Sei. Rep. Porl-Cros nall, Park, Fr., 20 1 19-46 (2004)

Dynamique d’invasion de deux végétaux
introduits dans le bassin méditerranéen,
Carpobrotus spp. (Aizoaceae)

sur Pile de Bagaud
(Parc National de Port-Cros, S.E. France) : hybridation,
structure clonale et stratégies de reproduction

Carey M. SUEHS, Laurence AFFRE, Fredéric MEDAIL

institut Mediterranden d'Ecologie et de Paléogcologie
(IMEP, UMR CNRS 61186),
Université d’Aix-Marseille 1Hl, Facuité des Sciences et Techniques
de Saint-Jérbrne, case 461, F-13397 Marseille cedex 20, France

Résumé : Cette étuyde analyse les parametres morphologigues, génétiques et repro-
ducteurs de deux {axons du ganre Carpobrotus, originaires d’Afrigue du sud, et présents
sur e de Bagaud {Var, sud-est de 1a France; afin de comparer leur dynamigque d'invasion,
Diftérantes combinaisons alléligues démontrant la présence d'individus intermédiaires
résullant d'une Intrograssion d'une partie du génome de C. edulis dans celui de £ acina-
oiformis, Ges deux taxons présentant des valeurs élevées de diversilé génélique o
conale. C. acinaciformis est caraciérisé par une croissanca clonale plus importante
compareé a ¢ edulis, ce qui se iraduit par des clonss plus larges el continus pouwr
C. acinaciformis. A |la suite de divarses pollinisalions centrbiées, la guantification de ia
production de fruilsigraines, de la biomasse des graings. d¢ la germination des graines et
de Ia taille des planiules révele gque C edulis se reproduit facultativement par agamos-
permie, st complétement auto-fertile et auto-com patible, et ne présenta aucune évidence
de dépression de consanguinité et une faible vigueur hybride. . acinaciformis ast trés
faiblement agamospermiquse, aulc-fertile, auto-compalible, et présente une faible
dépression da consanguinité et une vigueur hybride trés élevée, L'excas dindividus inter-
médiaires et les performances plus élevées en hybridation intar-taxon suggérent foriement
une origine hybride pour . acinaciformis et une grande instabiiité du fait de Finlrogression
centinue de génes da C. edulis. Pour ces raisons, nous préférons désigner ce taxon en tant
que C. affing acinaciformis. Au vu de ces résultats, C. edulis el C. affine acinaciformis
menacert forlement les écosystémes lioraux, la premigre en raison des diverses
atternatives de reproduction asexuds ¢l sexuée, et la dernigre du fait d'une croissance
végélative ot d'une vigueur hybride impornantes. En conséquence, une des prioriiés de
gestion pour les habitals insulaires et littoraux consiste & Véradication des deux taxons
lorsqu'iis sont en sympatrie.

* Mots-clés : invasion tiologigue, plantes anvahissantes, agamospsrmie, auto-compatibliitd, clonalita,
déprassion de consanguinilé, diversitd genélique, inlrogression, nuage hybride, propagation vagétative,



Abstract : In this study, we analyze morphometric, genetic and reproductive para-
metars of two South African Carpobrolus taxa present on the island of Bagaud (Var,
southeastern France) in order to compare their invasion dynamics. Different allele
combinations demonstrated the presence of intermediary individuals resulting from an
intregression of part of the C. edulis genoeme to that of C. acinaciformis. Both 1axa have
elevatad genetic and clonal diversities, though C. acinaciformis has larger and more
continous clones than . egulis, Following various controlled pollinations. seed counts,
biomass, germination and seedliing sizes demonsirated that C. edwis i3 falcuitatively
agamospermic, is completely selffertile and self-compatible, has no evidence of
inbreading deprassion, and a weak hybrid vigor. C. acinaciformis is very weakly
agamospermic, weakly self-fertile and self-compatible, has a slight inbreeding depression
and a very strong hybrid vigor. The excess of intermediary individuals and high petlor-
mances in inter-taxon hybridization strongly suggest a hybrid origin for C. acinaciforris
and a strong instability due fo the continued introgression of C, edulis genes. For these
reasons, we prefer to reter 1o this taxon as C. affine acinaciformis. In light of these results,
both €. edulis and C. acinaciformis are a severs menace to coastal ecosystems, the former
bacause of its diverse alternatives for sexual or asexual reproduction, and the latter due o
ils strong clonal growth and hybrid vigor. Eradication of sympatric popuiations is thus a
priorily as regards the maintenance and control of these taxa.

INTRODUCTION

Latude des processus dinvasion des especes envahissantes
constitue un théme majeur en écologie évolutive (IYANTONIO & DUDLEY,
1995 ; ViTousex ef al., 1996 ; Ewel et al,, 1999), et semble représenter
actusliement la deuxiéme menace vis a8 vis du maintien de la biodiver-
sité mondiale, apres la destruction et la fragmentation des habitats
(WiLLiamsON, 1896). Limpact des espéces envahissantes peut se
fraduire par une altération du fonctionnement des écosystémes, de la
structure des communautés et de la dynamique des populations, et par
une accélération de 'extinction des espéces indigénes (MACDONALD et
al., 1988 ; HieciNs et al.,, 1996 ; VITOUSEK et al., 1998 ; WILLIAMSON, 1986 ;
DaeHLER, 1998).

Par rapport aux écosysiémes continentaux, les systemes insulaires
sont particulisrament vulnérables aux invasions biclogiques en raison de
ta fréquence et de Fimportance des impacts engendrés par las espéces
étrangéres (D’ANTONIO & DunLEY, 1995; VITOUSEK et al,, 1998, MOONEY &
CLELanD, 2001). Plusisurs hypothéses petivent expliquer une teile
gituation ; les lles se caractérisent en effet par (i} un nombre plus
important de niches &cologigues vacantes, (if) une réduction ou une
absence d'ennamis indigénes (prédateurs/parasites/pathogénes) d'ol
une simplification des réseaux trophiques, (iii} une diminution des
espices compélitrices, et {iv) des régimes de perlurbation différents
{ax. D’ANTONIO & DUDLEY, 1995). Lampleur de ces invasions est d’autant
plus préoccupante que les systémes insulaires possédent souvent un
nombre important d'espéces & haute valeur patrimoniale, dont de
nombreuses endémiques. C'est e cas des lles du bassin mediterrangen
gui ont joug, pour la plupart, un rdle majeur de zones refuges et qui
constituent aussi des terntoires propices aux processus de speciation
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vagétale {MEYwooD, 1995 ; MeDan & Quezel, 1997). Tout ceci rend le
contrdle des espéces envahissantes une priorité de gestion vitale au
sein des systémes insulaires méditerraneens.

Dans ce contexte, cette étude examine la dynamigue d'invasion
de Carpobrotus edulis {L.) N. E. Br. et C. acinaciformis {l..) L. Bol
(Aizoaceae) sur I'le de Bagaud {Parc National de Port-Cros) ol les deux
laxons se rencontraent en sympatrie. Originaires d'Afrique du Sud, ils ont
été introduits dans le sud-est de la France au début des années 1800
{(GOUFFE DE ta CoUR, 1813) et se sont naturalisés le long du fittoral
provencal et sur Parchipel des fles d’'Hyéres au début des années 1900
{ALBERT & JaHanDiEZz, 1908). Comparé a C. acinaciformis, C. eduiis est
considéré comme un taxon plus envahissant et il constitue une sévere
menace pour plusieurs plantes indigenes endémigues ou rares (SUEHS
af al., 2001). Cependan!, en contradiction avec plusieurs décennies de
signalisations floristiques soulignant la présence de deux espéces de
Carpobrotus, AKEROYD et PRESTON (1980, 1993) considérent que seul
C. edulis est présent sous la lorme de plusieurs variétés. D'autres para-
malres peuvent complexifier la situation, en particulier la potentialité
d'hybridation entre les espaces de Carpobrotus, ce gui a éle clairement
noté entre C. edulis et C. chilensis en Californie {ALBRERT et al., 1987,
GALLAGHER &t al., 1997), et C. acinaciformis, C. quadrifidus et C. mailei
en Afrigue du Sud (WisuRa & GLEN, 1993), et C. virescens en Australie
(BLakge, 1969),

