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Intérét des Pyrénées occidentales
pour les études de Biologie évolutive (*)

par Jean-Jacques LAZARE

Cenire d'Ecologie montagnarde de Gabas, Université de Bordeaus I, F-64440 Larunas

“Parcs gu'alis assure laconvergenca das racherchas danstous lasdomainas, févoiution est le caeur
du savoir, Ervin Laszlo

Reésumé.- Cet interdt est montré 4 |a tueur d'exermples de zones d'hybridation découvertes chez
des véagdtaux (Plantagoe media, Polypodium gr, viigare) des Pyrénées occidentalas. De islies Zones se
révilent d'excellents laboratoires naturels pour ('$tude des processus dvolutifs salsis A leur source.

Summary.- This interest is demonsirated in the light of exampies of hybrid zones thal have
bean lounded in plants {Plantage media, Polypodium gr. volpara) from Wastern Pyrenaes. Such hybrid zones
constitule exceallent natural laboratorias to study at their fount the evolulionary processes.

Key words : Weslerm Pyrenees - hybrid zones - Plamlago media — Foiypedivm oi, vulgare -
syrnpatry — polyploidy — evolutionary biology.

Dans une partic de son aire de répartition, une espéce biologique
peut parfois &ire représentée par une mosaique de populations comprenant
plusieurs races ou sous-espéces parapatriques (c'est-i-dire juxtaposées).

Des zones d’hybridation peuvent exister au point de rencontre de ces
différentes formes qui se croisent.

Ces zones peuvent présenter une largeur allant de quelques cantaines
de métres jusqu'a plusicurs kilométres.

Elles sont d'un trés grand intérét parce qu'elles constituent des labo-
ratoires naturels pour I'¢inde des caractéristiques ¢t des processus a l'origine
de la différenciation et de la spéciation (Hewitt, 1988), donc des processus
évolutifs a leur source.

{") Manuscrit regu la 15 jarvier 1891 ; acceptd o 5 avril 1891, tdme Collogue Internalional de
Botanigue pyrénaenne ét cantabrique, Jaca, 3-5 VIl 1969,
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Ce sont évidemment des situations d'étude idéales pour la comparai-
son des populations parapatriques ou sympatriques. Ces derniéres peuvent
différer par une gamme de génes et de caractéres allant depuis de courtes
séquences d'ADN, en passant par des enzymes et des chromosomes, jusqu'd la
morphologie.

Les différents types d'interfaces plus ou moins étroites et plus ou
moins persistantes entre populations distinctes ont suggéré des théories variées
de spéciation parapatrique.

8i de nombreuses études détaillées de ces zones d'hybridation ont été
réalisées chez des animaux des régions tempérées (voir a ce sujet la revue
effectuée par Barton et Hewitt, 1985), les plantes, quant & elles, ont été beau-
coup plus négligées et un retard relatif existe dans l'étude de leurs processus
évolutifls.

Quelques couples de taxons végétaux ont £té ainsi étudiés dans le
Nouvcau Monde (Tableau 1).

Mastenbroek et al. (1983) se sont intéressés a des populations euro-
péennes de Silene pratensis.

Tableau 1, — Exemples de zones d'hybridation étudides chez des végétaux du Nouveau Monde
Tabve 1.~ Exampies of investigated hybrid zones of plants in New Warid

Taxons Familla Lacaliié Auteurs

Aquilegia formosapubescens Aanunculaceas Sierra Nevada Chase et Haven (1975)
Sabatia fermesaanenicola Gerfianaceae Texas Dell ot Lester {1978)
Rhus integrifoka/tentii Anacardiacoas Cedros Island Young (1980)

Pinus muricata {races) Pinaceas Callfornig Millar (1983)

Juniperus virginlanahorizontalus  Cupressacean Wisconsin Palma—Otal ot &/ {1983)
Galllarcia puichelia (races) Asteracoae Toxas Heywood (1986}
Erythronium oreganyrn frevelutum  Lillaceas Vancouver Island Allen st Antos (1968)

Dans les Pyrénées occidentales, des travaux sont menés depuis quel-
ques années par Féquipe de Hewitt, en Haunte Vailée de Tena, sur ke couple
d'Orthoptéres : Chorthippus parallelus parallelusferythropus (Butlin ct He-
witt, 1987 ; Gosalvez er al., 1988; Hewitt, 1989), et par Mossakowski et al.
(1990) sur les populations parapatriques de Chrysocarabus splendens et de C.
lineatus du Pays Basque.

