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RESUME 

Résumé : La reproduction par voie végétative est très courante pour une majorité d’espèces. 

Cette stratégie permet de créer des descendants génétiquement identiques à leurs parents 

appelés ramets et privilégier ce type de reproduction peut avoir des conséquences sur la 

structure génétique des populations (diversité). Il existe cependant des différences fortes entre 

espèces clonales dans la nature et la durée du lien qui unit deux ramets. Certaines plantes 

peuvent rester connectées toute leur vie alors que d’autres se séparent rapidement pour 

constituer des unités physiologiquement indépendantes. Il y a des mécanismes émergents de 

cette organisation différente entre les plantes intégratrices, comme le développement d’une 

coopération pour l’acquisition des ressources grâce à la spécialisation et la translocation des 

ressources d’une partie à l’autre de la plante en fonction des besoins. Chaque ramet qu’il soit 

intégré ou pas peut exprimer des variations morphologiques (allocation de la biomasse) aux 

conditions du milieu pour s’adapter aux disponibilités en ressource, c’est la réponse plastique. 

Cette capacité d’adaptation au milieu peut conditionner les performances en terme de 

production de biomasse ou bien de compétition.  

La disponibilité des ressources (p. ex., nutriments, lumière, eau) dans l’environnement naturel 

étant spatialement et temporairement hétérogène, les espèces clonales et non clonales vont 

avoir des stratégies différentes pour obtenir les ressources dont elles ont besoin. En fonction 

de l’espèce présente et de la nature de l’environnement (homogène ou hétérogène) dans lequel 

elles se trouveront, les performances en terme de croissance et de compétition vont variées.  

L’objectif de cette synthèse est de faire l’état de l’avancement récent de la littérature 

concernant les rapports de compétition intraspécifique et interspécifique en milieu hétérogène 

et plus précisément essayer de voir si les espèces clonales seraient plus compétitives en milieu 

hétérogène. Cela passe par la compréhension des mécanismes induits par la stratégie de 

reproduction (intégration physiologique) et ses conséquences sur l’organisation des 

populations (diversité génétique). 

Mots clés : espèces clonales, compétition intraspécifique et interspécifique, diversité génotypique, intégration 

physiologique, plasticité morphologique, ramet et genet. 
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« It is not the strongest of the species that survives, nor the most intelligent that survives. It is 

the one that is most adaptable to change. » 

Darwin (1859) 
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INTRODUCTION 

Il y a déjà plus de 25 ans que le premier livre se concentrant uniquement sur la biologie des 

populations et l’évolution des organismes clonaux a été publié (Jackson et al. 1985). Depuis, 

pas moins de 10 congrès ont été organisés, pour communiquer des dernières avancées de la 

recherche sur les plantes clonales, ce qui montre leur importance pour le domaine de 

l’écologie. Depuis le début des années 2000, les travaux les plus récents ont été 

principalement publiés dans des numéros spéciaux du journal Evolutionary Ecology (Stuefer 

et al. 2001; Tolvanen et al. 2004; Sammul et al. 2008; Honnay & Jacquemyn 2010). La 

recherche a rapidement fait un bond en avant et à la mi-octobre 2012 se tenait le « 10th Clonal 

Plant Workshop : Ecological Consequences of Plant Clonality under Global Change » à 

Pékin. 

Dans les années 80, les recherches se concentraient sur la régulation et les fonctions des 

différentes formes de croissance végétative (Jackson et al. 1985; Eriksson & Jerling 1990),  

sur l’organisation génétique au sein et entre populations naturelles (Cheliak & Dancik 1982; 

Loveless & Hamrick 1984; Hedrick 1986), sur les interactions génotype-habitats (Salzman 

1985) ou encore sur les enjeux de l’intégration entre individus et le partage des ressources 

(Noble & Marshall 1983; Alpert & Mooney 1986; Slade & Hutchings 1987).  

Par la suite, dans la première partie des années 90, la recherche sur les organismes clonaux 

s’est accélérée et un intérêt plus particulier a été porté sur la capacité de réponse des plantes 

clonales (plasticité) aux changements d’environnement (Callaghan et al. 1992; de Kroon et al. 

1994; voir la revue d'Oborny et al. 2012), aux aspects de compétition et leur rôle dans la 

succession (Prach & Pyšek 1994; Tilman 1994) et à la poursuite d’études moléculaires pour 

comprendre la structure spatiale des populations (Jelinski & Cheliak 1992; Hara 1994; Jeník 

1994; Widén et al. 1994). 

