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INTRODUCTION

Les changements globaux et 1’anthropisation ont des impacts sur 1’évolution des écosystémes (Frey
et al., 2016). Ainsi, la fragmentation ou la perte d’habitat, a 1’échelle du paysage, entrainent des
conséquences négatives importantes sur la biodiversité affectant la taille et 1’isolement des
populations (Fahrig, 2003). Une réduction de la dispersion des individus peut conduire & un isolement
des populations et une augmentation de la différenciation génétique. En effet, la dérive génétique est
d’autant plus rapide que la taille des populations est petite, et la réduction de flux de génes entre
populations entraine une érosion de la diversité génétique dans les populations isolées (Gibbs, 2001
; Auffret et al., 2017).

Face a la destruction des habitats ou aux changements climatiques, la dispersion est un élement
essentiel pour assurer la connectivité entre les populations et la survie des especes en permettant la
colonisation de nouveaux milieux (Auffret et al., 2017). La dispersion implique le transfert de
propagules, comme les graines, et de pollen via des vecteurs biotiques ou abiotiques tels que le vent
ou les animaux pour le pollen, et la gravité, les animaux, le vent et ’eau pour les graines.
Geéneralement, la connexion entre populations a I'échelle de la région s’effectue via le flux de pollen,
alors que la dispersion des graines a un impact plus important & I'échelle locale en créant des structures
génétiques spatiales a plus petite échelle (Auffret et al., 2017).

Des contraintes de dispersion peuvent apparaitre, via une dispersion limitée des genes, créant une
structuration des espéces dans 1’espace, notamment chez les espéces végétales. La structuration
génétique spatiale (SGS) se caractérise par une distribution non aléatoire des génotypes dans 1’espace
(Vekemans and Hardy, 2004). La structure génétique a partir de marqueurs neutres est essentiellement
causée par la dérive génétique et est contrebalancée par la dispersion des genes (Hardy et al., 2006).
Ainsi le modele en Tles de (Wright, 1965) illustre la différenciation génétique entre populations par
la relation, Fst = 1/(1+4Nm), ou N est la taille efficace et m le taux de migration). Le modeéle
d’isolement par la distance (IBD) s’appuie sur celui en iles, en intégrant une augmentation de la
différenciation avec la distance a un taux de 1/D.c? (D = densité effective, 62 = distance de dispersion).
Le modele d’IBD peut étre utilisé pour interpréter les patrons de SGS entre populations mais aussi a
I’intérieur des populations, a 1’échelle fine, a 1’équilibre dérive-dispersion (Hardy et al., 2006). Ainsi,
a court terme, une dispersion limitée des génes se manifeste par des clusters d’individus, et a long
terme, les populations distantes vont étre génétiqguement plus différenciees que les proches (Major et
al., 2021). La structuration génétique a 1’échelle spatiale fine (SGSF) se caractérise alors par un
coefficient d’apparentement plus important entre individus proches qu’entre individus éloignés dans
une méme population (Vekemans and Hardy, 2004). Cette SGSF contient des informations sur les

changements démographiques récents depuis quelques générations alors que la structuration
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génetique entre populations informe sur des temps évolutifs plus anciens (Major et al., 2021). Des
expansions de populations récentes devraient se traduire par des agrégats spatiaux d’individus, ¢’est-
a-dire une SGSF élevée, par rapport a des populations plus anciennes et denses.

Sur la c6te sud-ouest francaise, le systeme dunaire est apparu suite a la transgression marine
flandrienne, il y a 19 000 ans. La fonte des glaces a provoqué une élévation du niveau de la mer
accompagnée de dép6t seédimentaire. Ces derniers formerent, ensuite il y a 5000 ans, lors de la
stabilisation du niveau de la mer, des dunes mobiles. Les premieres dunes du littoral aquitain datent
de cette période. Puis entre le XVI®™ et XVII ®™ sigcle, les dunes ont subi une phase de grande
mobilité au « petit 4ge glaciaire » a cause de conditions froides et de périodes tempétueuses
(Favennec et al., 2007). Ainsi un apport important de sable vers les terres sur des kilométres s’est
produit, causant I’ensevelissement de villages par le sable. Afin d’arréter 1’expansion des dunes
mobiles et de permettre sa fixation, au début du XIX®™ siécle, la plantation d’une forét de pins
maritimes (Pinus pinaster) a été réalisée en arriére de la cote Aquitaine. Au cours du XX ™ siécle,
d’autres techniques sont mises en place pour stabiliser la dune comme la présence de palissades en
bois ou de plantations d’oyats (Ammophila arenaria) mais aussi d’ajoncs (Ulex europaeus) et de
genéts (Cytisus scoparius) a I’intérieur des dunes, ou la disposition de branches d’arbres au sol. A la
fin du XX ™ siécle, les dunes ont été gérées via un remodelage mécanique (bulldozers) afin d’obtenir
un profil « idéal » de dune. Aujourd’hui, le mode de gestion des dunes est différent car la dune est
plus seulement considérée comme piége a sable mais comme un écosysteme dynamique avec sa
propre biodiversité. Ainsi, une gestion « souple » est mise en place (Bomer, 1990 ; Favennec, 2002 ;
Favennec et al., 2007). La gestion et la conservation des dunes sont effectuées par les agents de I’ONF
(Office National des Foréts).

Le littoral aquitain fait I’objet d’importants transits de sédiments. Tout d’abord, la dérive littorale est
le premier type de transport de sédiments ou de sable le long de la cbte. La plupart du temps ce
transport s’effectue du nord vers le sud sauf pour certaines zones au Nord du Médoc ou elle s’effectue
du sud vers le nord en raison des courants de marée importants de 1’estuaire de la Gironde. La dune
de I’Amélie a Soulac-sur-Mer subit une érosion extrémement active en raison de ces deux courants,
induisant une diminution de la taille de la dune. I1 existe un second transit de sédiments qui s’effectue
de maniére perpendiculaire a la cote. L’érosion marine se manifeste par un grignotage de la dune avec
un déficit sédimentaire lors de fortes houles. Les facies dunaires avec des falaises sont caractéristiques
de phases de deéficit sédimentaire et de reculs de la cote. Des phénoménes d’accrétion permettent
I’accumulation du sable dans les plages puis avec I’action du vent (éolisation), un enrichissement de
I’avant dune. Ainsi, la dune est I’expression d’un bilan sédimentaire entre érosion et accumulation

(Favennec et al., 2007) ou certaines espéces peuvent étre considérees comme des outils permettant la



stabilisation des dunes, notamment 1’oyat. Elles sont ainsi mobilisées lors de plantations dans des
zones dunaires fragilisées par 1’érosion.

Les facteurs environnementaux abiotiques (perturbations ou stress environnementaux) déterminent
I’assemblage des espéces au sein des communautés veégétales dunaires (Frey et al., 2016). Ces facteurs
ne sont pas les mémes a des échelles régionale ou locale. En effet, le stress environnemental a un
impact a 1I’échelle régionale avec les stress hydrique et nutritif. Tandis que les perturbations jouent
un rdle primordial a I’échelle locale (Forey et al., 2008). La dune est un milieu extréme subissant de
fortes perturbations via la sécheresse, le manque de nutriment, la salinité (Forey et al., 2009), I’érosion
marine et aérienne. La végétation qui s’y trouve est adaptée a ces conditions naturelles difficiles. Un
gradient décroissant de facteurs écologiques (pH, vent, humidité de 1’air) s’observe le long de la dune,
de I’océan vers la forét (Forey 2007). Ainsi une succession de facies dunaires, paralleles a la cote, est
visible avec une morphologie et des communautés végétales spécifiques. Les trois principaux types
de dunes sont I’avant-dune, la dune blanche et la dune grise (Forey et al., 2008).

La partie de la dune dite mobile, comprenant I’avant-dune et la dune blanche, subit d’importantes
perturbations, notamment par le vent, provoquant 1’enfouissement des végétaux. En revanche, dans
la zone fixée, les perturbations sont moins importantes, les especes sont davantage protégées du vent.
L’enfouissement des végétaux par le sable est la principale perturbation qui affecte la composition
des especes sur la cordon dunaire (Forey et al., 2008). A des échelles petites, des interactions biotiques
peuvent également affecter cette structuration comme la facilitation, la compétition ou la prédation.
Une interaction positive ou facilitation se produit lorsque la présence d’une espéce favorise la
germination, la croissance ou le recrutement d’autres especes (Frey et al., 2016). Par exemple, le
chiendent des sables et I’oyat sont des especes facilitatrices tandis que I’immortelle commune est une
espece compétitive (Forey et al., 2009).