Les objectifs de cette étude consistent donc & comparar pour
chacun des deux taxons, lg polymorphisme isozymique, la varialion
morphologique et les performances sous diverses traitements de pollini-
sations afin, {i) d'expliquer 'ambiguile taxonomigue existant dans la
littérature, et de gquantifier ; {ii) 1a potentialité d'hybridation entre tes deux
taxons el ses implications, {iii) la diversite génétique et la structure
spatiale clonale, {iv) importance relative de I'apomixie, au travers de la
propagation végétative et de I'agamospermie, par rapport a la
reproduction sexuée, (v) les performances en auto-fertilite et auto-
compatibilité, et (vi) les niveaux de dépression de consanguinité et
d'hybridation. Une meilleurs compréhension das facteurs écologiques &t
evolutifs impliqués dans la dynamigue dinvasion des deux laxons
devrait permettre de proposer des stratégies de gestion efficaces pour
les écosystemes du fittoral mediterranéen.

MATERIELS ET METHODES
Sites et taxons étudiés

Carpobrotus edulis et C. acinaciformis sont des planies succu-
lentes, pérennes et clonales, caractérisées par des feuilles allongées,
épaisses et tdangulaires. Les fleurs solitaires et actinomorphes
présentent un réceptacle globuleux & sub-globuleux avec de
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nombreuses &tamines entourant 9-14 styles, disposés en etcile a
maturite, et des neclaires a la péripheérie. Les fruits chamus indéhiscents
produisent de nombreuses petiles graines dispersées par endozoo-
chorie {ViLa & D’ANTONIO, 1998a). Les deux taxons se distinguent 'un de
Fautre par la couleur des fieurs, C. edulis étant le seu! membre du genre
avec des fleurs jaunes et C. acinaciformis produisant des fleurs rose-
magenta (Wisura & GLEN, 1993).

Dans le bassin méditerrangen, les Carpobrofus se rencontrent le
long des cotes, dans des habitats trés variés : litoral rocheux st sableux,
ialaises, el maguis. Sur les iles d'Hyéres, les deux taxens prasentent de
grandes populations sur Porqueroiles, sur la ¢dte sud de {'ile du Levant
et sur 'lle de Bagaud (SueHs et al,, 2001). Cetle derniére, réserve natu-
refle de 45 ha au sein du Parc National de Port-Cros, localisée a 7500
m du continent et 450 m a Pouest de lile de Port Cros, a été retenue
comme sile d'étude (Fig.1). Deux populations de Carpobrofus, disianies
Tune de I'autre d'au moins 250 m ont été étudiées ; la premidére {popu-
lation 1; Fig. 1), localisée au sud-ouest de [lle, consiste en un mélange
d'individus aux fleurs rose-magenia ou jaune sur une surface de
1500 m2, la deuxigme {population 2; Fig. 1), situde i l'est de I'lle, ne
comporte que des individus 4 fleurs jaunes sur une surface de 2050 ma.
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Figure 1. Carte de Parchipel des Tles de Hy&ras, de la cdte provencale (sud-esl de la
France). Les populations 1 (C. acinaciformis) et 2 (C. edulis) sont positionndes sur Iile de
Bagaud. |.es traits indiguent |es fransects principaux réalisés pour la collecle des fauilles
el les zones ombragées représantent [a localisation des laches de Carpobrofus sur 'le de

Bagaud.
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Electrophorése des protéines enzymatiques

Afin de distinguer et spatialiser les différents individus de
Carpobrotus dans e tapis végeétal mulliclonal, 4-5 jeunes feullles ont été
échantilionnées, en janvier 1998, a chague point de jonction d'un
quadriliage de maillage 3 x 3 m. 265 échantillons pour la population 1 et
268 pour la population 2 ont été récoltés. Les feuilles ont été broyees
dans un tampon d'extraction ajusté pour les plantes avec una quantiteé
importante de substances secondaires {WENDEL & WEEDEN, 1988) :
0.1 M tampon Tris-HCI, pH 7.5 ; 10 % Polyvinylpyrrolidong MW 40.000 ;
0,25 M Acide ascorbique sel de sodium ; 0,02 M Digthyldithiocar-
bamate ; 1% Albumine bovine ; 0,2 M Borate de sodium, Les broyats de
feuille ont até alors centrifugés pendant 20 min & 15000 g. Les extraits
ont été absorbés sur des papiers buvard {3 X 15 mm), chargés dans un
gel d'amidon {12,5%}, et soumis a un courant dlectrigue constant pour
Pélactrophorése des protéines enzymatiques. Toutes les etapes
d'extraction et de migration ont été réalisées a 4°C pour préserver
Pactivité des enzymaes.

Parmi les 13 sysiémes enzymatiques testés, 7 ont pu &lre ana-
lysés : phosphatase acide (ACP ; E.C. 3.1.3.2), malate déshydrogénase
{(MDH ; E.C. 1.1.1.37), 6-phosphogluconate déshydrogeénase (PGD ;
E.C. 1.1.1.44), phosphoglucoisomérase (PGl ; £.C. 5.3.1.9), phospho-
giucomutase (PGM ; E.C. 5.4.2.2), shikimate déshydrogénase (SKD ;
E.C. 1.1.1.25), etisocitrate deshydrogenase (IDH ; E.C. 1.1.1.42). Les 7
systemes enzymatiques ont été révélés pour chacun des deux taxons
selon les recettes de tampon gel, de lampon d'électrodes et de colo-
ration d'apres WENDEL et WEEDEN {1989). Les profis de bandes de ia
descendance issue de croisements conirdlés sont consistanis avec une
hérédité diploide pour chacun des deux taxons. Les formes isozymiques
el alléligues les plus fréquenias ont éte codees 1, et loutes les autres
ont été désignées selon la mobilité relative de leur(s) produii(s)
comparée a celle des formes les plus fréquentes.

Structure génétique et clonale des populations

Plusisurs parameétres de divaersité genélique ont &té calculés pour
chaque populaticn, lets que les fréquences alleliques a chaque locus, le
pourcentage de loci polymorphes (P, seull a 95%), le nombre moyen
d'allales par locus {A), 1es hélérozygolies moyennes observée (H,,) et
attendues (H,,) sous Péquilibre d'Hardy-Weinberg el le coefficient de
consanguinité de Wright {(F). Comme la population 1 est ultérieurement
divisée en deux sous-populations, la structura génatique populationnella
a &té analysée grace aux statistiqgues F (WrRicHT, 18965, WER &
COCKERMaM, 1984} ot le paramétre Ggy de Nei (NE, 1973, 1977). Les
distances génsliques enire C. edulis, C. acinaciformis, et les sous-popu-
jations ont été ensuite quantifiées en utilisant les distances génatiques
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de NEI{D ; NE1, 1973, 1877). Les parameétres génétiques ont été estimés
avec le logiciel GENETIX 4.0 (BELKHIR, 19983), excepté le coefficient de
consanguinité F qui a été guantifié en utilisant le logiciel BIOSYS-1
(SWOFFORD & SeLaNDER, 1981).