C’est à partir de la fin des années 90 que les chercheurs s’intéressent plus à des sujets 

d’écologie et de biologie et moins d’évolution (Eckert 1999) en travaillant sur les dynamiques 

des plantes clonales en milieu hétérogène (Stuefer et al. 1996; Hutchings & Wijesinghe 1997; 

Hutchings 1999; Price & Marshall 1999) et en modélisant les dynamiques de compétition 

dans ces milieux (Winkler et al. 1999). Des hypothèses se basant sur les adaptations possibles 

des espèces clonales aux conditions hétérogènes de l’environnement naturel ont été 

développées (Stuefer 1996; Price & Marshall 1999) en prenant en considération le rôle de 

l’intégration physiologique, les changements de plasticité dans la réponse architecturale de 
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croissance (Hutchings & de Kroon 1994; de Kroon & Hutchings 1995) et la « division du 

travail » (Stuefer et al. 1996; Alpert & Stuefer 1997; Hutchings & Wijesinghe 1997).  

Dans les années 2000, les thématiques de recherche ont été très diversifiées allant de la 

régulation écophysiologique de la croissance végétative à l’investigation des conséquences 

écologiques et génétiques de ce type de croissance en passant par la poursuite des travaux sur 

les questions d’intégration et de compétition en se basant sur de la modélisation ou encore des 

travaux sur les conséquences de variations environnementales sur le type de recrutement 

dominant, sexué vs asexué (Stuefer et al. 2001; Tolvanen et al. 2004; Sammul et al. 2008; 

Honnay & Jacquemyn 2010). 

Les enjeux de la recherche future sur les plantes clonales concernent encore l’organisation 

spatiale de la structure génétique et l’importance relative de la reproduction sexuée vs asexuée 

(Honnay & Jacquemyn 2010), les aspects de compétition et d’invasion des espèces clonales 

(Wang et al. 2012b; Zhang et al. 2012; Zhou et al. 2012) et l’évolution du système de 

reproduction et les implications écologiques et populationnelles qui en découlent (Dorken & 

Van Drunen 2010; Semchenko et al. 2010; Thomas & Hay 2010).  

Ainsi, la recherche sur les plantes clonales recouvre une variété très large de domaines de 

recherche en écologie et biologie végétale. Cela s’explique par le fait que la reproduction 

clonale ou asexuée est très courante dans la nature (Klimeš & Klimešová 1999). Malgré tout, 

il y a toujours un manque de travaux sur les aspects évolutifs des plantes clonales (Eckert 

1999; Honnay & Jacquemyn 2010) et une concentration sur des études d’écologie plus 

appliquée. Les travaux sur l’intégration entre individus et la gestion des ressources sont bien 

représentés dans la littérature et ont amené les questions de compétition intraspécifique et 

interspécifique pour les ressources (répartition hétérogène), d’organisation spatiale et de 

colonisation du milieu. Ce travail de synthèse s’inscrit au cœur des enjeux de la recherche 

actuelle. À la vue des avancées de ces 20 dernières années, où en est la recherche, quelles sont 

les zones d’ombres restantes et quelles sont les opportunités pour les futures recherches à 

entreprendre ? Cette synthèse va se focaliser sur les dynamiques de compétition des espèces 

clonales en milieu hétérogène en portant un intérêt particulier à l’importance des processus 

d’intégration et de la diversité génotypique.  
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METHODOLOGIE  

Pour répondre à cet objectif principal, j’ai été amené à poser des questions secondaires 
auxquelles cette synthèse va tenter de répondre : 

- Est-ce que les plantes clonales sont plus compétitives dans des conditions se 
situant aux limites de confort bioclimatiques ? 

- Est-ce que la reproduction végétative est une adaptation aux conditions extrêmes ? 
- Une forte diversité génotypique permet-elle à une espèce d’être plus compétitive 

en milieu hétérogène ? 
- Est-ce que la coopération entre individus augmente le succès de survie des plantes 

ou dans quelles conditions est-ce avantageux de coopérer ? 
- Comment les plantes utilisent-elles une ressource limitée pour être compétitives en 

milieu hétérogène ? 
- Quels mécanismes permettent d’avoir un équilibre dans la nature entre les 

différentes stratégies d’intégration, d’une intégration nulle (plantes non clonales et 
quelques plantes clonales) à une intégration complète ? 

- Comment l’hétérogénéité spatiale du milieu influence-t-elle les mécanismes de 
sélection naturelle et d’adaptation des plantes ? 

- Quelle est la stratégie utilisée par le peuplier faux tremble pour être compétitif ? 