L’étude de la structuration a deux échelles spatiales apporte donc des informations différentes sur les
processus qui affectent les structures genétiques des especes. A une échelle inter-populationnelle,
I’histoire évolutive et démographique, comme la recolonisation depuis les refuges durant I’Holocene
apres le Dernier Maximum Glaciaire pour une majorité des espéces de I’hémispheres Nord (Excoffier
et al., 2009) laissent des empreintes sur la structuration génétique spatiale. A 1’échelle inter-
individuelle, les traits d’histoire de vie des espéces comme la capacité de dispersion et le niveau de
perturbations naturelles des communautés d’especes (différents entre la dune blanche et le dune grise)
peuvent fagonner les patrons de structuration a échelle fine (Major et al., 2021).

Ce stage s’integre dans le projet DuneBioDiv financé par le LabEx COTE. L’objectif de ce projet est
d’identifier les différents moteurs de la diversité biologique et de son évolution probable face aux
changements globaux : déterminer la force relative des différents processus qui sous-tendent la

structure de la diversité génétique et des traits au sein des espéces. Ce projet vise a caracteriser les
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différentes composantes de la biodiversité (diversité taxonomique au sein des communautes, diversité
génétique, diversité fonctionnelle). Nous chercherons a observer si ces différents niveaux de diversité
sont corrélés et structurés de fagon similaire ou si chaque type de diversité répond a des facteurs
différents. Plus précisément, le sujet de mon stage s’intégre dans un des trois principaux objectifs du
projet qui est, a partir de la génétique des populations, de caractériser les patrons de diversité
provenant de processus neutres. 1l vise a caractériser la SGS de huit espéces végétales du systeme
dunaire non-boisé aquitain par une approche a deux échelles spatiales. Cette approche comparative
de plusieurs espéces va fournir davantage d’informations sur les processus qui structurent la génétique
spatiale d’un tel écosystéme. Les espéces peuvent avoir des traits de vie, des répartitions au sein de
la dune et des histoires évolutives différentes et cela peut influencer de maniére différente les patrons
de structuration. Il s’agit donc de déterminer quels sont les facteurs principaux influencant la SGS :
trait de vie (capacités de dispersion des graines / stratégie de reproduction) des especes, perturbations
locales (variables entre la dune blanche et la dune grise), histoire évolutive (différences entre
espéces), ou facteurs environnementaux ou anthropiques (différences entre sites ou régions). Les deux
analyses a éechelle spatiale différente ne vont pas répondre aux mémes facteurs, et donc ces deux
échelles spatiales vont apporter des informations complémentaires sur les processus agissant sur la
structuration génétique. A partir de données génotypiques de marqueurs microsatellites nucléaires
neutres, des analyses biostatistiques seront effectuées a 1’échelle inter-populationnelle et intra-
populationnelle afin de déterminer respectivement les patrons de structuration d’isolement par la

distance entre les populations et les patrons de structuration génétique a fine échelle entre individus.

On s’attend a ce que les espeéces qui disséminent leurs graines par la gravité (barochorie) aient une
structure génétique davantage marquée que les espéces dispersant par le vent (anémochorie) (Figure
1). La distance de dispersion des graines est généralement moindre pour les dispersions effectuées
par les propres moyens de la plante (autochorie) que pour les dispersions effectuées par des vecteurs
extérieurs (allochorie : comme le vent anémogamie, les animaux zoochorie, I’eau hydrochorie). Cette

hypothése est applicable a 1’échelle inter-populationnelle et inter-individuelle.
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Figure 1. Schéma illustrant une hypothese sur les facteurs influencant la SGS



A petite echelle, localement, la SGS des espéces présentes dans des habitats perturbés devrait étre
affectées différemment par les traits des espéces et le niveau de perturbation. Nous supposons que la
SGS sera plus forte chez des especes des habitats perturbés que celles des habitats stables (Figure 2).
Les perturbations que subissent les espéces au niveau de la dune blanche, comme 1’ensevelissement
ou I’érosion, créent des successions d’éveénements d’extinctions et de recolonisations des especes,
rendant visible la structuration des premicres générations avec des agrégats d’individus. Dans les
habitats stables, un empilement des genérations et une accumulation de flux de génes vont apparaitre

en raison de faible perturbation.
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Figure 2. Schéma illustrant une hypothese sur les facteurs influencant la SGS

MATERIELS ET METHODES

2.1. Zone d’étude et d’échantillonnage
La zone d’étude est la dune d’Aquitaine entre le nord de la Gironde et le Sud des Landes (Figure 3).
Le choix des sites a été réalisé parmi les 94 sites bénéficiant d’un suivi de la végétation a long terme
par I’ONF avec le soutien de BIOGECO, a I’aide de transects effectués sur 4 années (en 1997, 2003,
2009 et 2015). L’échantillonnage pour cette analyse genétique a eu lieu en 2019 et 2020 sur 29 sites
(16 en Gironde et 13 dans les Landes) couvrant ’ensemble de la zone d’étude. Dans chaque site,
environ 15 individus, pour chacune des especes, ont €té échantillonnés. Ces individus ont fait 1’objet
d’un géoréférencement et d’un prélevement de quelques morceaux de feuille. Une stratégie
hiérarchique d’échantillonnage a été mise en place pour permettre 1’étude a différentes échelles de
distances. Des sites sont regroupés par 3 ou 4, formant une région ne dépassant pas des distances
d’une dizaine de kilométres. De plus, en sein d’un site, la distance maximale entre individus est
d’environ 300 a 500 metres, soit la largeur du cordon dunaire. Ainsi les échelles sont dénommées
intrasite (distance inférieure a 0.5 km entre les individus), intersite (distance inférieure a 20 km au

sein d’une méme région) et interrégions (distance inférieure & 250km).
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Figure 3. Zone d’étude du cordon dunaire a différentes échelles (1) régionale : chacun des 9 régions est indiqué de A a |
et chaque cercle englobe I’ensemble des sites plus ou moins éloignés ; (2) inter-sites/intra-région : exemple avec le groupe
A regroupant quatre sites numérotés G04, G10, G11, G12 ; (3) intra-site : exemple avec le site G10 et les individus des 8
espéces (Tableau 1) échantillonnées.

2.2 Modeéles biologiques

Une centaine d’espeéces végétales compose la dune coétiere Atlantique et est organisée en
communautés. Nous nous intéressons a 8 espéeces spécifiquement (Tableau 1, Annexe 1). Les especes
ont été choisies car on les retrouve en abondance dans les dunes et sont les plus représentées dans les
communautés. Elles peuvent étre ou non spécifiques de I’écosysteme dunaire. Ces 8 especes habitent
des habitats variés recouvrant les différents facies dunaires. Parmi ces especes, le chiendent des
sables, I’oyat et I’immortelle commune sont des plantes structurantes et dominantes respectivement

dans I’avant-dune, la dune blanche et la dune grise.



Tableau 1. Caractéristique des espéces échantillonnées

Espéce Nom Code Famille Ploidie Habitat Dispersion Génotypes
vernaculaire graines clonaux détectés
Chiendent des Barochorie -

Elytrigia juncea EJ Poaceae Hexaploide Avant dune . Beauco
yirigia ju sables xaplot v ! Hydrochorie ucoup
Ammophila , . .

p' Oyat AA Poaceae Tétraploide Dune blanche Barochorie Un peu
arenaria
Eryngium Panicaut . S Avant dune - Dune , .
y._c.]lu I . ! EM Apiaceae Diploide v ! ! . Anémochorie Nul
maritimum maritime blanche — Dune grise
Euphorbia Euphorbe . S Avant dune - Dune , .
up . ! UP. . EP Euphorbiaceae Diploide v ! ! . Myrméchorie Nul
paralias maritime blanche — Dune grise
Calystegia Liseron des _— Avant dune - Dune Barochorie -
cv C Ivul Diploid . ) Nul
soldanella dunes onvolvulacea iploide blanche — Dune grise Hydrochorie !
Artemisia Armoise
campestris maritime AC Asteraceae Hexaploide Dune grise Barochorie Nul
subsp. maritima
Helich | tell . . . Ané horie -
efichrysum mmortetie HS Asteraceae Tétraploide Dune grise ngmoc orl-e Nul
stoechas commune Epizoochorie
Cytisus scoparius Genét a balais CS Fabaceae Diploide Dune forestiere Autochorie Nul