Afin d'évaluer ia diversité clonale, la proportion identifiabie (Pl) des
clones {nombre de clones / nombre d'individus) a &té calculée dans les
popuiations 1 et 2 selon ELLSTRAND et Roose (1987). La proportion du
recrutement par les graines par rapport au recrutement par ia propa-
gation végétative a été ensuite estmée en guantifiant la probabiliie
d'identiteé clonale selon Haraoa et al. {1987), avec le logiciel S-PLUS
{(MaTuSoFT, 1989),

Variation morphologique

Une analyse de divers caractéres foliaires et reproducteurs a été
réalisée pour discriminer les deux taxons. Au cours des péricdes de
floraison et de fructilication, 37 &t 32 clones identifies précédemment sur
la base du polymorphisme isozymigue ont été sélectionnés respsc-
fivement dans les populations 1 et 2. Pour chacun des clones, ont &g
mesurés {Fig. 2) : le nombre de carpelles par fruit (NC}, le diamatre du
cercie des étamines (DCE), la Jargeur du réceptaclte floral (LAR}, ia
lohgueur du réceptacle fioral (LOR), 1a longueur des entre-noeuds de la
fige (LN}, ia longueur movenne des feuilles (LF), la largeur {L1) et

LBCE Figure 2. Schama d'un
: ; rameau fleuri de Carpobrotus
représentant divers caractéres
morphométriques. Le nombre
d'étamines a &té réduit et fes
pelales n'ont pas éié repre-
senlés pour fa clarté du
schéma. Abbréviations de la
figure : DCE = diamétre du
cercle das &lamings, NG =
nombre de carpefles, LAR =
2 largeur du réceptacie, LOR =
e ) longueur du réceplacie, L1 et
E1 = largeur et épaisseur de |a
section des feuilles 2 3 cm du
point dinsertion des fouilles,
L2 et E2 = largeur &t épaissaur
ds fa seclion des feuilles a 1
cm & partir du sommel des
feuilias, LF = longueur des

fauilles.

Pépaisseur (E1) de la section des feuilles & 3 cm & partir du point
d'insertion des feuilles, et la largeur {L2) et I'épaisseur (E2} de ia section
des feuilles & 1 cm & partir du sommet des feuiles. Pour F'ensemble des
mesures, frois réplications par clone ont &té faites, excepté pour la
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longueur des feuilles pour laguelle 6 réplications par clone ont éte
effectuées. Un index d'équilatéralité pour chacune des deux sections
des feuilles a été ensuite calculé selon la relation suivante : 11 =117 E1
et 12 = |27 E2. Finalement, le ratio de la largeur des feuilles sur la
longueur des feuilles (L1/ LF) et ia différence i1 - 12 ont eté estimes.
Lensemble des mesures morphométriques a éié réalisé en utilisant un
pled a coulisse {précision de 0,01 mm).

Une Analyse en Composante Principale (ACP) a eté réalisée sur
fensemble des caractéres morphologigues afin de visualiser les
groupements taxonomiques potentiels dans un espace multivarié, suivie
d'une analyse de varance multivariee (MANOVA) et d'une analyse
discriminante pour tester la significalivité des difiérences entre ces
groupements. Les coefficients cancnigues standardisés pour chacun
des caractéres sur les axes canonigues significatifs ant été calculeés afin
de déterminer la contribution de chague caractéra dans ja discrimination
des groupements taxonomigues.

Pollinisations controlées

En avril 1899, 7 types de pollinisations contrdlées ont &té réalisés
pour chacun des 37 et 32 clones das poputations 1 &t 2 respectivement.
Sept boutons floraux de chague clone ont 816 séleclionnas, étiquetés et
soumis aux traitements suivants . (i) un bouton a éte laissé non-
manipulé {libre poilinisation) ; (i) un boulon a été ensaché et ensuite
laissé non-manipulé {autogamie spontange) ; (i) un bouton a &lé
ensaché et manuellement auto-pollinisé {autogamie manuelle) ; (iv) un
bouton a été émasculd, ensaché et manuellement allo-pollinise en
utitisant du pollen issu d’un individu geénétiqguement différent de méme
unité taxonomigue {allogamie manuelie) ; (v) un bouton a été émasculé,
ensaché et manueliemerd allo-poliinisé en utilisant du pellen issu d'un
individu génatiguement différent d'une autre unité taxonomique (hybri-
dation manuelig) ; {vi) un bouion a été ensache et soumis a la section
du style ot des étamines (agamospermie} ; {vii) un bouton a &lé ensaché
et soumis a des pulverisations de linsecticide Bathroide {2 ml/ L) afin
de tester I'impact des thrips sur la pollinisation (autogamie spontange
avec insecticide).

Tous les {raitements de pollinisation ont &té alloués de manigre
aléatoire sur un rameau de maniére & éviter leffel de differences
phénologiques parmi les fleurs d'un individu. Eensachement des
boutons floraux grace & un voilaga en nylon (0,5 x 0,5 mm) permet
d'exclure I'activite des agents pollinisateurs sans pour autant perturber
I'accés de la lumitére et de I'air. Les pollinisations manuelles ont été
réafisées deux fois par bouton floral, entre 11 heures et 16 heures en
utiisant des cotons-tiges distincts sur les stigmates receplifs l{i.e
position en étoile des pistils). Pour le trailement “allpgamie manuelle”,
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les donneurs de pollen ont été sédlectionnés sur des individus différents
aussi distanis que possible des receveurs de polien,

Production des fruits/graines

Aprés récolte des fruits issus de chaque traitement de pollinisation,
le pourceniage de fruits matures, i.e. fruits contenant au moins une
graine, a &1¢ délerming selon le ratio du nombre de fruits matures sur le
nombre de fleurs pollinisées. Le poids lotal des graines (mg) produiles
par fruit a été ensuite quantifié et le nombre de graines par fruit a éte
estimé en rapport au poids de 100 graines comptées manuellement. Le
poids moyen des graines {mg), i.e. le poids moyen d'une graine par fniit,
a 6té alors estimé selon |8 ratio du poids de 100 graines comptées
manueallement sur ie nombre de 100 graines, ou si le nombre de graines
par fruit ¢tail inférieur & 100 selon le ratio du poids des graines olales
sur le nombre total des graines.

Une analyse log-lindaire pour le pourcentage de fruits matures et
des analyses de variance univariees {(ANOVA) & deux facteurs pour la
production et la biomasse des graines ont été réalisees afin de testerles
effets des traitements de pollinisation et des populations. Lorsque ces
effals se sont révélés significatifs, des tests exacts de Fisher (SokaL &
RoHLr, 1995) et des comparaisons planifiges ont été réalisées pour le
pourcentage de fruits matures, la production et la biomasse des graines
respectivement. Les comparaisons planifiées ont été realiseées entre fes
populations 1 et 2 pour fe traitement “libre pollinisation” ef, pour chaque
population, entre les différents traitements de pollinisation suivants : {i)
libre pollinisation vs. allogamie manuelle, (i} autogamie spontanée vs.
allogamie manuelle, (i) autogamie manuelle vs. allogamie manuelie,
{iv) hybridation manuelle vs. allogamie manuelle, (v) agamospermie vs.
allogamie manuelle, et {vi) autogamie spontanee vs autogamie
spontanée avec insecticide ; le traitement “allogamie manuelie” étant
reconny pour maximiser la quantité et la qualité des descendants {LiovD
& SchoEN, 1892).

Indices d auto-fertilité et d'auto-compatibilite

Un index d'auto-fertilité, i.e. la capacité de produire des fruits/
graines en 'absence d'agents pollinisateurs, a été calculé, pour chague
clone dans chaque population, selon le ratio suivant modifié a partir de
LLoYD et ScHOEN (1992) : AF = nombre iotal de graines produites par
fruit en autogamie spontange / somme du nombre total de graines
produites par fruit en autogamie spontanée et en allogamie manuelle.

Un index d'auio-compatibilité, i.e. la capaciié de produire des
inuits/graines sous un régime autogame, a éle aussi calculeé de maniara
similaire : AC = nombre total de graines produites par fiiit en autogamie
manuelie / somme du nombre total de graines produites par fruit en
autogamie manuelle et en allogamie manuelle.
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Selon la modification apporiée aux deux ratios ci-dessus, des
valeurs inférieures a 0,5 indiquent une auto-fertiiité et auto-compatibifité
partielies. Un test t unilatéral a été réalisé afin da comparer les deux
ratios par rapport a la valeur seuil de 0,5 (AGREN & ScHEMSKE, 1993), i.e.
la valeur indiquant des performances égales pour les deux traitemenis
de pollinisation “allogamie manuelle” et “autogamis spontange” cu
“autogamie manuelle” et donc une auto-fertilité ot auto-compatibilité
maximale.