Cette synthèse s’organisera en 5 parties. Les particularités écologiques des espèces clonales 

seront présentées dans un premier temps. Ensuite, nous verrons le cadre théorique définissant 

les concepts et théories de compétition et d’hétérogénéité. Les trois parties suivantes traiteront 

des implications de l’intégration entre individus, de la plasticité morphologique et de la 

diversité génétique pour les espèces clonales. Dans la continuité,  l’importance relative de 

l’intégration, de la plasticité et de la diversité sur la compétition intraspécifique et 

interspécifique en milieu hétérogène sera plus longuement discutée avant de présenter le cas 

du peuplier faux-tremble.  

Les références utilisées ont été obtenues de cinq façons à partir des plateformes ISI Web of 

Knowledge, Science Direct, Google Scholar et Jstor avec l’utilisation des mots clés suivant : 

clone, clonal plant, competition, competitivity, competitive, cooperation, resource sharing, 

heterogeneous environment, fragmented, contrasting habitats, patchy, integration, genotypic 

diversity, physiological integration. L’outil CrossRef ainsi que la vérification des listes de 

citations (cités par l’auteur et articles cités par d’autres) ont été utilisés afin d’élargir la 

recherche de documents en liens avec le sujet. La majorité des ressources utilisées sont des 

articles provenant de revues scientifiques évaluées par les pairs. Les articles cités ont été lus 

entièrement ou au moins partiellement avant d’être cités. Si les propos d’un article sont 

extraits directement d’un autre article, cela est précisé et les deux articles sont cités.  
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ESPECES CLONALES : AVANTAGE ADAPTATIF AUX CONDITIONS EXTREMES ? 

Reproduction végétative  

C’est depuis longtemps maintenant qu’il est établi que la plupart des plantes, dans les régions 

où le climat est saisonnier, sont clonales (de Kroon & van Groenendael 1997; Klimeš 2008). 

Ce mode de reproduction par voie végétative est très largement rependu chez les plantes que 

ce soit en milieu riche ou pauvre. Cette stratégie de reproduction se caractérise par la capacité 

d’une plante à produire une descendance (ramets) qui, en l’absence de mutations 

somaclonales, est génétiquement identique à son parent et potentiellement indépendante 

(Jackson et al. 1985; Herben et al. 1994; Price & Marshall 1999). Pour se multiplier, les 

espèces clonales utilisent différents modes de propagation incluant la formation de stolons ou 

de rhizomes, la production de bulbilles, tubercules, bourgeons ou talles et par fragmentation 

de la plante mère (Mogie & Hutchings 1990; Klimeš et al. 1997). En Europe centrale, ce n’est 

pas moins de 65,5 % des espèces qui peuvent utiliser la reproduction asexuée (Klimeš et al. 

1997) dont 21% utilisent au moins deux modes de propagation différents (Figure 1; Klimeš & 

Klimešová 1999). 

 

Figure 1 : Nombre d’espèces pouvant utiliser de 1 à 4 modes de croissance végétative différents pour un nombre total de 2 746 

espèces (traduit de Klimeš & Klimešová 1999)  

La structure modulaire (association de ramets) implique des fortes conséquences pour les 

plantes clonales. Elle leur confère la capacité de se déplacer dans l’espace grâce à des 

extensions (stolons, rhizomes…) vers des sites voisins et ainsi d’adapter leur réponse de 

croissance à l’environnement local en évitant des zones défavorables ou en exploitant d’autres 

plus riches (Herben et al. 1994). L’intégration entre individus permet de persister dans des 
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conditions environnementales différentes, de partager les risques et l’utilisation des ressources 

au bénéfice de l’ensemble du clone ou encore peut amener des problèmes comme la 

sensibilité aux perturbations et le risque d’érosion de la diversité génétique (Callaghan et al. 

1992). Ainsi le degré d’intégration entre individus qui varie souvent d’une espèce à l’autre 

fera varier le comportement d’une espèce dans un environnement donné. Par exemple, la 

façon de répondre à un environnement donné va être influencée par les différentes stratégies 

de croissance (p. ex., « phalange » vs « guérilla » définies plus loin) utilisées par une espèce.  