: . Genét a balais
Chiendent des sables Oyat Armoise maritime Immortelle commune

QOcéan

Dune blanche Dune grise J|' Dune forestiére

Panicaut maritime Euphorbe maritime Liseron des dunes



2.3. Obtention des génotypes
Les génotypes qui vont étre utilisés pour cette étude ont été obtenus par Lison Zunino lors de son
stage de Master 2 en 2020. L’extraction de I’ADN a été réalisée a I’aide d’une méthode d’extraction
d’ADN génomique végétal a haut débit (Anderson et al., 2018) sur plaques 96 puits avec un
échantillon par puits. Des électrophoréses sur gel d’agarose ont été réalisées pour vérifier la bonne
qualité de I’ADN extrait. Les marqueurs microsatellites nucléaires (nSSR) ont ét¢ amplifiés par PCR
multiplexée, qui permet d’amplifier simultanément plusieurs séquences cibles en une seule réaction
de PCR avec plusieurs couples d’amorces, afin de tester 40 nSSR pour chaque espeéce. Une
vérification de la qualité des PCR a été réalisée par €lectrophorese sur gel d’agarose. Un séquencage
Illumina MiSeq a été réalisé a partir des amplicons. La vérification de la qualité de chaque read et
I’assemblage des paires de reads ont été effectués. Les séquences obtenues ont été séparées selon les
espéces. Le génotypage s’opére ainsi pour chaque espéce suivant un pipeline (Lepais et al., 2020) :
trouver la séquence d’amorces de chaque locus pour chaque individu, compter I’occurrence des
haplotypes uniques, identifier les alléles et déterminer les génotypes pour chaque individu. Un

récapitulatif du nombre de locus et d’alléles moyens par locus est indiqué dans le tableau 2.

Tableau 2. Caractéristique des marqueurs microsatellites pour chagque espéce étudiée

Espeéce Nombre | Nombre d’alléles

de locus | moyens par locus
(NA)
Ammophila arenaria 18 10,28
Artemisia campestris maritima 8 16,75
Cytisus scoparius 19 28,14
Calystegia soldanella 18 5,72
Elytrigia juncea 9 7,78
Eryngium maritimum 28 8,14
Euphorbia paralias 22 10,36
Helichrysum stoechas 14 36,21

Pour les especes polyploides, la méthode conventionnelle ne permet pas 1’identification de génotypes
polyploides précis mais donne I’information d’absence ou de présence des alleles. A partir des
traitements des données de séquencage, qui correspondent a la distribution des fréquences des
séguences nSSR, une production de génotypes avec dosage allélique précis a été réalisée (Cui et al.,
2022). A partir de ce jeu de données, I’ensemble des analyses décrites ci-dessous ont été réalisées

dans le cadre de mon stage.



2.4. Analyse biostatistique
A partir des génotypes de marqueurs microsatellites (marqueurs codominants), pour chacune des
espéces, une analyse génétique spatiale est réalisée gréace au logiciel SpaGDi (Spatial Pattern Analysis
of Genetic Diversity) version 1.5 (Hardy and Vekemans, 2002). Ce logiciel permet de caractériser la
SGS entre individus et/ou entre populations a partir des génotypes. Il permet le calcul de différents
critéres statistiques décrivant des relations de parentés entre individus ou des distances génétiques

entre populations par comparaison par paires pour I’ensemble des espéces quelle que soit leur ploidie.

2.4.1. Analyse de diversité génétigue

Des indices de diversité sont calculés par locus, par site (moyenne des locus), mais aussi plus
globalement pour tous les locus et tous les sites dont le nombre d’alléles (NA), I’hétérozygotie
observée (Ho) et attendue (He), le coefficient de consanguinité individuel (Fi), c’est-a-dire la
probabilité chez un individu, a un locus donné, d’avoir 1’ensemble des alléles identiques par
descendance. Les statistiques F (Weir and Cockerham, 1984) pour chaque locus et pour I’ensemble
des locus, sont également obtenues pour les analyses populationnelles : Fis (déficit de diversité intra-
individu), Fst (différenciation génétique entre populations), Fit (déficit de diversité totale). Des tests
de permutations (10 000 permutations aléatoires) ont été réalisés sur les localisations, les individus et
les alléles afin de définir la significativité des valeurs estimées pour la SGS, les différenciations entre
populations ou les coefficients de consanguinités respectivement. Le taux estimé d’autofécondation

(S) par site est également obtenu (David et al., 2007).

2.4.2. Analyse inter-populationnelle

Pour I’analyse a I’échelle populationnelle de la structure génétique spatiale, les différenciations
génétiques (Fst/(1-Fst)) (Weir and Cockerham, 1984) et les distances spatiales entre paires de
populations sont calculées et seront utilisées pour observer les patrons d’isolement par la distance.
Afin d’évaluer la significativiteé des différenciations génétiques entre populations (Fst/(1-Fst)), un test
de permutation est effectué. Sous 1’hypothése nulle, il n’y a pas de différence significative entre
populations. La distribution sous cette hypothése est générée par la permutation des génotypes
(=individus) entre populations. Les différenciations génétiques significatives ont été identifiées grace
aux p-value inférieures au seuil corrigé pour les tests multiples par la méthode de Bonferroni. Ainsi
la proportion de différenciation genétique significative entre sites de la méme région ou de régions
différentes est calculée.

Afin de visualiser les patrons d’isolement par la distance a I’échelle populationnelle pour chacune des
especes, la différenciation génétique (Fst/(1-Fst)) entre sites en fonction de la distance qui les séparent
est représentée par des graphiques en nuage de points a I’aide du logiciel R (version 4.1.2). Chaque

point représente une paire de sites. Un modele de régression linéaire est ajusté aux données, la valeur
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de la pente, la significativité de celle-ci et le coefficient de détermination, R?, sont calculés avec
SpaGeDi. Ce coefficient de détermination indique la proportion de variance expliquée par la droite
de régression. Il met en évidence la force de la régression linéaire, c’est-a-dire, la force de la relation
linéaire entre la différenciation génétique et la distance spatiale entre site. De plus, les différenciations
génetiques calculées pour toutes les paires de sites incluant un site donné, sont illustrées par des boites

a moustaches pour visualiser des sites qui se distinguent génétiquement de 1I’ensemble des autres sites.

2.4.3. Analyse inter-individuelle

Pour I’analyse a 1’échelle individuelle de la SGS, le coefficient d’apparentement Fij (Loiselle et al.,
1995) et les distances spatiales (en métres) entre paires d’individus sont calculés par SpaGeDi. Il
s’agit d’un coefficient d’apparentement souvent décrit comme la probabilit¢é d’identité par
descendance de deux copies de genes : Fij =(Qij-Qm)/(1-Qm) ou Qij est la probabilité d'identité d'état
pour des copies de genes aléatoires d’individus i et j , et Qm est la probabilité moyenne d'identité par

état des copies de génes provenant d'individus aléatoires de I'échantillon.

Cette SGSF est représentée par les coefficients d’appartements entre individus en fonction de leurs
distances. Dans cette étude, nous nous sommes focalisés sur les comparaisons entre individus a
I’intérieur d’une région donnée (intra-région spécifique). Des classes de distances sont établies
manuellement afin d’obtenir la moyenne des coefficients d’apparentement entre paires d’individus
appartenant a la méme classe de distance. Ces classes de distances sont représentées en logarithme
népérien afin de mieux visualiser les coefficients d’apparentements dans les classes de distances
faibles et également car les individus suivent une distribution & deux dimensions, le long du cordon

dunaire (nord-sud) et entre I’océan et les terres (ouest-est).

L’intensité de SGSF est quantifiée par la statistique Sp a 1’aide du (i) coefficient d’apparentement de
la classe de distance la plus petite (F1), c’est-a-dire entre individus a proximité immédiate entre O et
20 métres et de (ii) la pente de la droite de régression (b) réalisée avec les valeurs de coefficient
d’apparentement sur les trois premicres classes de distances, correspondant aux distances intra-site

(distance entre individus inférieure & 400 métres). Ainsi d’apres (Vekemans and Hardy, 2004),

Sp = -b/ (1-F1). La statistique Sp pour chacune des espéces est ainsi la moyenne des Sp pour chaque
région spatiale du nord au sud (A, B, C, D, E, F, G, H, ). La statistique Sp est un bon outil statistique
pour faire des comparaisons entre especes ou populations ((Vekemans and Hardy, 2004). De plus, il
est plus intéressant d’utiliser cette statistique Sp que d’utiliser uniquement F1 qui dépend fortement
de la stratégie d’échantillonnage. La valeur Sp quantifie I’étendue de la SGSF a 1’aide de deux
parametres dont la pente de la droite de régression. La prise en compte de ces deux parametres
standardise la valeur de la SGSF et informe sur la distance de dispersion des génes a travers cette

décroissance plus ou moins forte du coefficient d’appartement avec la distance entre individus. Ainsi,
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plus la pente est fortement négative et le coefficient d’apparentement F1 élevée, plus Sp sera forte et
ainsi la structuration spatiale des individus également. Des tests non paramétriques de comparaison
de moyennes, Kruskal Wallis ont été réalisés entre les moyennes de Sp en fonction des especes et en

fonction des groupes.