Germination des graines

En novembre 2000, 30 graines par fruit ont 8té sélectionnées pour
les traitements de pollinisation “autogamie manuelle®, “allogamie
manuelle” et *hybridation manuelle” dans chaque population. Pour les
fruits contenant moins de 30 graines, toutes les graines ont éle sélec-
fionnées. Chagque lot de 30 graines a éte scarifié puis placé dans une
boite de Pétri sur du sable de Fontainebleau afin de quantifier la germi-
nation des graines & température ambiante (18-20° C). Un traitement au
benlate (1 g/L} a été réalisé le 11°, 25 et 43 jour afin d'éviter des
infections fongiques. Une randomisation des boite de Pétri a été
effactude tous las 15 jours afin de réduire les effets de position. Le
nombre de graines gernmeées a éte recansé tous les 2-3 jours pendant
deux mois et les fréquences cumulées de germination ont elé ensuite
calculdes pour chacun des traitements de pollinisation et des popu-
lations. Sur dix planiules, ont éié mesurges 3 paramatres : la longueur
de Ia tige, la longueur des cotylédons et ia largeur des cotylédons. Des
analyses de variance univariees {ANOVA) a deux facteurs ont até
réalisées afin de délecter las différences entre les traitements de pollini-
sation et les populations en ce qui concerna (i) les fréquences cumulées
de germination et (i} la taille des jeunes planiules, i.e. I'estimation
muitiplicative des 3 paramétres. Les taux de germination {A fréquence
de garmination / A jours) ont éte calculés ef analysés en utilisant une
analyse de variance univariee avec un facteur de repetition (ANOVAR)
afin d'étudier les différences temporelies pour la vitesse de germination
des graines entre les trailements de pollinisation et les populations. Pour
celie derniére analyse, ont été appliqués la correction de Greenhouse-
Geiser pour tester la non-sphéaricité {STEVENS, 1992) et le lest de Scheffe
pour les comparaisons de moyannes deux & deux.

Dépressions de consanguinité et d’hybridation

Deux indices de dépression de consanguinite et d'hybridation ont
éte calcules a partir des performances relatives de chaque clone dans
chague population, et ceci de maniére cumulative, sur I'ensemble des
iraits d'histoire de vie tals que le nombre total de graines par fruit, le
poids moyen des graines, le pourcentage de gemination des graines, |a
longueur de [a tige des plantules st la longueur et largeur des coty-
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ledons. Une estimation cumulative de a dépression de consanguinite a
été ainsi calculée pour chaque clone selon [e ratio PRC = (Wall-Waut} /
{Wmax}, ot Wall = performance moyenne en allogamie manuelle, Waut
= performance moyenne en autogamie manuelle, Wmax = Waut quand
la performance en aulogamie manuelle est supérneure a la performance
en allogamie manuelle, et Wmax = Wall quand la performance en auio-
gamie manuelle est inférieure 4 la performance en allogamie manuelle
{AGREN & ScHEMSKE, 1993). De maniére similaire, une estimation cumu-
lative de la dépression d'hybridation a été calculée pour chague clone
selon le ratio PRH = (Wall-Wh) / {Wmax). Lorsque les valeurs du PRC
sont positives, une dépression de consanguinité existe, les valeurs
suparieuras a 0,5 indiguant une zone ou Tallogamie est favorisée
(CHARLESWORTH & CHaRLESWORTH, 1987, 1990). Les valeurs nagatives
pour le PRC représentent des performances plus élevées en autogamie
manuelle par rapport a l'allogamie manueile indiquant ainsi une
dépression d'allogamie. En ce qui concerne lindice PRH, toutes les
valeurs positives indiquent une depression d’hybndalion et les valeurs
negatives représentent des performances plus élevées en hybridation
manuelle par rapport & l'allcgamie manueile indiquant 'existence d'une
vigueur hybride. Un test t unilatéral a été réalise afin de comparer (i) les
indices PRC par rapport aux valeurs les plus prochas de la valeur sauil
de 0,5 et {ii) les indices PRH par rapport a la valeur seuil de zéro (AGREN
& ScHEMSKE, 1993).

Toutes les analyses statisiques concermnan! tes caractérisliques
morphoiogigues et reproductrices ont été réalisées an utilisant le logicisl
STATISTICA 5.1 {StarSorT FRance, 1997). Les données oni 8te
fransformées lorsque cela g'est révélgé nécessaire afin de minimiser
{hétéroscadasticité (Sokal & RouLr, 1995).

RESULTATS
identification des hybrides

Sur 'ensembie des 265 et 268 échantilions foliaires des populations
1 at 2 respectivement, seulement 253 ont fourni des extrails analy-
sables. Pami les 7 systdmes enzymaliques, B loci onl élé révélés pour
la population 1 : ACP-1, PGD-1, PGI-1, PGM-1, PGM-2, SKD-1,
IDH-1, et IDH-2, et la population 2 : ACP-1, PGD-1, PGI-1, SKD-1,
MDH-1, MDH-2, iDH-1 et IDH-2. Les loci ACP-1, MDH-2, PGD-1 et
PGI-1 ont présenté das profils de bands consistant avec une enzyme
dimeéra, tandis que les loci MDH-1, PGM-1, PGM-2 ot SKD-1 se sont
révélés monomeres. Le locus MDH-1, présent aussi dans ia population
1, 'est révélé &tre un locus dupligué dans celte population, et n'a donc
pas &té pris en compte dans les analyses génétiques. Un seu! allozyme
a été réveélé pour les locl IDH-1 et IDH-2 dans les populations 1 et 2 et



le locus SKD-1 dans la Poputation 2, qui ont été alors considérds comme
monomorphes. Ainsl, parmi les 8 loci analysés, 6 ont été considérés
polymorphes dans la popuiation 1 et 5 dans la population 2.

Certains alléles ou combinaisons alldliques sont caractéristiquas
d'une poputation donnée. La population 1 a pu &lre ainsi distinguée par
{i) la présence de l'alléle 1 au locus SKD-1, {ii) 'absence du locus
MBH-2, et (iil) la présence de I'alléle 3 au locus ACP-1 {Tableau 1}. Les
caracléristiqgues génétiques de la population 2 ont consisté a (i) la
fixation de 'aliéle 2 au locus SKD-1, {ii) {'existence du locus MDH-2, et
{iii) la présence de l'ailele 2 au locus ACP-1 (Tableau 1). Les individus
présentant une combinaison de ces caracléristiques géngtigues ont ete

Tableau 1. Fréquences alléliques pour la Population 1 (sous-populations C. acinaciformis,
types intermédiaires, et nuage hybride) et la Population 2 (C. edufis). N indigue le nombre
d'individus. Seuf fe nuage hybride a é1é considéré lorsque un seul alléle est présent dans
la population 1.