Le mot « clone » : deux définitions 

La multiplication par voie végétative à des conséquences sur l’organisation et les relations 

entre les ramets d’un même genet, (Herben et al. 1994) mais aussi entre les ramets de genets 

différents, grâce aux greffes racinaires par exemple (Baret & DesRochers 2011). Ainsi le mot 

« clone » peut se comprendre de deux manières différentes que l’on se place d’un point de 

vue génétique ou bien d’un point de vue écologique (Herben et al. 1994). Ces deux visions 

d’un clone peuvent se chevaucher dans des situations données. Le degré de chevauchement va 

dépendre de l’étendue et de la fréquence de séparation entre ramets et est donc lié au degré 

d’intégration des modules d’un genet (Eriksson & Jerling 1990).  

Pour un généticien, un clone (génétique) est le résultat d’une seule méiose soit l’ensemble des 

ramets ayant un même génotype. Les ramets peuvent être physiquement reliés ou bien 

séparés. Pour un écologiste, un clone (physiologique) est l’ensemble des ramets, provenant 

d’un même genet ou de différents genets, physiologiquement connectés. On comprend 

rapidement que ces deux définitions sont proches et que, dans de nombreux cas, il sera 

difficile de dissocier un clone génétique d’un clone physiologique (Herben et al. 1994). Ces 

deux concepts du clone n’ont pas changé depuis Herben et al. (1994) et sur l’ensemble des 

études récentes, simplement la définition de clone physiologique (liens physiques) est 

considérée quand le terme clone est utilisé, car c’est celle qui a le plus de conséquences au 

niveau de l’utilisation et du partage des ressources, dans les rapports de compétition ou encore 

dans la sensibilité de plantes clonales aux perturbations et pathogènes (p. ex., Magori et al. 

2003; Koubek & Herben 2008; Oborny et al. 2012).  

Espèces clonales et milieu naturel 

Il existe de nombreuses bases de données contenant des données floristiques et taxinomiques, 

mais souvent peu de données écologiques ou morphologiques (Klimeš & Klimešová 1999). Il 

a longtemps été difficile de comprendre le rôle de la clonalité chez les plantes ainsi que la 
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répartition et la proportion des espèces clonales présentes dans la nature (Tiffney & Niklas 

1985; Mogie & Hutchings 1990). Il y a un regain d’intérêt pour ces espèces dans le monde de 

la recherche (200 à 300 publications par an depuis 2007 selon ISI - Web of Knowledge). En 

même temps, la conception de bases de données spécifiques aux espèces clonales ainsi que le 

développement d’approches intégrées (Groenendael et al. 1996) mélangeant des approches 

théoriques et empiriques pour l’étude des traits des plantes (Grime 2007) est à noter. Vers la 

fin des années 90, une grande base de données spécialisée sur les aspects architecturaux des 

formes de croissance clonale des plantes vasculaires a été développée pour l’Europe centrale à 

partir de données de la littérature et d’expérimentations (Klimeš & Klimešová 1999). Cette 

base de données qui regroupe 2749 espèces permet d’obtenir des informations sur les 

relations entre les niches écologiques et le mode de croissance clonale ainsi que sur la 

combinaison de différents modes de croissance au sein d’une même espèce (Klimeš et al. 

1997; Klimeš & Klimešová 1999). Ce type de données permet ainsi d’appuyer l’hypothèse 

amenée par Tiffney et Niklas (1985) et Grace (1993) qui ont suggéré que la croissance par 

voie végétative serait adaptative aux conditions de stress, comme dans des milieux pauvres en 

nutriments, des habitats froids ou encore en zones humides ou d’ombre, alors que dans des 

conditions plus favorables et optimales, les plantes non clonales seraient favorisées. La 

répartition entre espèces clonales et non clonales varie fortement entre les différentes 

communautés végétales.  

Ainsi, la composition et la variabilité du milieu naturel vont influencer les présences et les 

rapports de compétitions entre espèces au sein des communautés végétales. Les espèces 

clonales seront-elles favorisées par rapport aux espèces non clonales ? Comment les stratégies 

de croissances modifient-elles les rapports de compétition entre espèces clonales ? Existe-t-il 

une forte compétition au sein d’un même clone entre les différents ramets ou est-ce la 

collaboration qui l’emporte ? Ces questions seront abordées dans les trois parties suivantes de 

cette synthèse. 
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 ENVIRONNEMENT HETEROGENE ET COMPETITION VEGETALE : CADRE 

THEORIQUE 

Environnement hétérogène 

Tout environnement naturel est spatialement et temporellement hétérogène (Hutchings & 

Wijesinghe 1997; Price & Marshall 1999; Ettema & Wardle 2002). Le livre « the ecological 

consequences of environmental heterogeneity » permet d’avoir une bonne introduction aux 

enjeux écologiques liés au fait que l’environnement dans lequel nous nous trouvons est 

hétérogène (Hutchings et al. 2000). Par exemple, la disponibilité en lumière peut varier dans 

le temps pour une plante de sous-bois en fonction des perturbations (chablis, défoliation …). 