RESULTATS
Les analyses ont été realisées a partir de génotypes obtenus de 3105 individus au total répartis sur 8

especes dans 29 sites (Annexe 2).

3.1. Distribution de la diversité génétique

Tableau 3. Coefficients de diversité génétique et indice de fixation.

Espeéce Fit Fis Fst He Ho Fi S
Oyat 0,213 0,185 0,034 0,591 0,466 0,212 | 0,053
Armoise maritime 0,152 0,121 0,035 0,669 0,568 0,15 0,189
Genét a balais 0,196 0,178 0,769 0,618 0,196
Liseron des dunes 0,038 0,403 0,369 0,035
Chiendent des sables 0,176 0,595 0,446 0,251 | 0,113
Panicaut maritime 0,054 0,469 0,435 0,057

Euphorbe maritime 0,348 0,319 0,043 0,584 0,381 0,347 | 0,429
Immortelle commune 0,289 0,257 0,044 0,850 0,605 0,289 | 0,065
Fis, Fst, Fit : mesurent respectivement la perte de diversité observée entre les différents niveaux : individus, populations,
totale ; Ho : hétérozygotie observée ; He: hétérozygotie attendue (ou hétérogénéité par rapport a la taille de
I’échantillon) ; Fi : coefficient de consanguinité ; S : taux estimé d’autofécondation moyen ; Gradient du bleu vers le
rouge : valeurs la plus faible a la plus forte.

Les espéces comme 1’euphorbe maritime ou I’immortelle commune possédent les valeurs de Fit
(respectivement 0,348 et 0,289) et de Fis (respectivement 0,319 et 0,257) les plus élevées (Tableau
3), indiquant que ces espéces ont un taux d’hétérozygotie observé inférieur au taux d’hétérozygotie
attendu de maniere plus importante que les autres espéces (He-Ho : HS = 0,2447 et EP = 0,2027). Il
s’agit d’un déficit d’hétérozygotie des individus a I’intérieur des population (Fis) et sur I’ensemble
des populations (Fit). Ces deux espéces possedent les coefficients de consanguinité les plus élevés
avec respectivement 0,347 et 0,289. L’espéce qui posséde un taux d’autofécondation moyen estimé
significativement supérieur (Kruskal-Wallis chi-squared = 78.37, df = 7, p-value = 2.957e-14) aux
autres especes est ’euphorbe maritime avec 0,429. Les populations les plus différenciées
génétiquement sont celles du chiendent des sables avec un Fst de 0,176. A I’inverse, les populations

de genét a balais ont de plus faibles différenciations génétiques avec un Fst de 0,022.

3.2. Structuration génétique spatiale régionale : analyses entre populations
Pour I’ensemble des espéces, les patrons d’isolement par la distance sont mis en évidence grace a des
droites de régression. Les parametres de cette droite ainsi que les sites ayant des différenciations

génétiques importantes avec 1’ensemble des autres sites sont regroupés dans le tableau 4.
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Tableau 4. Récapitulatif des informations d’aprés 1’analyse inter-populationnelle.

T Hétérogénéité . -
Espéce Pente Significativité pente R? spatiale Sites particuliers
Oyat 1.98E-07 p-value <0.0001 | 0.068146 oui G04 - L43
Armoise maritime 8.42E-08 p-value = 0.0018 | 0.076741 non /
Genétabalais  [F310BE08 | p-value = 0.0319 non /
Liseron des dunes 7.18E-08 p-value = 0.0072 non /
Chiendent des sables | 1.91E-06 p-value <0.0001 | 0.279541 oui L31-L32
Panicaut maritime | 500E-07 | p-value <0.0001 | 0.564412 non Sites dé‘esﬁgoa partir
Euphorbe maritime | 2.11E-07 p-value <0.0001 | 0.167999 oui L37
Immortelle commune | 2 .58E-07 p-value <0.0001 | 0.43396 oui G49

Pente : coefficient de la pente de la droite de régression ; Significativité pente : la valeur de la pente est significativement
différente de 0 ; R2: coefficient de détermination ; Hétérogénéité spatiale : Différenciation génétique entre les sites
hétérogenes (Oui/Non) ; Sites particuliers : détermination des sites avec différenciation génétique élevée avec les autres
sites ; gradient du bleu vers le rouge : valeurs la plus faible a la plus forte.

Toutes les espéces posseédent une relation linéaire significative entre la différenciation génétique et la
distance spatiale avec des valeurs de pentes significativement différentes de 0 (p-value < 0,05 ;
Tableau 4). L’armoise maritime, le genét a balais et le liseron des dunes ont une significativité moins
prononcee que les autres especes. De plus, I’oyat, I’armoise maritime, le genét a balais et le liseron
des dunes présentent une structuration inter-populationnelle faible avec des valeurs de R2 inférieures
a 0,1 et des valeurs de pente de régression faibles. A I’inverse les 4 espéces en bas du tableau, le
chiendent des sables, le panicaut maritime, 1I’euphorbe maritime et I’immortelle commune, possédent
des patrons d’isolement par la distance bien marqués avec des coefficients de détermination
supérieurs a 0,1 et des valeurs de pentes de régression plus importantes. L’augmentation de la
différenciation génétique avec la distance spatiale (valeur de la pente de régression) est plus
importante chez les especes avec un coefficient de détermination éleve. La valeur de la pente de
régression la plus importante est pour le chiendent des sables (1.91E-06) suivi du panicaut maritime
(5.00E-07), tandis que la droite de régression linéaire qui représente le mieux les points est pour le

panicaut maritime (R2 = 0.56) suivie de I’immortelle commune (R? = 0.43).
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Figure 4. Différenciation génétique (Fst/(1-Fst)) a) en fonction de la distance spatiale (km) par paire de sites
et b) pour les paires de sites incluant un site donné chez le panicaut maritime
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L’euphorbe maritime et I’immortelle commune présentent des patrons d’isolement par la distance
classigue comme le panicaut maritime (Figure 4a). Pour le panicaut maritime, malgré une variabilité
de la différenciation génétique pour I’ensemble des sites similaires, nous pouvons remarquer certains
sites au sud de I’aire d’échantillonnage dans les Landes de L.30 a L43 qui possedent une médiane plus
¢levée que les autres sites (Figure 4b). Les sites L37 et G49 respectivement pour I’euphorbe et
I’immortelle commune ressortent avec des différences génétiques avec les autres sites un peu plus
importantes (Tableau 4). Le genét a balais et le liseron des dunes montrent un patron d’isolement par
la distance tres faible. 1l y a une grande variabilite de la différenciation génétique entre paires de sites

équidistants ce qui se traduit par un R2 faible (Figures 5 et 6).

y =T.18E-08"x + 0.034
* . (p-value = 0.0072) . 3.08E-08*x + 0.009
. R =0.027 ¥ = 3.08E-08" + 0.
. 0.04 (p-value = 0.0318)
. R®=0.027
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Figure 5. Différenciation génétique (Fst/(1-Fst)) en fonction Figure 6. Différenciation génétique (Fst/(1-Fst))
de la distance spatiale (km) par paire de site pour le liseron en fonction de la distance spatiale (km) par paire
des dunes de site pour le genét a balais

Nous nous focalisons sur trois patrons de structuration spatiale inter-populationnelle particuliers :
I’oyat, le chiendent des sables et 1’armoise maritime.