Locus Sous-population Pop. N Fréquences aliéliques
1 2 3 4 5 § 7
84 0500 8.500
188 0465 007 0465
t 253 6476 0.047 0476
2 253 0512 0.488
t 84 (304 0.896
t 180 0349 0.85%
t 253 0334 0666
2 253 0457 0544
t 84 0.476 0464 0.006 0054
t 188 0809 0.003 0357 0.006 0441 0.006 0179
t 282 0606 0.002 0397 0004 0448 0.0058 0.137
2 253 L004 0.002 0081 0053 0433 0.048 0381
t 83 G488 0030 0A4B2
Types intermédiaires 1t 181 0.508 0034 (457
Nuage hybride T 244 0502 0033 (485
PGM-2 €. acinaciformis 2 B4 0286 0423 {119 0173
1
1
4
]
1
i
2
i
t
b
t
z

ACP-1 L. acinaciformis
Typas intermadiaires
Nuage hybrids
£ edufis

PGE L, acinacilormis
Types intermédiaires
Nuage hybride
C, edulis

PG L acinacitormis
Types intermédiaires
Nuage hybride
C, edulis

PGM1 €. acinacitormis

Types intermadiaires 167  G.365 0506 0433

Nuage hybride 251 0338 0478 0.082 0122
SKD-Y  C. acinactiormis 84 0500 0500

Types intermédiaires 169 0488 0542

Nuage hybride 253 (492 0.508

C. edulis 253 1.000
NOH-1__C. edulis 253 0539 847D
NDH-2 €. edulis 253 1530 4,470
IDH-1  Nuage hybride 253 1400

L. edulis 253 1.000
DH-2  Muage hybrige 253 1.000

C. poulis 263 1.600
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considérés comme des types inlermediaires, et ont été detectes
seulement dans Iz population 1. Paimi les 253 échantillons de la popu-
fation 1, B4 ont éte considérés caractéristiques de C. acinaciformis et
169 caractérisliqgues de lypes intermediaires, alors gue tous les
échantillons de la population 2 ont éte déterminégs comme elant
C. edufis. L.a présence de types intermédiaires dans la population 1 a
permis la subdivision de celte population en deux sous-populations,
pommeaes par fa suite sous-populations “lype inlermeadiaire” et
*C. acinaciformis”. Un type intermédiaire pouvant résulter (i) de
croisements F1 entre C. acinaciformis et C. edulis, (i} de croisements
entre les ganérations F1 ou les générations suivantes, eVou (jii} de
croisements an retour; la iotalité de ia populalion 1 a éte considéree
comme un “nuage hybride”, ¢'est-a-dire un mélange complexe de formes
parentales, d’hybrides F1, de types résultant de croisements en retour
et des produits de ségrégalion (GRANT, 1971).

Structure génétique et clonale des populations

Les Iréquences aliéliques pour C. acinaciformis, les types inlermé-
digires et ie nuage hybride, et C. edulis sont détaillées dans le
Tableau 1. Le pourcentage de loci polymorphas est supérieur chez
C. acinaciformis (75,0%), ies types intermediaires (75,0%) et {e nuage
hybride {(75,0%) en comparaison avec C, adufis (62,5%). D’'une maniére
similaire, le nombre moyen d'alléles par locus est plus important pour les
ypes intermédiaires (2,88 = 0,69), le nuage hybride (2,88 + 0,69), et
C. acinaciformis (2,38 £ 0,42) compare a C. edulis (2,25 x+ 0,70). Lhéte-
rozygotie moyenng observée est nettement supérieure a I'hétérozygotie
moyenne attendue pour . acinaciformis, les lypes intermédiaires et le
nuage hybride, en comparaison de C. edulis (Tableau 2). Les valeurs du

Tableau 2. Valeurs des hétérozygoties moyennes attendue {H,,) et observée {H,,.), et des
coefficienis de consanguinité {F) a chaque locus pour la Population 1 (sous-populalions
C. acinaciformis, types intermediaires, =t nuage hybrida} ot la Population 2 (C. edulis).

Population 1 Population 2
€. acinaciformis Types intermédiaires Huage hybride €. edulis
Lozus HJH Hain F Ha!! Hﬂn F ﬁm th F Hm Ha!m F
ACP-1 G500 0.852 -0.9051 0.563 0.905 0.607| 0.544 0.921 0653 | 8.580 0.285 0.423
PGD-1 0423 0583 03801 0455 0.688 0510 0.445 0.652 -G.466) 0486 0.858 -0.720
PGH) 0.555 0941 -0.695] 0646 0,893 -0.381] 0,623 0.909 -0.460] 0.656 0.791 -0.2068
PGA-t | 0520 0.604 -0.7081 0531 0.907 -0.708] 0.531 0.90% -0707
PGM-2 | 0.696 0.893 -0.283] 6,600 0790 0.317] 0.638 0.825 -0.282

MDH-1 0.266 0.103 0.614
MDH-2 0,488 0.593 -0.190
SKO-1 1 0500 1.000 -1.0001 0600 0.917 -0.8367 0.500 0.945 -G880) 0O o ]
H3H-1 & 0 9 0 g 0 0 & 0 0 4 0

H-2 Ul 0 a a ) 1] g o 0 0 ¢ ]
Moyenne | 0400 0.659 -0.662] 0.412 0.637 -0.5601 0.410 0.645 -GS5BS | 0,362 0.329 -0.048
Fearbtype] G0 0.450 0.283 | G089 0,093 0,107 1 0.073 0109 0.217 | 4139 0.324 0.539
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coefficient de consanguinité (F) sont ainsi fortement négatives pour ia
population 1, tandis que les valeurs du coefficient de consanguinite sont
proches de zéro pour C. edulis (Tableau 2). Les sous-populations de
C. acinaciformis et des types intermédiaires presentent des indices Fgy
{0,005 et 3,004 respactivement) et Ggr {0,005 et 0,001 respectivement)
trés faibles. Les distances géneétiques de Nei (D) entre €. acinaciformis
et C. edulis sont plus élevées (0,153}, par rappert aux distances entra
les types intermédiaires ot C. edulis {0,119) et entre C. acinaciformis et
les types infermédiaires (0,005).
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Figure 3. Représentalion spatiale des clones pour (A) la population t {C. acinaciformis;
121 clones) et (B ia population 2 {C eduiis, 83 clones). Chagque combinalson de symboles
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La population 1 est composee d'un total de 121 clones (Fig. 3A), i.e.
une proportion identifiable de doneas (P} de 0,48, dont 34 sont caracté-

ristiques de

C. acinaciformis (Pl = 0,40), et B7 des lypes intermédiaires

(P} = 0,52). Pour la population 2, 93 clones ont &té discrimings (Fig. 3B)
avec un Pl de 0,37, La probabilité d'identité clonale décroit de manigre
logarithmique avec [a distance seulement pour la population 1 (Fig. 3).

En outre, le recrutement par la propagation végétative est plus important
ar rapport au recrutement par les graines dans cette population,
p P
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Figure 4. Représentation de la relation entre la probabilité d'identité clonale ef la distance
pour (A) la population 1 et {B) la population 2.
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Variation morphologique
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Figure 5. Moyennes el écarl-types pour les 14 caractéres morphométriques mesurés
dans les populations 1 et 2. Les parenthéses Indiguent le neombre d'individus.
NC = nombre de carpelles, DCE = diameétrs du cercle des étamines, LN = longueur des
anire-noelds, LF = longueur des tedilles, L1 et E1 = largeur af épaisseur de ja section das
feuilles a 3 om du point dinsertion des leuifles, 11 » index d'équilatératité 1, 1.2 et E2 =
I argeur 81 épaisseur de la seclion des fevilles & 1 cm a partir du sommet des feuilles, |
2 = index déquilatérabté 2, 11-12 - différence enlre les deux indices d'équilatéralilé,
LAR = largeur du réceptacle, LOR = longueur du réceplacie, L1AF = ralio de Ia largeur
des feuiiles sur |a longuewr des feuilles.

Les valeurs moyennes (= écari-types) des caractéres morphomé-
friques dans chacune des deux populations sont représeniées dans ia
Figure 5. Trois axes en composants principaux représentant 37,22%,
16,94% el 11,93% de |a variation totale ont été sélectionnés pour una
représentation cumulée de 66,13%. Dans cet espace multivarié, deux

e 33



ensembles de points bien distincls peuvent &tre visualisés corres-
pondant aux deux populations, sans aucune identification daire d'un
groupement mixte pour les types inlermédiaires de la popuiation 1
{Fig. 6). Les résuliats de la MANOVA (F = 37,94 ; ddl = 14,52; p < 0,001}
ont révélé des différences significatives entre ces deux groupements
pour l'ensemble des caractéres morphologiques. Lanalyse discrimi-
nante a mis en évidence un axe canonigue unigue gui expligue 100% de
la variation totale. Sur cet axa, les valeurs des coefficients canoniques
standardisés demontrent que les caractéires morphométriques fonguaur
des feuilles {-1,55), index d’equilatéralite 1 (1,52), ratio de i3 largeur das
leuilles sur leur longueur (1,27}, différence 11-12 (-1,17), épaisseur de la
section des feuilles E2 (1,13), et a moindre degre, longueur des entre-
noeuds (0,72) et épaisseur de la section des feuilles E1 (0,71)
permettent une discrimination claire des deux populations ; il est donc
possibie de reconnaitre les deux taxons sur des critéres morpho-
logiques.

s acinaciformis
o edulis

Axe 3
o
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Figure 6. Résultatzs de Analy=ze en Composanies Principales (ACP) pour 14 caractéras
morphométriques des populatiens 1 (€. acinaciformis) et 2 (C. edulis).