De la même façon, la disponibilité en éléments nutritifs varie spatialement à des échelles 

jusqu’à des distances très faibles (<10cm) et aussi dans le temps en raison de l’utilisation de 

la ressource par les plantes. Les variations spatio-temporelles de l’environnement peuvent 

provenir de facteurs externes ou encore être induites par les espèces de plantes présentes dans 

la communauté végétale. 

Hétérogénéité d’origine externe 

L’hétérogénéité spatiale est la complexité qui résulte d’interactions entre la répartition 

spatiale des contraintes environnementales et la réponse différentielle des organismes à ces 

contraintes (Hutchings et al. 2000). Il y a une très grande variation entre les habitats au niveau 

de la disponibilité des ressources et des conditions abiotiques (Craine 2005). Des variations 

des conditions de croissance des plantes peuvent se produire à une échelle aussi fine d’un 

ramet ou d’un groupe de ramets. Il est observé de fortes variations du milieu à ces échelles, en 

particulier l’humidité et les nutriments du sol, la lumière ou encore la salinité pour plus de 

littérature spécifique, voir Chesson et Peterson (2002). Les mécanismes qui créent cette 

hétérogénéité peuvent être l’origine géologique de la couche mère, la microtopographie et la 

macrotopographie, le climat régional et les perturbations du milieu. Les perturbations 

naturelles créent de l’hétérogénéité à l’échelle du paysage (p. ex., feux, glissement de terrain, 

tornades) ou au niveau du site (p. ex., chute d’arbres, chablis, changement de la 

microtopographie et disponibilité des nutriments). À l’opposé, les perturbations anthropiques 

(p. ex., extraction des ressources, aménagement agricole) ont tendance à homogénéiser le 

milieu à l’échelle du paysage (White & Harrod 1997; Wiens 2000). 
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Autogénération de l’hétérogénéité 

De nombreuses études de modélisation ont souligné que les variations spatiales et temporelles 

des ressources influencent fortement l’avantage ou le désavantage compétitif de l’intégration 

pour les espèces clonales (p. ex., Oborny et al. 2000; Oborny & Kun 2001; Kun & Oborny 

2003; Magori et al. 2003; Magyar et al. 2004; Crowley et al. 2005). Ces modèles considèrent 

que la variation de l’environnement provient de facteurs externes seulement. Oborny et al. 

(2012) mettent en avant que la situation est différente si on utilise des rétroactions entre les 

populations de ramets et leur environnement dans le sens ou une ressource peut être extraite 

dans un patch riche (épuisement de la ressource), déplacée par translocation (voir la partie : 

Translocation	
  ) et stockée dans un ramet se trouvant sur un patch pauvre et qui à sa mort va 

enrichir le milieu (p. ex., Herben & Suzuki 2001; Herben 2004; Magyar et al. 2004). En 

conséquence, la translocation peut modifier la disposition spatiale des ressources 

(déplacement d’un ramet vers un autre) et l’hétérogénéité du milieu peut être une propriété 

émergente même si à l’origine l’environnement était homogène (Herben 2004). Au contraire, 

l’hétérogénéité du milieu peut être réduite sous l’effet du transport des ressources entre les 

ramets (Magyar et al. 2004). L’action de certaines espèces végétales sur la réorganisation de 

son milieu est rarement prise en compte alors que cela peut avoir de fortes conséquences au 

niveau des variations temporelles de l’hétérogénéité du milieu.  

Prise en compte de l’hétérogénéité du milieu dans les études scientifiques 

Avec le changement de paradigmes récent (boite 1), les théories en écologie prennent en 

compte la variation spatiale des environnements naturels (voir Wiens 2000 p. 14 pour des 

exemples) avec le développement récent de techniques d’analyse spatiale (p. ex., Legendre 

1993; Fortin 1999; Fortin et al. 2006). De nombreuses études en milieu naturel qui se 

concentre surtout sur les effets de l’hétérogénéité de la qualité des habitats sur la distribution 

et l’abondance des espèces végétales et animales peuvent être retrouvées.  
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Boite 1 : Évolution des paradigmes concernant l’hétérogénéité en écologie 

Dans les années 1950, la vision que les dynamiques écologiques se faisaient à l’échelle locale, dans des 
habitats spatialement homogènes et temporellement stables s’est rapidement rependue et a été appliquée 
dans les années 60 et 70. D’un point de vue philosophique, cette notion suivait la vision d’un système 
écologique comme étant fermée et homogène correspondait à la typologie de la nature (Wiens 2000; Pickett 
et al. 2007). D’un point de vue plus pratique, prendre le système comme stable et homogène permet de 
faire une forte simplification d’une réalité beaucoup plus complexe et nécessaire pour le développement de 
théories et modèles. Du fait que le cadre théorique était le suivant, les études suivaient des designs 
expérimentaux en considérant le milieu comme homogène et stable spatiotemporellement (McArthur 1972; 
Wiens 2000).  