L’oyat posséde des sites avec des différences génétiques tres importantes avec les autres sites comme
le site GO4 mais surtout le site L43 (Figure 7a). Comme indiqué par les points verts dans la figure 7b,
les paires de sites réalisées avec le site L43 possedent des valeurs de différenciations génétiques
supérieures aux autres paires de sites. De plus, ces points sortent complétement du modeéle attendu
d’isolement par la distance avec des paires de sites proches qui possedent de fortes différenciations
génétiques. Le site L37 (points orange) sont également pourvus de ce patron particulier contrairement
a G04 (points violets).
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Figure 7. Différenciation génétique (Fst/(1-Fst)) a) en fonction de la distance spatiale (km) par paires de site et b)
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Figure 8. Différenciation génétique (Fst/(1-Fst)) en fonction de la distance spatiale (km) par paires de site
pour I’armoise maritime

Le patron d’IBD pour I’armoise maritime est particulier avec des structures spatiales différentes en
fonction des paires de sites. A partir de ’ensemble des paires de sites, la pente de la droite de
régression est assez faible (Tableau 3). Cependant, un patron d’isolement par la distance est bien
marqué entre les sites de faibles distances comprises entre 0 et 40 km. A partir de cette distance, nous
n’observons pas de patrons d’isolement par la distance. Les absences de points visibles dans la
distribution correspondent a des paires de sites inexistants du fait d’une absence d’individus dans
certains sites (Annexe 2). Un patron de structuration spatiale inter-populationnelle en patchs localisés
géographiquement (Médoc, Arcachon, sud des Landes) semble expliquer cette structuration. Cela

s’illustre avec des paires de sites du méme patch qui ont de faibles différenciations génétiques mais
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avec une augmentation de la différenciation génétique qui augmente avec la distance (Figure 8) et
des paires de sites de patchs différents qui ont des différenciations génétiques un peu plus importantes
mais constantes quelle que soit la distance entre les sites (Figure 8). Le site L11 se différencie

génetiquement davantage des autres sites comme visible par les points verts dans la figure 8.
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Figure 9. Différenciation génétique (Fst/(1-Fst)) a) en fonction de la distance spatiale (km) par paire de

sites et b) pour les paires de sites incluant un site donné chez le chiendent des sables

D’apres la figure 9, le chiendent des sables présent dans les sites girondins montre de faibles
différenciations génétiques avec les autres sites en général avec une médiane faible malgré une forte
variabilité (Figure 9a). Dans le sud, au niveau des sites des Landes, il y des variations de
différenciation selon les sites (Figure 9b). Les sites L31 et L32 sont trés différenciés des autres sites
et se retrouvent ainsi en haut du nuage de points (points verts). Le point indiquant la paire de site L31
et L32 posséde une tres faible différenciation génétique, soit des génotypes communs partages. Le
nombre important de clones détectés (Tableau 1) dans cette espéce s’observe par une grande
variabilité de différenciations génétiques entre sites équidistants. Par exemple, pour des sites a

distances d’environ 90 km, les valeurs de différenciation entre sites peuvent passer de 0 a 0,75.

Lorsque seuls les génotypes uniques dans chacun des sites sont conservés dans les analyses (annexe
1: colonne EJ*), afin de réduire la différenciation liée aux répétitions tout en gardant la proximité
entre sites qui partagent les mémes génotypes, le patron d’isolement par la distance exprime un R?
plus fort passant de 0,26 a 0,38. Malgré I’absence de répétitions les génotypes différents ou similaires
sont toujours présents entre les sites ce qui explique une variation de la différenciation qui reste
importante. La pente de la régression est plus faible en raison des différences génétiques moins
marquées entre les sites notamment pour L31 et L32. La valeur a I’ordonnée a I’origine est deux fois

plus faible sans les répétitions (Figure 10).
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Figure 10. Différenciation génétique (Fst/(1-Fst)) en fonction de la distance spatiale (km) par paires de
site chez le chiendent des sables avec génotypes uniques pour chaque site

Pour I’ensemble des espéces la proportion de différenciation génetique significative entre sites
appartenant a des régions différentes est supérieure a la proportion de différenciation génétique

significative entre sites appartenant a des régions identiques (Figure 11).
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Figure 11. Proportion de paires de sites d’une méme région (Intra Région) et de régions différentes (Inter
Région) ayant une différenciation génétique significative en fonction des espéeces

Suite a la mise en évidence de différenciations génétiques plus faibles entre sites appartenant aux
mémes régions, nous allons voir comment se distribue génétiqguement les individus au sein de ces
régions pour chaque espéce.

3.3. Structuration génétique spatiale a échelle fine : analyses entre individus
La statistique Sp pour caractériser la structuration genétique spatiale a échelle fine est calculée pour

toutes les especes étudiées. Ainsi la SGS fine pour chaque espéce est la moyenne des statistiques Sp
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des 9 régions du nord (A) au sud (1). Par exemple, les SGSF visibles pour chaque région pour I’oyat

avec les parametres (F1 et pente) observables graphiquement.
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Figure 12. Coefficient d’apparentement (Fij) entre paires d’individus en fonction de leurs distances pour
chacune des régions. Droite rouge : droite de régression réalisée sur les trois premiers points ; N : nombre
d’individus au sein de la région.

Tableau 5. Paramétres obtenus aprés 1’analyse de la structuration génétique spatiale a échelle fine

Espece Coeiticieint Peite Statistigue
d’apparentement Sp
F1

Oyat 0,089 -0,032 0,038
Armoise des champs 0,043 -0,012 0,013
Genét a balais -0,011 0,011
Liseron des dunes 0,097 -0,035 0,040
Chiendent des sables 0,178 -0,018 0,022

Panicaut maritime 0,059
Euphorbe maritime 0,069 -0,017 0,021
Immortelle commune 0,054 -0,009 0,010

Coefficient d’apparentement F1 : moyenne des coefficients d’apparentement de la premiére classe de distance des
régions ; Pente : moyenne de la pente de la droite de régression des régions ; Statistique Sp : moyenne des Sp des régions ;
Valeurs de F1 et Statistique Sp du rouge vers le bleu : valeur la plus forte a valeur la plus faible ; Valeurs de Pente du
rouge vers le bleu : pente la plus forte a la pente la plus faible.

Le coefficient d’apparentement moyen entre individus appartenant a la premiére classe de distance
(F1) est le plus élevé pour le chiendent des sables malgré une valeur de Sp moyenne en troisieme
place (Tableau 5). Cela s’explique par une pente décroissante de la droite de régression plus faible

pour le liseron des dunes et I’oyat.
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Malgré des différences non significatives des moyennes des statistiques Sp entre les espéces (test de
Kruskal-Wallis : p-value = 0,07), la statistique Sp moyenne la plus élevée (Sp = 0,040) est observée

pour le liseron des dunes (CV) suivi de I’oyat (AA) (Sp = 0,038) (Tableau 5). La plus petite moyenne
de Sp est pour le panicaut maritime (Sp = 0,006) (Tableau 5). La forte variabilité des valeurs pour

certaines especes ne permet pas de conclure a des différences significatives (Figure 13).
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Figure 13. Quantification de la structuration génétique spatiale fine (Statistique Sp) en fonction des espéces

Sp statistique

Les deux espéces, liseron des dunes et oyat, avec une structuration génétique a échelle fine importante
tirent les valeurs Sp vers le haut dans les régions et notamment 1’oyat dans les 3 régions du sud des
landes (G, H et I). La valeur de Sp moyenne du groupe | (Figure 14) est supérieure aux autres groupes

avec Sp = 0,039 mais pas de maniére significative (test de Kruskal-Wallis : p-value = 0,645).
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Figure 14. Quantification de la structuration génétique spatiale a échelle fine (Sp) en fonction des
régions. Les points de couleurs correspondent a la valeur de Sp pour chaque espéce.
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DISCUSSION

L’¢tude réalisée avait comme objectif d’identifier des facteurs affectant la structure génétique spatiale
de 8 especes de plantes et les modalités qui accentuent la structuration ou au contraire la réduisent au
niveau global entre sites (populations) et au niveau local. A partir de I’analyse inter-populationnelle,
les patrons d’isolement par la distance pour les 8 especes végétales étudiées ont été réalisés. Toutes
les especes posseédent une pente de la droite de régression positive et significative illustrant des
patrons d’isolement par la distance avec des dispersions de proches en proches. Cette dispersion se
confirme avec des différences génétiques significatives entre populations de régions différentes plus
nombreuses qu’a l'intérieur d’'une méme région. Cependant certaines especes possedent des IBD
faibles et d’autres forts et nous avons essayé de mettre en évidence les différents facteurs pouvant
impacter les espéces en modifiant leurs structurations a I’échelle inter-populationnelle. La force des
patrons d’isolement par la distance ne semble pas s’expliquer pour 1’ensemble des espéces par un

facteur unique (Figure 15). La capacité de dispersion des graines, le mode de reproduction, I’impact

anthropique semblent affecter certaines especes.