Production des fruits/graines et germination des graines

Le pourcentage de fruits malures, le nombre moyen de graines
produites par fruit et e poids moyen des graines {mg) pour chague
raitement de pollinisation st population sont représentés dans la
Figure 7. Lanalyse log-linédaire a démontre des diflerences significatives
entre (i) populations x traitements de pollinisation, (i) populations x
maturation des fruits et {jii) traitements de pollinisation x maturation des
lruits (¥2 = 17,31, dd! = 6, p < 0.01). Le pourceniage de fruits matures
s'est révelé ainsi plus élevé sur 'ensemble des traitements de pollini-
sation chez C edufis. Des différences significatives existent entre les
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Iraitements de pollinisation mais chacune des deux populations varie
differemment selon les traitements de poliinisation. Le test exact de
Fisher indigue des différences significatives (p < 0,05) pour e pourcen-
tage de fruits matures chez C. edulis (96,88%) par rapport a
€. acinaciformis (81,08%) pour le traitement “libre pollinisation”. Pour
C. acinaciformis, les résultats de ce {est ont aussi révéleé un pourcentage
de fruits matures significativement plus élevé pour les traitements de
‘libre pollinisation™ {p < 0,001) et “hybridaticn manuelle” {p < 0,001) et
significativement plus faible pour le traitement “"agamospermie’
ip < 0,01) en comparaison du traitement “allogamie manuelle”. Chez
C. edulis, le pourcentage de fruits matures est significativement plus
{aible pour le traitement “agamospermie” (p < 0,001) par rapport au
raitement “aliogamie manuelle”.

Les indices d'auto-fertilité et d’aute-compatibiliié se sont révélés
Irés faibles pour C. acinaciformis {(moyenne x écart-type = 0,14 £ 0,32 ot
0,11 £ 0,29 respectivement) en comparaison de C. edulfis {moyenne +
écart-type = 0,561 = 0,13 et 0,54 x 0,12 respeclivement). Un nombre
important de donnees égales & zéro n'a pas permis de tesler statisti-
quement les deux indices chez C. acinaciformis. Pour C. edulis, la valeur
de I'indice d'auto-fertilité ne dévie pas significativement (1 = 0,25, ddl =
30, p = 0,40) par rapport a la valeur seuil de 0,5 alors que la valeur de
lindice d’auto-compatibilié est significativement {t = 1,69, ddl = 31,
p < 0,05) supérieure par rapport a la valeur seuil de 0.5, ce qui indique
une auto-fertilite compléte et une auto-compatibilité préferentielie dans
celle population.

En ce qui concerne la production de graines par fruit, les rasultats
de I'ANOVA ont démontré des diftérences significatives entre (i) les
populations (F = 70,27, ddl = 1, p < 0,001), {ii} les traitements de pollini-
sation {F = 6,06, ddl = 6, p < 0,001), et (iii) pour {'interaction populations
x traitements de pollinisation {F = 3,40, ddf = 6, p < 0,01}. Les compa-
raisons planifiées ont révélé alors une production de graines par fruit
pour le traitement "libre pallinisation” significalivement {F = 53,44, ddi =
1, p < 0,001) plus élevée chez C. edulis {moyenne x ecart-type =
1331,42 = 414,84) compare a C. acinaciformis (moyenne = écart-type =
366,60 + 476,72). La production de graines par fruit s'est révélée, chez
C. edufis, signiticativement (F = 61,33, ddi = 1, p < 0,001) plus faible pour
le traitement *agamospermie” comparé au traitement “allogamie
manuelle”. Les résultats de FANOVA ont déterminé, pour la biomasse
des graines, des différences significatives entre les taxons (F = 7,87, ddl
= 1, p « 0,01) et les traitements de pollinisation (F = 3,84, ddl = 6,
p < 0,01). Les comparaisons planifiées ont mis en évidence des graines
significativement {(F = 849, ddl = i1, p < 0,01) plus lourdes chez
C. edufis par rapport & C. acinacitormis pour e trailement “libre polfini-
sation” {Fig. 7). Pour C. edulis uniguement, le poids des graines s'est
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Figure 7. Pourcentage des fruits matures, moyenne du nombre de graines produites par
fruit et moyenne du poids des graines {mg) pour les pepulations 1 (en blane) et 2 (en noir)
pour chacun des 7 traitements de pollinisation : {i} libre pollinisation, (i) autogamis
sportanée, (i} artogamie manuelis, (ivj allogamie manuelie, (v) hybridation manuelis,
{vi} agamospermie, et (vil) autogamie spontanée avec insacticide.
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revéle significativement plus éleve (i) pour les traitemeants “fibre pollini-
sation” {F = 13,97, ddl = 1, p < 0,001), “autogamie spontanée” (F = 4,90,
ddl = 1, p < 0,05) et "agamospermie” {F = 6,42, ddl = 1, p < 0,05) en
comparaison avec le traitement “aliogamie manuelle” et (i) pour le
lraitement “autogarnie spontanée” (F = 4,37, ddl = 1, p < 0,05) comparé
au traitement “autogamie spontanée avec inseclicide”, ce qui suggére
un effet de l'insecticide sans pour autant interiérer dans linterprétation
des autres résultats.

Les résultats des ANOVA ont démontré une fréquence cumulée de
germination des grainas significativement (F = 8,70, ddl = 1, p <« 0,01}
plus élevée chez C. edulis (moyenne + ecart-type = 0,41 + 0,25) que
chez C. acinaciformis {moyenne = écarl-type = 0,28 = 0,22) sur
Fensembie des fraitements de poliinisation. Pour la taillle des jeunes
plantules, seules les différences entre ies trailements de pollinisation
sont significatives (F = 48,39, ddl = 2, p < 0,001) au sein de chague
population selon les relations suivantes : “autogamie manueslle” vs.
‘allogamie manuellg” {p < 0,001}, *autogamie manuelie” vs. *hybridation
manuelie” (p < 0,001) et “allogamie manuelle” vs. *hybridation manuelle”
{p < 0,001) (Fig. 8).
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Figure B. Moyenne de la taille des plantules pour iss populatiens 1 {en blanc) et
2 {en noir), pour chacun des 3 traitements de pollinisation : (i) autogamis sponianée,

(i) aliogamie manuella, 8t {lii) hybridation manuelle.

Dépressions de consanguinité et d'hybridation

Las valeurs de l'indice PRC chez C. edulis (moyenne x écart-type =
-0,02 = 0,62) non significativement differentes de la valeur seuil zéro
{1 = 0,21, ddl = 31, p = 0,42) mettent en évidence aucune dépression de
consanguinite (Fig. 9). Au contraire, pour C. acinaciformis, les valeurs de
findice PRC {moyenne x écart-type = 0,18 + 0,42), significativement
différentes par rapport & la valeur seuil zéro (1 = 2,48, ddl = 33, p < 0.01),
indiquent une irés faible depression de consanguinité dans cette
population. Les valeurs de Pindice PRH pour C. acinaciformis {moyenne



+ ecart-type = -0,71 + 0,90} et C. edulis {moyenne + écart-type = -0,19
+ 0,57) sont significativement inférieures par rapport a ta valeur seuil
zéro (t = 4,66, ddl = 35, p < 0,001 et t = 1,90, ddl = 31, p < 0,05 respec-
livement), ce qui indique une vigueur hybride dans les deux populations,
celle de C. acinaciformis étant cependant significativement plus forte
{t= 24,34, dd! = 1, p < 0,001).
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Figure 9. Moyenne de la pedormance relative de consanguinité (PRC) et dhybridation
{PRH) pour les popuiations 1 {en blanc) et 2 {en noir). Les parenthéses indiquent la
nombre d'individus.