Au milieu des années 60, les variations spatio-temporelles du milieu commencèrent à être introduites dans 
les modèles. L’abandon de la théorie de la stabilité et de l’homogénéité et l’ajout de l’hétérogénéité dans les 
modèles ont permis d’observer de nouveaux résultats comme la possibilité d’une population de se maintenir 
ou coexister dans le milieu dans le cas de rapports de compétition (p. ex., MacArthur & Levins 1964, 1967) 
ou l’augmentation de la biodiversité locale (p. ex., Levin & Paine 1974; Levin 1976). La nouvelle 
génération d’écologiste s’est ensuite largement intéressée à l’hétérogénéité et à ses conséquences dans les 
années 1990 (voir Pitelka & Ashumun 1985; Wiens 2000 p.10 pour des exemples).  

Wiens (2000) suggère à partir des travaux de (Li & Reynolds 1995) qu’il existe différentes formes 
d’hétérogénéité (figure 2). La plus simple est la variance spatiale (Figure 2) qui est une mesure de la 
variation totale entre les points d’échantillonnage. Si le milieu est homogène, tous les points sont les mêmes 
et la variance = 0 alors que dans un milieu hétérogène, la variance sera > 0 et plus elle sera forte, plus le 
milieu sera hétérogène. Cette variance spatiale ne donne aucune indication sur un patron de distribution de 
l’hétérogénéité. Pour avoir plus d’informations, il faut déterminer un autre type de variance qui permet de 
savoir que des points se trouvant à proximité les uns des autres sont statistiquement corrélés pour former un 
patron de variance (figure 2). Dans ces deux types d’hétérogénéité, l’environnement varie seulement 
quantitativement. Quand il y a des variations quantitatives et qualitatives, il y a un troisième type 
d’hétérogénéité qui est la variance de la composition où les différents points d’échantillonnage varient 
quantitativement et qualitativement (p. ex., forêt, champs cultivés, prairie). Ces entités peuvent être 
groupées (figure 2) ou dispersées dans l’espace. Lorsqu’ils sont groupés, ça s’appelle « patchs » qui se 
retrouvent dans la matrice du paysage. Si les relations entre les patchs dans la matrice sont spécifiées, la 
variance devient spatialement référencée et s’exprime comme variance de localisation (figure 2). 
L’hétérogénéité devient donc une propriété de la configuration spécifique de la mosaïque d’un paysage. 
Ces différentes formes d’hétérogénéités sont arbitraires dans la vision et la représentation des variations 
spatiales. Pour plus d’information sur les différentes formes et les sources et les conséquences de 
l’hétérogénéité dans la nature, consulter le livre de Hutchings et al. (2000) et les articles de  Turner (1989); 
Wiens et al. (1993); Li and Reynolds (1995); Wiens (1995); White and Harrod (1997); Gustafson (1998). 

	
  
Figure 2 : Les 4 formes d’hétérogénéité (Wiens 2000) 
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Les études de modélisation ont tendance à réduire la complexité des variations de 

l’environnement afin d’éviter de trop compliquer le système et de garder le modèle 

exploitable. Dans la plupart des cas, l’hétérogénéité du milieu se résume simplement à des 

concentrations différentes d’un nutriment limitant en particulier sans considérer la possibilité 

d’avoir plusieurs nutriments limitant et donc l’hétérogénéité de plusieurs ressources en même 

temps sur un même patch comme cela peut être observé dans un environnement naturel. Les 

auteurs considèrent souvent que les deux ressources d’intérêt sont négativement corrélées 

dans l’espace et sont complémentaires. Ceci signifie qu’un patch est riche en une ressource (p. 

ex., eau) et pauvre en une autre ressource (p. ex., nutriments) et que dans l’autre patch, la 

situation est l’inverse (Chesson & Peterson 2002). Toutes ces simplifications sont acceptables 

dans un but de comprendre les mécanismes et les processus clés (modèles stratégiques). En 

revanche, de telles simplifications ne permettent pas de reproduire précisément ce qui se passe 

dans un environnement naturel en prenant en compte les conditions spécifiques à l’étude 

(modèles tactiques). Ces différences de types de modèles disponibles pour étudier les 

conséquences de l’hétérogénéité sur les communautés végétales et en particulier les rapports 

de compétitions seront développées plus en détail par la suite. Aujourd’hui, la variabilité du 

milieu est au cœur des recherches pour la compréhension des conséquences et des 

mécanismes engendrés par l’hétérogénéité (p. ex., compétition, diversité, traits adaptatifs). 