IBD faible IBD fort
P ibl
ente faible Pente forte
Genét a Liseron des Armoise Immortelle Panicaut Chiendent
balais dunes maritime commune maritime des sables
Dispersion . .
des Autochorie Barochorle_ A Barochorie Anémochorie [ Anémochorie Barochorle_-
- Hydrochorie Hydrochorie
graines
. Avant dune — Avant dune —
Position
Dune Dune . . Dune
dans la - Dune grise Dune grise Avant dune
forestiere blanche — blanche -
dune . .
Dune grise Dune grise
Génotypes
clonaux Nul Nul Nul Nul Nul Beaucoup
détectés
Ir,npact de Oui Non Non Non Non Non
I’Homme

Figure 15. Classement des espéces en fonction de leurs patrons d’isolement par la distance et indication de
caractéristiques écologiques et biologiques.

Le patron particulier non naturel sur le site du sud des Landes (L43) pourrait s’expliquer par un impact
anthropique avec, par exemple, une re-végétalisation de ce site par des plants d’oyat d’origine non
locale a ce site. En effet, la mission d’intérét général de contrdle de 1’érosion dunaire confiée par le
ministere a I’ONF a permis la mise en place d’un mode de gestion du systeme dunaire dit « souple »
en prenant en compte les processus naturels. Cette gestion a pour but de conserver des écosystémes
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rares et riches, d’accueillir le flux touristique de maniére raisonnée, de modérer 1’érosion marine et
de protéger I’arriére-pays des invasions sableuses. Pour permettre la stabilisation des dunes et freiner
I’érosion aérienne, des plantations, principalement d’oyat par bouturage ou semis, sont effectuées. La
couverture de débris végétaux est une technique également utilisée par les gestionnaires pour
permettre de piéger des graines et d’augmenter la rétention d’cau, I’apport d’éléments minéraux et
organiques (Webréférence 1). Ainsi des couvertures de branchages denses en houppier de pins
maritimes mais également d’arbousiers (Arbutus unedo) voit le jour sur les dunes. Pour autant,
I’espéce végétale la plus utilisée traditionnellement et la moins colteuse reste le genét a balais. Cette
présence sur les dunes de maniere artificielle pourrait expliquer un IBD faible, malgré une capacité
de dispersion des graines limitée par autochorie, pour cette espece comme observée dans cette étude.
L’utilisation de cette espéce favoriserait la dispersion de graines sur de grandes distances et ainsi une
homogénéisation de la diversité génétique, ce qui est en accord avec une valeur de différenciation

génétique entre populations (Fst) trés faible de 0,022.

Le liseron des dunes posséde également une structuration faible ce qui peut étre mis en lien avec sa
capacité de dispersion hydrochorique sur de longues distances. Chez cette espéce, une absence de
structure phylogéographique a été constatée (Weising and Freitag, 2007), avec un isolement par la
distance non significatif. Ce patron d’isolement par la distance trés peu marqué serait le fruit d’une
biologie spécifique de cette espece avec une dispersion tres efficace des graines sur de longues
distances par le courant marin (hydrochorie) et d’une importante longévité de ces graines (Arafeh and
Kadereit, 2006). En effet, 90% des graines de C. soldanella peuvent rester immergées dans I’ecau de
mer pendant un an avant de germer. Le chiendent des sables effectue également une dispersion de ses
graines grace aux courants marins pouvant supposer d’un IBD faible. Cependant, nous constatons a
I’inverse un fort IBD s’expliquant par son systeme de reproduction vegetatif avec la présence
importante de clones. Une dispersion de génotypes clonaux via la dispersion de drageons ou rhizomes
par I’océan a pu étre réalisée mais certains sites avec des génotypes non partagés ont vu leurs
différences génétiques étre renforcées en raison de cette clonalité.

D’aprés 1’étude phylogéographique des halophytes des habitats cotiers d’Europe de Weising and
Freitag, (2007) des zones refuges ont été identifiées lors des périodes de glaciation au Quaternaire et
notamment le dernier maximum glaciaire il y a 20 000 ans au Pléistocéne. Ces zones refuges étaient
principalement au sud le long des cOtes méditerranéennes mais certaines espéces ont pu survivre dans
des localités a I’intérieur des zones glacées. Généralement, la recolonisation vers le nord de 1I’Europe
s’est réalisée de maniere progressive de long de la cote atlantique. La bonne corrélation entre distance

génétique et geographique pour le panicaut maritime le long du littoral, comme observé d’apreés mon
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étude, suggere ainsi une migration graduelle le long des cotes de I'Europe lors de la période post-
glaciaire.

L’armoise maritime posseéde un patron d’isolement par la distance particulier. Cette Sous-espéce
semble avoir une SGS par patch qui pourrait s’expliquer par des événements de recolonisation récents
et méme en cours de réalisation au niveau de 3 zones de rupture du cordon dunaire aquitain : I’estuaire
de la Gironde, le bassin d’Arcachon et I’estuaire de 1’Adour. La différenciation génétique marquée
du site L11 avec les autres sites peut s’expliquer par un isolement de celui-ci. Ce site se situe au sud
du patch du bassin d’ Arcachon pouvant traduire un front de colonisation de cette espéce. Une analyse
fine de la structure génétique des populations de cette espéce pourrait permettre d’explorer cette

hypothése.

A partir de ’analyse de la SGS a échelle fine (analyse inter-individuelle) et d’aprés la figure 16, les
especes qui semblent avoir une SGSF se caractérisent par une position dans la dune qui est proche de
I’océan (dune blanche) et un développement végétatif issu de reproduction asexuée avec la présence
de clones. Il s’agit de I’oyat et du chiendent des sables. En effet, les espéces présentes dans la dune
grise, milieu stable, ont des valeurs de Sp plus faibles. La capacité de dispersion des graines semble
distribuer les especes en fonction de leur valeur de Sp. Nous constatons que les espéces barochores

possédent de fortes SGSF et les especes anémochores comme le panicaut maritime et I’immortelle

commune de faibles SGSF.

Panicaut Immortelle Genét a Armoise Chiendent Liseron des
maritime commune balais maritime des sables dunes
Dispersion Barochorie - Barochorie -
dgs Anémochorie | Anémochorie | Autochorie | Barochorie Hydrochorie Hydrochorie
graines
Position Avant dune — Avant dune
Dune . Dune . — Dune
dans la blanche - Dune grise forestiere Dune grise Avant dune blanche —
dune . .
Dune grise Dune grise
Génotypes
clonaux Nul Nul Nul Nul Beaucoup
détectés
Ir’npact de Non Non Oui Non Non
I’Homme

Figure 16. Classement des espéces en fonction de leur structuration a échelle fine (la valeur de la statistique
Sp) avec I’indication de caractéristiques écologiques et biologiques.
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Le mode de reproduction sexué, notamment par la dispersion des graines, ou asexué influence SGSF.
La clonalité joue un réle important avec la distribution agrégée des clones avec un génotype identique
et la croissance clonale qui impactent la dispersion spatiale. La force de la clonalité sur la SGSF
dépend du taux de croissance clonal, du brassage entre clones et de la fragmentation des génets (méme
entité génétique). Un regroupement dense des clones va induire une augmentation de la SGSF, il
s’agit de la stratégie « phalange » (Alberto et al., 2005). Le chiendent des sables (EJ) et ’oyat (AA)
réalisent une reproduction végétative ce qui favorise une structuration a échelle fine importante en

raison de la présence de génotypes clonaux détectés chez ces especes.

(Vekemans and Hardy, 2004) ont proposé de quantifier la SGSF avec la statistique Sp. Ils ont ainsi
pu comparer 47 espéces végétales : herbacées, arbustes et arbres. La moyenne des Sp des espéces
végétales a formes de vie herbacées (n=24) selon Vekemans and Hardy (2004) est de 0,046 alors que
la moyenne des Sp estimés des 8 espéeces d’herbacées étudiées ici est de 0,020. Cette valeur semble
davantage correspondre a celle des arbustes (n=6) de 0,026. Les espéces d’herbacées étudiées ont une
SGSF moyenne plus faible que les espéces herbacées de 1’étude. D’aprés cette étude, la SGSF est
significativement liée au mode de reproduction de 1’espéce. Parmi les stratégies de reproduction
sexuee, les espéces a autofécondation ont une SGSF significativement plus forte devant les especes
a reproduction mixte, croisée et a auto-incompatibilité. En effet, parmi les 8 espéeces étudiées durant
ce stage, I’euphorbe maritime posséde un taux d’autofécondation moyen (S= 0,429) significativement
le plus élevé et se place en 4°™ place des espéces pour sa valeur de Sp (0,021). Cette espéce posséde
également le taux de consanguinité le plus élevé (Fi = 0,347). Ceci est en accord avec (Vekemans and
Hardy, 2004) qui ont observé qu’un niveau élevé de consanguinité augmente considérablement le

taux de dérive, réduisant la densité de population effective avec un facteur 1/(1+Fi).