DISCUSSION
Positlon taxonomique des Carpobrotus

l.a présente étude, basée sur la variation morphologique et géné-
lique, indigue clairement [a présence de deux taxens bien distincts de
Carpobrotus. Lensemble des caraciares folinires et reproducteurs sont
en accord avec les descriptions de C. edulis el C. acinaciformis {Tutin et
al., 1964 ; FERNANDES, 1972 ; HasLaMm et al., 1977 ; HUXLEY & TaYLOR,
1977). Les distances généligues observées entre C. edulfis, C. acinaci-
formis et les lypes intermédiaires confirment 'existence de deoux taxons.
Ceci contradit les résultals de AKEROYD et PRESTON (1990, 1983) qui
considérent seulement la présence d'un seul taxon dans le bassin
mediterranéen, C. eduiis, tandis que C. edulis var. rubescens Druce aux
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fleurs rose-magenta correspondrait selon eux a C. acinaciformis. Nous
confirmons donc bien lidentification de C. acinaciformis dans la popu-
lation 1, taxon distinct de celui présent dans la population 2 reconnu
comme étant C. eduiis,

Des etudes similaires ont eté raalisées en Californie (ALBERT et al.,
1997) afin de discriminer C. eduiis et C. chilensis. Parmi les G caractéres
morphométrigues en commun avec la présente étude, trois caraciéres
loliaires permetient de discriminer C. edufis et C. chilensis en Californie
et C. edulis et C. acinaciformis en Provence : longueur des feuilles,
largeur des feuilles et longueur des entre-noeuds, Notre stude souligne
gue lindex d’équilatéralité constitue une caractéristique diagnostique
importante dans la discrimination des espéces de Carpobrotus. De plus,
lidentité génétigue de NI {1987) observée entre . edufis et
C. chilensis en Californie, correspondant a une distance génélique de
0,13 {GaiLtaGHER ef af, 1937), est similaire & celle observée enire
C. edulis et C. acinaciformis (0,15}.

Le second point notable de la présente étude conceme l'existence
d'une proportion importante de types intermédiaires dans {a population
1, fensemble de cette population constituant un nuage hybride. Ces
lypes intermediaires sont trés peu ditférenciés {faibles valeurs de Fg; et
Gsy) par rapport aux endités parentales de C. acinaciformis. Cedi
suggere des phénoménes dhybrdation fréquents et suffisamment
anciens pour permetire une fréquence élevée de croisements en retour
se traduisant par l'infrogression de génes de C. edulis dans le génome
de C. acinaciformis. En oulre, les caractéristiques de reproduction
asexusde et sexuée, chez C. acinaciformis, démontrent (i} une croissance
clonale trés importante et supérieure au recritement par les graines, (i)
une faible auto-fertilite et auto-compatibilité et (i) une performance
supeérieure en hybndation pour tous las stades de vie de production des
graines, de germination et de croissance des plantules {valeur de RPH
fortement négative). En regard de I'ensemble de ces caractéristiques
géngtiques et reproductrices, €. acinaciformis sur Ile de Bagaud
semble étre d'origine hybride. Ce taxon doit présenter des problémes
maeiotiques lors des croisements intra-taxon d'oli les performances trés
faibles observées, En Pabsence d'étude comparative avec C. acinaci-
formis indigene d'Afrique du Sud, il s'avére ainsi plus judicieux de
désigner la population 1 comme C. affine acinaciformis. La répartition de
C. acinaciformis et C. edulis est chevauchante dans leur aire d'origine et
des hybrides ont &ié signalés entra ces deux taxons (WisuRa & GLEN,
1993}. Il est ainsi possible que des individus hybrides ou introgressés de
C. acinaciformis alent pu élre plantés et dissémings au gré des multiples
introductions sur le pourtour médilerrangen. Sur I'le de Bagaud, des
hybridations/introgressions récurrentes au cours des générations
successives ont alors engendré un nuage hybride. Les hybridations
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entre des espéces indigénes et allochtones et/ou enlre des espéces
etrangéres sont de plus en plus fréquentes, particulierement au sein des
habitats insulaires (ABBOTT, 1992). Elles peuvent entrainer des impacts
géndtiques et écoiogiques négatifs pour ia flore indigéne (ViLa et al,
2000). N est intéressant de noter gu'un processus similaire a pu se
réaliser en Californie, ol C. edulfis est supposé avoir été introduit comme
hybride le long des cdtes califomiennes {C. D'Anlonio, comm, pers.}, et
subit des introgressions de génes & partir du génome de C. chilensis
(GALLAGHER et al., 1987). Ainsi dans les deux situations, c'est le taxon
suppose hybride, C. affine acinaciformis en Provence el C. edulis en
Californie, qui regoit un flux de génes & partir du génome d'un taxon
supposé plus pur, C. edulis en Provence et C. chilensis en Californie.

Structure géngtique et clonale des populations

Les traits d'histoire de vie sont reconnus comme des facteurs
majeurs pouvant influencer les niveaux de diversité geénetique et son
organisation au sain et entre les populations d'un grand nombre
d'especes vagétales (HaMRICK et al., 1979). C. edufis, C. affine acinaci-
jformis, les divers types intermédiaires, et le nuage hybride présentent
das niveaux de diversité génédtique {pourcentage de loci polymorphas,
nombre moyen d’aliéles par locus, hétérozygotie moyenne cbservée)
plus elevés que les estimations moyennes relatives aux espéces ayant
un systéme de reproduction asexus, sexug, allogame et mixte, et par
des mécanismes de dispersion zoochores {HaMRiCK et al, 1979). En
outre, C. affine acinaciformis, les divers types intermédiaires, et la nuage
hybride présenient aussi une diversité géngtique plus importanie
comparége aux estimations moyennes pour les espéces pérennas a long
cycle de vie {(HamRIcK et al., 1979). De mémae, la proportion identifiable
des clonas (P} es! plus élevée chaz C. edulis et C. affine acinaciformis
comparée aux esfimations moyennas pour 21 espéces clonales
{moyenne de 0,17) citées dans ELLSTRAND et RCOSE {1987).

Dans |la population 1 (C. affine acinaciformis, les divers types
intermédiaires, &t le nuage hybride), les valeurs du coetficient de
consanguinité {F) de Wright, forlement négatives, suggérent une forte
Iréquence de Hlux de génes entre des individus non apparentes et ainsi
peu de consanguinité dans cette population. De plus, dans cetle
population, a déja été mentionneé la forte proportion d'hybridationfintro-
gression. Tout cecl, associe au fait que C. affine acinaciformis présen-
terait une origine hybride, permat d'expliquer les niveaux plus élevés de
diversite génétique, comparativement & C. edulis. Une telle diversite
génétique peut contribuer a une plus grande plasticite écologique el
ainsi favoriser les processus d'invasion chez C. affine acinaciformis,

La distribution spatiale des clones étant scuvent auto-corrélée, il
devrait exister une relation négative entre la distance séparant deux
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individus et la probabilité selon laquelle les deux individus appartiennent
au méme ctone {HaRaDa et af., 1997). Une telie relation a éié démontrée
chez C. affine acinaciformis, avec une distance moyenne entre individus
du méma clona de 12,36 m. En outrse, la propagation végétative est plus
importanie gue le recrutement sexuel chez ce taxon, ce qui est confirm#
par Ia taille des clones {cf. Fig. 3). Ainsi, un taux réduit de reproduction
sexuge peut maintenir des niveaux éievés de diversite génétique chez
les espéces clonales a long cycle de vie (ELLSTRAND & RoosE, 1987). La
laille réduite des clones de O edulis suggere des schémas de
groissance en mosaigue basés sur le fractionnement des rameaux et
une reproduction sexuee plus efficace.