La compétition végétale 

De nombreuses espèces composent les communautés végétales présentes des pôles aux 

tropiques dans un environnement naturel, il a été démontré que les plantes sont en 

compétition pour les ressources comme les nutriments et la lumière (Harper 1977). Les 

plantes sont aussi influencées par des interactions (comme le mutualisme, la prédation, les 

herbivores ou les maladies) qui, potentiellement, peuvent modifier le type d’habitats 

qu’occupent les espèces, mais aussi leur abondance dans ces habitats (Dybzinski & Tilman 

2009).  

Depuis les premiers travaux de Lotka (1925) et Volterra (1926), la compétition 

interspécifique, se définit comme l’interaction au cours de laquelle l’augmentation de 

l’abondance d’une espèce entraine la diminution de la croissance et de l’abondance des autres 

espèces et vice versa. La compétition intraspécifique, entre deux individus d’une même 

espèce, se définit de la même manière et est aussi forte voir plus forte que la compétition 

interspécifique (Dybzinski & Tilman 2009). La compétition interspécifique résulte souvent 

par la domination d’une espèce sur une autre, c’est le principe de Gause (ou d’exclusion 
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compétitive ; Boite 2). Dans la littérature, plusieurs théories tentant d’expliquer les 

mécanismes de compétition intraspécifique et interspécifique peuvent être retrouvées. 

Certaines théories se basent sur les équations de Lotka-Volterra (Cushing 1986) pour définir 

un coefficient de compétition alors que d’autres approches se basent sur des modèles incluant 

la disponibilité (concentration) en ressources disponibles (Tilman 1977 pour la littérature 

spécifique). Il y a deux de ces théories qui sont beaucoup citées et encore vivement débattues 

(Craine 2005; Pierce et al. 2005; Craine 2007; Grime 2007; Tilman 2007), ce sont celles de 

Philip Grime (Grime 1977) qui se base sur la stratégie des plantes : compétitive (C), tolérante 

au stress (S) et rudérale (R) et de David Tilman sur la compétition pour les ressources (Tilman 

1980; 1982). 

 

Boite 2 : Le principe de Gause ou d’exclusion compétitive 

Pour comprendre le principe d’exclusion compétitive, il faut comprendre le concept de niches écologiques. 
Une niche écologique est l’ensemble des conditions environnementales (p. ex., ressources) telles qu'une 
espèce donnée peut former des populations viables. Il existe deux types de niches, les niches écologiques 
fondamentales que l’on détermine en l'absence de compétiteurs et les niches écologiques réalisées que l’on 
observe en présence de ses compétiteurs. Les préférences écologiques d'une espèce ne sont pas les mêmes 
selon qu'elle est seule ou bien en contact avec d'autres espèces c'est-à-dire la présence de compétiteurs rend 
certaines parties de la niche écologique inaccessibles. 

Les expériences de Gause (Gause 2003) dans les années 1930 sur des levures et des protozoaires vont 
permettre de clarifier ces notions et de proposer le principe d'exclusion compétitive. Ce principe dit que 
deux espèces, dont les niches écologiques sont identiques, ne peuvent pas coexister. Ce principe a été 
développé pour deux espèces, dans des conditions environnementales stables et qui sont en compétition pour 
les mêmes ressources limitantes (Chave 2009). La Figure 3 permet d’illustrer ce principe par 4 situations 
possibles.. 