Major et al., (2021) ont étudié 8 populations de sapins argentés (Abies alba) poussant en haute et
basse altitude. Ils ont constaté que les populations de hautes altitudes ont une SGSF plus fortes que
les populations en basses altitudes, illustrant une recolonisation plus récente des habitats de hautes
altitudes. Les différences de valeurs de Sp sont ainsi le reflet d’effets démographiques mais aussi
d’effets environnementaux comme 1’altitude. Les populations de hautes altitudes sont caractérisées
par des conditions environnementales plus dures pouvant contribuer a une SGSF plus élevée dans les
habitats d’altitudes. Les populations récemment colonisées présentent une SGSF plus forte que les
populations ancestrales. Cela s’expliquerait en raison de différences des forces évolutives et
écologiques mises en place telles que le flux de gene, la dérive génétique, la taille efficace de la
population et les effets fondateurs (Pandey and Rajora, 2012). Les espéces telles que ’oyat et le
chiendent des sables, préférentiellement présentes dans la dune mobile (avant-dune et dune blanche)

qui est un habitat perturbé, sont soumises a des phénomeénes d’extinction et de recolonisation. Ces
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évenements peuvent expliquer une SGSF plus forte de ces especes en lien avec leurs positions dans

la dune.

L’espece avec la plus forte SGSF est le liseron des dunes. N’aillant pas de génotypes clonaux détectés,
ni une position spécifique dans la dune, cette structuration a échelle fine peut s’expliquer par une
dispersion par la gravité de ces graines. Comme 1’indique Reijers et al., (2020), un flux génétique
restreint dd a une dispersion limitée des graines et du pollen peut favoriser I'accouplement entre
parents, ce qui peut entrainer un isolement par la distance au sein d'une population, ce qui caractérise
la SGSF. Malgré des différences non significatives, Vekemans and Hardy (2004) ont constaté des
SGSF plus importantes chez les especes végétales a dispersion de graines par la gravité suivie des
especes a dispersion anémochorique puis zoochorique. Le liseron des dunes présente un paradoxe car
a échelle régionale inter-populationnelle, elle possede une faible structure spatiale alors que
localement elle a une structure fine trés forte. Ceci peut s’expliquer par la capacité de dispersion, a la
fois a tres courte et tres longue portée, de ses graines barochore et hydrochore.

CONCLUSION ET PERSPECTIVES

L’ensemble des especes posséde un patron d’isolement par la distance significatif illustrant des
dispersions de genes attendues de proches en proches. Les patrons plus ou moins marqués ou
complexes d’IBD sont le fruit de 1’histoire biogéographique des espéces influencées par différents
facteurs : impacts anthropiques, biologiques et temporels. La structuration spatiale pour 1’oyat et le
genét a balais est influencée par I’'Homme dans sa gestion des dunes avec une structuration spatiale
artificielle. Les traits de vie des especes impactent leurs structures spatiales comme la capacité de
dispersion des graines, comme mis en evidence avec le liseron des dunes et le chiendent des sables.
L’hypothése illustrée dans I’introduction est partiellement validée avec 1’idée que les espéces qui
dispersent sur de longues distances auront une structuration spatiale plus faible. Cela se confirme
pour le liseron des dunes avec une dispersion des graines par hydrochorie. Le mode de reproduction
des especes affecte la structuration notamment pour le chiendent des sables qui effectue
majoritairement une reproduction asexuée avec présence de clones, et ainsi renforcant les différences
ou ressemblances génétiques entre populations. L’aspect temporel est important car un patron de
structuration particulier a pu étre visible pour I’armoise maritime en réponse a des évenements
indépendants de recolonisation récents. A 1’échelle plus fine, la SGS semble influencée par le mode
de reproduction des espéces, leurs positions dans la dune et également leurs capacites de dispersion
des graines. L’hypothése sur la variation des perturbations des habitats dans lesquels se trouvent les
especes se confirme avec des espéces présentes dans des habitats perturbées (oyat et chiendent des
sables) qui possedent une structuration spatiale plus importante que celle présente dans des habitats

stables (immortelle commune, genét a balais, armoise maritime).
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A court terme, il pourrait étre intéressant d’estimer comme réalisé lors de ce stage pour la structuration
spatiale des alléles des espéces, la structuration spatiale des espéces au sein des communautés. La
recherche de patron d’IBD dans la composition spécifique des espéces végétales dans les
communautés serait une premiére étape. L’étude d’association permettrait de mettre en avant d’autres
facteurs non visibles dans notre étude génétique. La densité des populations végétales joue un role
significatif dans la SGSF. Une faible densité induit une SGSF significativement plus forte qu’a forte
densité. La densité moyenne des especes pourrait faire 1’objet de mesures sur le terrain afin d’estimer
lataille efficace (D = Ne/N) (Vekemans and Hardy, 2004). Ce type d’indicateur testé sur les 8 espéces
pourrait étre appliqué aux especes végétales rares de la dune pour connaitre leur état de conservation.
L’étude réalisée durant ce stage fait partie d’un projet fondamental qui permet d’enrichir nos
connaissances. Cependant, face aux enjeux importants de gestion de 1’écosystéme dunaire, nos
résultats peuvent éclairer les acteurs de cette gestion. Cet écosystéme est géré par I’homme pour
protéger 1’avancée du sable dans les terres (enjeu historique mais toujours d’actualité). Ainsi, I’ONF
serait intéressé par ces connaissances sur le fonctionnement de cet écosysteme pour la restauration et
pour le rendre plus résilient face aux changements globaux. Il peut y avoir également des enjeux de
conservation car cet écosysteme abrite des espéces protégées notamment sur la dune fixée (2130-2 -
Dunes grises des c6tes atlantiques) comme habitat prioritaire d’intérét patrimonial majeur dans la
directive européenne « Habitat». Des espéces végétales comme 1’ophrys araignée (Ophrys
sphegodes) sont protégées au niveau régional ou encore la cynoglosse des dunes (Omphalodes
littoralis) protégée au niveau national (Webréférence 2). Le panicaut maritime est classé dans la liste
rouge en danger critique en Haute-Normandie et est protégé (Webréférence 3). Le crapaud des joncs
ou encore le Iézard des murailles sont des espéces protégées présentes sur ces dunes atlantiques
d’Aquitaine (Webréférence 4). Mieux connaitre et conserver cet écosystéme dunaire, c’est ainsi

mieux connaitre et préserver ces espéces protégeées.
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ANNEXES

Annexe 1. Description des 8 especes étudiées

L’oyat (Ammophila arenaria (L.), 1827) est psammophile, se développe dans le sable, et vit sur la
dune blanche dans des sols drainés et pauvres en matiére organique. Cette poacée pérenne voit son
pollen disséminé par le vent et ses graines tombent a proximité de la plante mére. Elle possede une
reproduction végétative qui lui permet de se propager grace a des rhizomes qui se développent sous
le sable. Elle est ainsi résistante a I’ensablement. Cette espece est tres utilisée pour la gestion dunaire
via sa plantation pour la fixation du sable en raison de ces caractéristiques physiques comme ces
racines adventives (Webréférence 1). Cette espéce se caractérise morphologiquement par une hauteur
entre 50 cm et 1 meétre avec des feuilles raides et enroulées. Les oyats possedent de longue ligule
bifide et une inflorescence en épi d’épillets. Le fruit est un caryopse (Webréférence 2).

L’armoise des champs (Artemisia campestris (L.), 1753) se situant principalement en dune grise
possede une floraison entre aolt et septembre. Cette astéracée hermaphrodite voit son pollen se
disperser par le vent et ces graines se disséminer pres de la plante mére par la gravité (Julve, 2021).
L’armoise des champs posséde six sous-especes dont I’armoise maritime ou I’armoise llyod
(Artemisia campestris subsp. maritima (DC.) Arcang., 1882) qui est la sous-espece qui a été récoltée.
Cette sous-espéce est présente en France uniquement sur la cote Atlantique (Webréférence 3).

Répartition de Artemisia campestris maritima en France (Webréférence 3)

Le genét a balais (Cytisus scoparius (L.) Link, 1822) se retrouve a I’extrémité de la dune grise dans
la dune pré-forestiere. Cette fabacée, a fleurs jeunes fleurissant en mai-juin, est envahissante et
posséde une dispersion des graines particuli¢re, 1’autochorie, plus précisément une dispersion
balistique, par rupture ou déhiscence du fruit, la gousse, et expulsion des graines. Cette dispersion
des graines peut atteindre jusqu’a 7 metres. Les graines ont une durée de vie importante (80 ans). Le
pollen est dispersé par les insectes (entomogamie) (Rosenmeier et al., 2013).