Stratégies de reproduction

Les stratégies de reproduction représentent un élément clé dans ia
détermination de I'établissement et le succas des plantes envahissantes
(Baker, 1955 ; BrRowN & Burpon, 1987). Immédiatement apras lintro-
duction, des modalités de reproduction indépendantes tefles que
Pagamospermie, 'autogamie ou ia propagation végétative sont tras
importanies dans 'établissement d'une plante qui possade un faible
nombre dindividus introduits (Baker, 1955, 1986 ; Bazzaz, 1986 ; BROWN
& Burpon, 1987 ; Rov, 1990). Au cours de la colonisation immeadiate,
fagamospermie et {'autogamie augmentent la transmission de génes
favorables aux générations suivantes et favorisent ainsi une meilleure
adaptation locale alors que la propagation végélative permet une occu-
pation spatiale immeédiate dans le proche environnement {PYsex, 1997 ;
KoLar & Lobge, 2001). Lexpansion des espéces introduites dépend
ensuite de la capacité de réponse & des pressions de sélection
nouvelles et variees, i.e. le maintien d'une forte diversite génélique
{Brown & Burpon, 1987 : Roy, 1990). Dans ce cas, 'allogamie ainsi gue
fhybridation inter-spécifique (si une vigueur hybride existe) apparaissent
avartageuses puisquslies fournissent de nouvelles combinaisons géné-
ligues potentiellement favorables pour s’adapter 3 de nouveaux
environnements (ViLa et al,, 2000). Une espéce exolique aux capacilés
optimales d'envahissement devrait alors posseder différentes siratégies
de reproduction, incluant des modalités de reproduction indépendante
{apomixie e¥ou autogamie) et dépendantes (alflogamie etou hybrn-
dation) {(Baken, 1986 ; Bazzaz, 1986 ; Brown & BURDON, 1987 ;
ELLSTRAND & SCHIERENBECK, 2000},

Un aspect important de cette étude concerne les stratégies de
reproduction trés différentes entre les deux laxons, C. edulis et C. affine
acinaciformis. Chez C. edulis, les performances en agamospermie pour
la maturation des fruits {68,75%) et 1a production de graines (moyenne
+ écarl-type = 131 = 162) suggeérent gue 'agamospermie peut étre
considergs comme une allemative reproductrice chez ce taxon, ce qui
n'est pas le cas pour C. affine acinaciformis caractérisé par une trés
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faible maituration des fruits {10,81%). Cetle faible proportion d'aga-
mospermie pourrait résulter de l'inlrogression de cerfains génes du
génome de C. edulis. C. affine acinaciformis et C. edulis présentent aussi
das indices d'auto-fertilité et d'auto-compatibilité contrastés. C. edufis est
completement auto-fertile, i.e. capacité a produire des fruits/graines en
{absence des pollinisateurs, et auto-compatble, i.e. capacité de produire
des fruits/graines en autogamie, alors que C. affine acinaciformis est
faiblement auto-fertile et auto-compatible {moyenne AF et AC inférieure
a 0,5). Uindice PRC indique aucune évidence de dépression de consan-
guinite chez C. edufis et une légére dépression de consanguinité chez
C. affine acinaciformis, Les valeurs fortement négatives du coefficient de
consanguinité (F) chez ce demier taxon, indiguant peu de flux de génes
entre des individus apparentés, pourraient expliguer 'existence d'une
laible deépression de consanguinité chez C. affine acinaciformis peu
consanguin. C. edulis, avec des valeurs du coefficient de consanguinité
proches de zéro, présenterait un systeme de reproduction plus aleatoire
{équilibre d'Hardy-Weinberg). Labsence de différences significatives
entre la libre pollinisation et 'allogamie indique que la reproduction des
deux taxons n'est pas limitée par I'activité des agenis poliinisateurs. En
lait, les fleurs des deux taxons sont activement pollinisgées par un
bourden, Bombus terresiris L. (C. Suehs, obs. pers.). Ainsi, sur {'le de
Bagaud, les pollinisations naturelles chez €. affine acinaciformis
sembient favoriser les croisementis inter-taxons paricipant ainsi & la
proportion importante de types intermédiaires observés chez ce taxon.

Impacts genetiques et reproducteurs sur la dynamique
d'invasion des Carpobrotus de I'ile de Bagaud

Les strategies de reproduction trés contrastées entre les daux
laxaons impliquent différentes dynamiques d'etablissement et dinvasion
sur 'lle de Bagaud. C. edulis présente un systéme de reproduction
mixte, optimal dans le succés des aspaces envahissantes, i.e. modalités
de reproduction indépendantes {propagation végétative, agamosparmie,
auto-fertilité et auto-compatibiliié) assurant son établissement dans une
nouvelle région st modalités de reproduction dépendantes (allogamis st
hybridation) favorisan! ensuite son expansion. Le systéme de repro-
duction de C. affine acinaciformis est caractérisé par une croissance
clonale importante, ce qui favorise son implantation en occupant rapi-
dement Vespace local. Cette croissance clonale est particuliérement
agressive sur {'lle de Bagaud puisque C. affine acinaciformis s'étend
actusllement vers l'intérieur de l'le {Fig. 1) au sein du matorral scléro-
phylle & Pistacia lentiscus, Erica arborea, Myrtus communis, Phillyrea
angustifofia, et Quercus ilex, alors que . edulis reste actuellement
cantonné aux ceintures halophiles st halorésistantes du littoral {Fig. 1).
En outre, C. affine acinaciformis présente des performances élevées
seulement en hybridation inter-taxon. Les hybndations peuvent engendrer
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des changemanis génaétiques, i.e. une “flexibilite ganétique” favorables &
Fadaptation des individus dans de nouveaux environnemenis
{RESEBERG & CaRNEY, 1998; NEUFFER af al., 1999, ViLa et al, 2000) et
augmenter leur expansion {ABBOTT, 1892), ce qui est le cas de C. affine
acinacfformis. En outre, la vigueur hybride importante observée lavorise
les processus dinvasion (DAEHLER & STRONG, 1827, ViLa & D'ANTONIO,
1998b) chez ce taxon. Finalement, au travers des phenomeéneas d'intro-
gressicn, cerlains génes avantageux de C. edulis, laxon frequemment
menacant pour la flore indigéne en Provence, pauvent étre incorporé
dans le génome de C. affine acinaciformis, taxon localement enva-
hissant, ce qui peut créer de nouvelles combinaisons génotypigques avec
de fortes potentialités d'invasion, aggravant ainsi Fimpact de C. affing
acinaciformis.

Das études moldculaires sont donc nécassaires pour déterminer
lexistence d'un tel phénoméne, i.e. comparer les valeurs sélectives
relatives des entités parentalas et des divers types intermédiaires dans
ies populations naturelles. Un tel rdle des hybridations/introgressions a
été déterming en Californie, ou les types intermédiaires contribuent au
syccés de linvasion des Carpobrotus du fait de la formalion de
génotypes additionnels envahissants {(ViLa & DANTONIO, 199BD ; WEBER
et af., 1998).

En conclusion, les différences observées dans les stratégies de
reproduction et les niveaux d’hybridation entre les deux taxons
impliquent différentes mdthodes de gestion afin de contrdler leur
expansion. Premi&érement, une des priorités consiste a distinguer les
deux taxons et contrdler leur présence en sympatrie afin d'éviter les
impacts négatifs cités ci-dessus liés aux ph&nomeénes d'hybridation/
introgression. C. edulis requiert plus particulisrement un contrble de la
production imporiante de graines en raison de son succés pour loules
les modalités de reproduction sexuée et en agamospermie. Au contraire,
en raison de sa forte expansion clonale, le contrdle de C. affine acina-
ciformis dépend plus de I'arrachage manuel des larges tapis uniformes.
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