Par la découverte récente de populations végétales eorrespondant an
contact de cytotypes qui appartichnent & des séries polyploides, nous nous
sommes orienté vers l'¢tude de la signification évolutive et adsptative de la
polyploide représentant, chez les Végétaux, un phénoméne trés important puis-
qu'environ 50 % des Angiospermcs sont polyploides. Jusqu'a présent, trés pen
de travaux leur ont é1é consacrés dans cet csprit.

Lec modéle Plantage media L.

Le Plantain moycn est représenté a I'échelle de I'Europe ct des Pyré-
nées {(Van Dijk, 1989} par deux cytotypes diploide et tétraploide cn populations
allopatriques.

Nous avons découvert dans les Pyrénées occidentales deux sites com-
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portant des populations mélangées des deux cytotypes. Celui de 1a vallée de
Tefia (Haut Aragon) (Fig. 1 et 2) est étudié en détail (Van Dijk et Hartog, 1988).
La fréquence des individus triploides observés dans ces populations mélangées
est trés faible {(environ 0,5 %). En cultures expérimentales, certains critires
morphologiques permettent de distinguer les deux niveaux de ploidie, mais
cette distinetion semble gommée dans les conditions naturelles, oii seul le nom-
bre moyen d'ovules contenus dans chaque capsule permet de les distinguer; 1)
est supérieur pour les tétraploides, chez lesquels l'effort alloué & la reproduc-
tion sexuée est plus important. Les individue triploides, résultant du croise-
ment des diploides et des tétraploides, sont trés peu nombreux du fait de leur
désavantage sélectif di 4 leur stérilité, et du fait qu'il existe un écart phénologi-
que dans la floraison des deux cytotypes parentaux, peu propice a leur croise-
ment. Cet écart, presque indécelable en culture expérimentale en serre, ang-
mente dans les conditions naturelles en situation de compétition pour atteindre
une semaine ou plus,

L'étude détaillée de ces populations au moyen de transects échan-
tillons nous améne pratiquement a la conclusion de Yexistence d'une véritable
sympatrie écologique des deux cytotypes dans la zone d'hybridation (Van Dijk
et al., 1991), La microhétérogénéité du milicu semble plue jouer sur la sépara-
tion des cytotypes anx deux cxtrémités de cette zonc, que dans sa partic cen-
trale. Cetie sympatrie est tout a fail remarquable, car en régle générale, lors-
que plusieurs cytotypes coexistent, ils occupent toujours des niches écologiques
différentes.

Le nivean de différenciation des races chromosomiques de Plantain
est certes peu poussé, ce qui remforce d'autant plus l'intérét du modéle pour
I'éstude a la source de ces phénoménes.

Le grand polymorphisme des génomes des individus de la zone d'hy-
bridation incite a y &tudier les fréquences géniques, ce qui permettra d'appré-
hender d'une part les forces sélectives présidant & la séparation des deux cyto-
types le long de¢ ce cline et, d'autre part, la dispersion des hybrides maintenant
I'existence de ce cline.

t Ktant donné le désavantage séleetif des triploides, nne simulation de
I'évolution du modéle indique que l'on assisterait i une réduction assez rapide
de la taille de la zone d'hybridation, se dépla¢ant et se réduisant i une ligne de
séparation nette des deux cytotypes au bout d'environ vingt & ving-cing généra-
tions. Ul s"agirait donc d'une zone de tension, au sens de Key (1968}, pouvant se
déplacer de manicre & minimiser sa taille.

Le modéle du grex Polypodium vulgare L.

Ce groupe est représenté cn Europe par trois 1axons apparicnant a
une série allopolyploide et correspondant aux niveaux di-, téira- et hexaploides
(Fig. 3).

Dans les Pyrénées occidentales, les trois niveaux de ploidie sc
rencontrent dans le piémont alors que seul le tétraploide (P.vulgare L, s.5.)
s'éléeve 4 des altitudes supérieures a 1000 m.

Nous avons découvert plusicurs sites du pi¢mont nord-pyrénéen dans
lesquels ces taxons peuvent coexister et s'hybrider. Deux zones d'études parti-
culi¢rement intércssantes o se renconirent des populations des trois taxons
parentaux et de leurs hybrides en mosaique ont été retenucs.
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Yallée d'0ssau
{Espagne) (Franck)

Fig. 1. Sitvalion schématique de la zone
dhybridation de Plantage media $ludige.