Le liseron des dunes (Calystegia soldanella (L.), 1753) est visible de 1’avant-dune a la dune grise.
Cette espece est identifiable par ses pétales soudés de couleur rose et blanche et rase le sol. La

dissémination de son pollen est réalisée par les insectes. Les graines sont disséminées par la gravité



mais aussi I’eau (hydrochorie) car les graines sont entourées de capsules imperméables. Cette espece,
grace a ses rhizomes, produit également des clones (Webréférence 4).

L’immortelle commune (Helichrysum stoechas (L.), Moench) caractéristique de la dune grise fixée,
est intolérante a I’ensablement, ce qui fait d’elle un indicateur de la stabilisation du substrat (Favennec
et al., 1998). La dissémination du pollen est réalisée par le vent et les insectes et celle des graines par
le vent et les animaux (épizoochorie).

L’euphorbe maritime (Euphorbia paralias (L.)) se retrouve sur la dune embryonnaire (avant dune),
la dune mobile et la dune grise, elle est halophile et se caractérise par des fleurs réunies en ombelles
en haut des tiges (Favennec et al., 1998). Cette espéce monoique disperse son pollen via les insectes
et dissémine ses graines par un vecteur particulier les fourmis (myrméchorie) (Julve, 2021).
L’euphorbe maritime posséde ainsi des graines caronculées. Le caroncule, excroissance du tégument
pres du hile de la graine, est un élaiosome, riche en lipide et protéine, qui attire les fourmis car il
s’agit d’une source de nourriture pour leurs larves (Narbona et al., 2015).

Le panicaut maritime (Eryngium maritimum (L.) 1753), présent sur avant dune, la dune blanche et
la dune grise, peut réaliser une reproduction végétative et/ou sexuée. Cette seule espéce du genre
inféodée au milieu littoral, dissémine ces graines par le vent et est pollinisée par des insectes tels des
abeilles, des guépes, Leucospis gigas, mais aussi des papillons, I'argus bleu Polyommatus icarus, des
coléopteéres, le lepture porte-ceeur Stictoleptura cordigera, ou des hétéropteres, le graphosome
ponctué Graphosoma semipunctatum (Webréférence 5).

Le chiendent des sables (Elytrigia juncea (L.) Nevski, 1936) est caractéristique de 1’avant dune. Cette
espece pionniére réalise sa dispersion de graines par barochorie et le pollen par le vent (Webréférence
6). Le chiendent des sables posséde une reproduction végétative grace a des rhizome ce qui explique

la présence d’important individus clonaux.
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Annexe 2. Répartition du nombre d’individus en fonction de son espéce, de son site et de son groupe
d’échantillonnage.

Groupe | Site| HS | AA| AC | CS | CV | EJ |EM | EP | Total | EJ*
GO4| 16 | 16 | 15| 15| 14 | 15| 15| 16 | 122
G10| 15| 15|17 | 15| 15| O | 15| 15 | 107
G12| 15| 15| 0 | 15| 15|13 |13 | 15| 101
G13| 0 |15|15| O | 15|14 | 15| 15| 89
G19| 14 | 15|15 |15 |15 | 15| 14 | 15 | 118
B G20| 15| 15| 0 |19 | 15| 15| 15| 14 | 108
G21| 15|15 |15 |15 |15 |13 | 15| 14 | 117
G29| 14|15 0 | O | 15| 15| 16 | 17 | 103
C G30| 14 | 13 15| 15| 15| 13 | 15| 100
G31|16 | 15| 0 | 15|14 | 11| 15| 15| 101
G37| 15|15 |14 | 15|15 |13 | 15| 14 | 116
D G38| 16|15 (15| 15|13 | 9 | 15| 13 | 111
G40| 15 |14 | 15 | 13 | 14 13 | 15 | 107
G46| 16 | 15| 15| 15| 15| 5 | 14 | 14 | 109
E G47| 15|16 | 15| 15| 15| 15| 15| 13 | 119
G49| 13| 15|15 |13 | 15| 15| 15| 15 | 116
L10| 15|14 | 0 | 15| 15| 14 | 15| 15| 103
F Ll11| 15|16 | 15| 15| 15| 15| 15| 15| 121
L1216 | 15| 0 | 16 | 15| 15 | 15 | 15 | 107
21| 15 | 15 13 113 | 15| 15| 15| 101
G 22| 15 | 15 14 | 14 | 15| 15 | 17 | 105
241515 0 | O | 11| 13| 12| 12| 78
L3014 | 14 | 15| 15|17 | 13 | 15| 15| 118
H 13114 |14 | 0 | 15| 15| 14 | 10 | 15| 97
32|15 |14 |17 | 0 |13 | 15| 14 | 15| 103
136 | 15 | 15| 15| 13 | 14 | 14 | 15 | 14 | 115
1377|1516 |14 | 0 |14 | 11| 22 | 15| 107
138115 |15 |15| 0 | 15|13 | 15| 15| 103
43|16 | 8 | 15| 15| 15| 15| 15| 15| 114
Total 419|425|272|341|421|373|426|428| 3106 | 178
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Résumé

La dispersion des individus est un élément important pour la connectivité des populations et pour
coloniser d’autres milieux dans un contexte de changements globaux et de fragmentation des habitats.
La dispersion des espéces végétales s’effectue via des propagules et peut étre restreinte. L’enjeu est
de comprendre a quelle échelle spatiale s’effectuent ces processus de dispersion plus ou moins limités
pour voir dans quelle mesure les populations sont connectées et donc potentiellement sujettes a la
dérive avec des effets potentiellement délétéres. La structuration génétique spatiale (SGS) se
caractérise par une distribution non aléatoire des génotypes dans I’espace. Ainsi le but de ce travail
est d’identifier les facteurs principaux influencant la SGS a deux échelles spatiales régionale (analyse
inter-populationnelle) et locale (analyse intra-populationnelle). Cette étude est realisée sur 8 espéces
végétales du cordon dunaire du Nord du Médoc au sud des Landes. A 1’échelle régionale, les patrons
plus ou moins marqués ou complexes d’isolement par la distance sont le fruit de I’histoire
biogéographique des especes influencées par différents facteurs : facteurs anthropiques (oyat, genét
a balais,), biologiques (liserons des dunes et chiendent des sables, panicaut maritime), temporels
(armoise maritime). A 1I’échelle plus fine locale, la SGS semble influencée par des traits d’histoire de
vie tels que la reproduction des especes et leurs capacités de dispersion des graines mais aussi leurs
positions dans la dune (habitats perturbés ou stables). Ces connaissances fondamentales pourront étre
utiles pour les gestionnaires de cet écosysteéme particulier qu’est la dune et répondre a des enjeux

sociétaux et écologiques de stabilisation des dunes et de conservation d’espéces rares ou protégées.

Mots clés : structuration génétique spatiale, écosysteme dunaire aquitain, statistique Sp, isolement
par la distance

Abstract

Dispersal of individuals is an important element for population connectivity and for colonising other
environments in the context of global change and habitat fragmentation. Plant species disperse via
propagules and can be restricted. The challenge is to understand at what spatial scale these more or
less limited dispersal processes take place in order to see to what extent populations are connected
and therefore potentially subject to drift with potentially deleterious effects. Spatial genetic
structuring (SGS) is characterised by a non-random distribution of genotypes in space. Thus, the aim
of this work is to identify the main factors influencing SGS at two spatial scales: regional (inter-
population analysis) and local (intra-population analysis). This study was carried out on 8 plant
species of the dune belt from the north of the Médoc to the south of the Landes. On a regional scale,
the more or less marked or complex patterns of isolation by distance are the result of the
biogeographical history of the species influenced by various factors: anthropic (oyat, broom),
biological (dune bindweed and sand couch grass, maritime panicum) and temporal (maritime
wormwood). On a finer local scale, the SGS seems to be influenced by life history traits such as the
reproduction of species and their seed dispersal capacities, but also their position in the dune
(disturbed or stable habitats). This fundamental knowledge could be useful for the managers of this
particular ecosystem that is the dune and respond to societal and ecological issues of dune
stabilization and conservation of rare or protected species.

Key words: spatial genetic structuring, Aquitaine dune ecosystem, Sp statistics, isolation by distance



