 5':

CARACTERES PHYSITCO-CHIMIQIUES DFES
TERRILS

Tableau n° 25 : composition granulométrique de quelques sols de terrils en 7

( Petit,1980).

N° des terrils

Sables sgossiers
Sébles'fins
Limons grossiers
Limons fins

Colloides minéraux

Schistes nus Schistes colonisés

85 10 L2 197 203 126
77 .5 79,6 61,3 52,3 48,6 61,5
1441 9,2 20 16,5 16,9 18,6
3,8 2,1 6,8 8,7 9,8 Sl
5.3 L1 51 e I 14,1 5y
0 1,8 2,2 i 8,4 3,9

Tableau n°26 : cations échangeables des sols de terrils (meq/100 g de sol) (Petit,1980)

Valeurs moyennes Veleurs extrémes
: 5]
Ca © 14,96 §. i wii N3
¢ 0
K g€ 0,7k ok e
Na B N Aol il 0,08 - 0,48
(5]
Mg : 8 2,19 0,16 - 6,87
Mn (en ppm) 15,6 PR L2
Mg/Ca 0,21 G.01 = .9.62




ANNEXE 6 : Dynamisme de la

végétation des terrils (Petit,1980)
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TABLEAU 0 : ANALYSE DE LA STRUCTURE GENIQUE DES DIFFERENTES POPULATIONS PAR LE X! FOUR LE LOCUS A.D.H.

AUCHY HENIN-BEAUMONT AUBY
F T F T B.L. v.E P.C
AucHY F
T 4k, 89
XXX
HENIN F 8,81 82,44
x XX
IMONT
BEA T 19,09 13,10 46,01
XXX X XX
B.L. 20,7 106,83 3.18 66,63
XXX xxX N.S. xXX
V.E. 23,18 14,63 48,62 1,61 69,44
XXX XXX XXX N.S. XXX
IAUBY
P.C. 47,39 43,61 69,98 26,79 91,59 13,75
XXX XXX XXX XXX XX xx