Fig. 1.- Schemalic situation of the investigated
hybiid zone of Plantago media,

Fig. 2.- Fréquances des PFlantago media
dipleides (secteurs foncés) et
létraploides {secteurs blancs) dans la
populavion de Formigal. Equidistance des
courbes de niveau : 20 m {D'aprés Van
Diji et Harlog, 1988).

Fig. 2.- Frequancias of diploid [dark sactions)
and letraploid (white sections) Plantago
mediain the Formigal population. Alidude
indicated by 20 m intervals (According
1o Yan Dijk and Harlog, 1988),

L'une est située en haute vallée du Gave de Pau prés de Soulom
(Hautes-Pyrénéces) (Fig. 4) et I'autre en basse vallée d'Ossau & Sévignacq (Pyré-
nées-Atlantiquces} (Fig. 5).

Les hybrides apparaissant entre les trois cytotypes sont stériles ou
particllement fertiles, Le taxon diploide est classiquement considéré comme un
taxon d'origine méditerranéenne, ayant un eycle biologique inversé par rapport
aux autees.
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Fig. 3.- Relations cyloganéliques exislant enire les taxa du grex Polypodium vulgare
Fig. 3.- Cylogenatical relationships batween the Polypodium grex vulgare 1axa

Ce complexe constitue un bon modéle d'étude dans lequel des indivi-
dus proches dans l'espace sont réunis en voisinage au sens de Wright (1946).
Des relations de parenté existent entre ces sous-populations, Le probléme est
de savoir comment circulent les flux géniques entre les divers génotypes?

CONCLUSION

L'é¢tude des zones d’hybridation apparaissant dans les séries poly-
ploides constitue un domaine de recherche trés excitant dans les Pyrénées occi-
dentales, qui se révélent étre un secteur biogéographique particuliérement inté-
ressant A cet égard.

Les denx exemples de 2zones d'hybridation précédenis correspondent
@ des populations généralement allopatriques mises secondairement en contact
a la euite d'une intervention humaine.

En effet, les deux cytotypes de Plantago media, originellement allo-
patrigues en vallée de Tefia (les diploides étant inféodés aux paturages suprafo-
restiers et les tétraploides aux pelouees de moyennes altitndes), se trouvérent
en contact aprés déboisement des communautés forestiéres montagnardes et
abandon progressif des parcelles en terrasses cultivées au profit de prairies de
fauche et de pacage extensif.

Les différents taxons de Polypodium ont, quant & eux, colonisé des
biotopes secondaires que sent les murets de pierrcs séches construits pour
soutenir et limiter des parcelles de piturage & moyenne altitude.

Le déterminisme d'apparition de ces exemples de zones d'hybridation
est nettement anthropique, comme sembleraient ¢galement l'indiquer les cas de
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Fig. 4.- Struc‘ttge I"‘;.::Mma‘thue des voisinages étudiés dans la population de Polypodium da Soulom (Hautes-
yrénaes).
Fig. 4.- Pattern of the investigated ‘voisinages” within the Palypodium population from Soulom {Hautes-
Pyréndas).
Flg. 5.- Structure schématique de la population de Poljypodivim de Sévignacq (Pyrénoas-Atlantiques).
Fig. 5- Pattarn of the Polypodiur population from Sévignacg {Pyténées-Atlantiques).

contact des races de Gaillardia pulchella (Heywood, I.c.) et de plusieurs sous-
espéces animales (Hewitt, 1989). Il ne faut donc pas minimiser les influences
humaines dans Fétude de ces phénoméncs et considérer 'homme comme un
facteur écologique et biogéographique pouvant jouer indircctement un réle im-
portant dans les modifications évolutives subies par certains organismes. Ko-
dric-Brown (1989) indique d'ailleurs récemment que "changes in the structure
of populations and communities due to secondary contucts of allopatric spe-
cies, .... are of interest to evolutionary biologists because they provide unique
opportunities to study the process of natural selection and to gain insights
into the mechaenisms underlaying evolutionary change".

Nous avons, de plus, beaucoup & apprendre des travaux réalisés sur
lce populstions animales, afin de combler le retard accumule dans Vétude des
végétaux.
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Bien que privilégiant les &tudes de terrain, la compréhension des
origines, du fonctionnement et de I'évolution de ces mosaiques de zones d'hybri-
dation exige de l'information d'une multitude de domaines de recherches in-
cluant la taxonomie, la génétique, la bioclogie moléculaire, I'éthologie, I'écologie,
I'éthologie, 1a bingéographie et la paléoclimatologie.
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