 
Figure 3 : Quatre situations possibles pour illustrer le principe d’exclusion compétitive. Si les niches de A et b sont différentes 
alors les deux espèces peuvent coexister. Si la niche d’une des espèces englobe toute la niche de l’autre espèce alors cette 
dernière est vouée à disparaître et dans le cas où les deux niches ne se superposent pas complètement, une des deux espèces 
prendra le dessus et éliminera l’autre. Dans ce dernier cas, la compétition interspécifique sera plus intense que la compétition 
intraspécifique. Enfin, si seulement une faible partie des deux niches est commune alors la compétition intraspécifique sera plus 
forte que la compétition interspécifique (Gause 2003) 
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Les théories de Grime et Tilman 
Philip Grime (Grime 1977) a développé la théorie CSR pour évaluer l’importance de la 

compétition. Il a classé les plantes selon leur stratégie de réponse aux stress; les plantes dites 

« compétitrices (C) », ont une croissance rapide et proviennent d’un milieu très fertile et peu 

perturbé; les plantes dites « tolérantes au stress (S) » ont une croissance lente et vivent en 

milieu peu fertile et peu perturbé; les plantes dites « rudérales (R) » ont une croissance rapide 

et se retrouvent dans un milieu très fertile et très perturbé (Grime 1977; Craine 2005). En 

réponse aux stress, un rapide changement dans le ratio racine/tige, la surface foliaire et la 

surface racinaire seront observées chez les plantes compétitrices. Pour les plantes tolérantes 

aux stress, il y aura un changement morphologique lent et de faible amplitude. Enfin, pour les 

plantes rudérales, la croissance végétative va être fortement réduite pour investir les 

ressources dans la production de graines pour la réussite de la régénération après 

perturbations (Grime 1977, table 3). Il considère que la compétition est plus intense en milieu 

fertile en raison de la plus forte présence de voisins.  

Au même moment, David Tilman développait une théorie de compétition pour les ressources 

(Tilman 1980; 1982) en se basant sur ses travaux sur les écosystèmes aquatiques (Tilman 

1977). La théorie de Tilman se base sur les équations de compétition de Volterra décrites par 

McArthur (1972) où le taux de croissance des espèces est fonction de la disponibilité en 

ressource plutôt que de l’abondance des autres espèces (Miller et al. 2005). Contrairement à 

Grime, Tilman ne tient pas compte de la productivité du milieu et la compétition est toujours 

présente et dépend simplement de la ressource limitante de concentration R. Une ressource est 

considérée comme limitante si une 

augmentation/diminution dans sa 

disponibilité entraine une 

diminution/augmentation des taux 

de croissance d’une espèce (Tilman 

1982). Ainsi la concentration la plus 

faible tolérable par une espèce en 

cette ressource limitante est notée 

R*. L’espèce ayant un R* ou qui 

supporte les valeurs les plus faibles 

en ressource limitante est considéré 

comme la meilleure compétitrice 
Figure 4 : Compétition pour une ressource limitante notée R où 
R* est la concentration en ressource limitante supportée par une 
espèces (Dybzinski & Tilman 2009) 



DOCTORAT	
  EN	
  SCIENCES	
  DE	
  L’ENVIRONNEMENT	
  

SYNTHESE	
  ENVIRONNEMENTALE	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  LATUTRIE	
  MATHIEU	
  
	
  

17	
  

(Figure 4), car elle maintient sa croissance et continu à réduire la disponibilité de cette 

ressource limitante pour les autres espèces ce qui limite leur croissance (Tilman 1982). La 

théorie de compétition pour plusieurs ressources limitantes prédit qu’il y aura autant 

d’espèces qui pourront se maintenir et coexister, qu’il y a de ressources limitantes, car la 

compétition ne se fait pas sur les mêmes ressources (Fargione & Tilman 2002). 

Un débat qui dure 

Dans les années 2000, ces deux théories ont tenté d’être réconciliées par Craine (2005) mais 

cela à plutôt eut comme effet de relancer le débat avec des réponses des auteurs concernés à 

ces critiques (Craine 2007; Grime 2007; Tilman 2007). D’autres critiques (Miller et al. 2005; 

Pierce et al. 2005) et nouvelles perspectives (Brooker et al. 2005; Wilson 2007; Brooker & 

Kikividze 2008) ont également vu le jour.  

La remarque la plus importante concernant ces deux théories est le fait qu’elles ne 

s’intéressent pas exactement aux mêmes concepts (Grace 1991) : Tilman mesure l’intensité de 

la compétition entre individus d’une ou plusieurs espèces, Grime évalue plutôt l’importance 

de la compétition sur les aptitudes de chaque individu, la structure de la communauté et 

l’évolution des espèces (Welden & Slauson 1986; Brooker et al. 2005). L’intensité qualifie le 

processus de compétition (p. ex., la réduction de croissance d’une espèce A en conséquence 

de la présence de l’espèce B) alors que l’importance concerne le produit ou le résultat de la 

compétition (p. ex., l’effet de B sur A exprimé comme la proportion  de l’effet de la totalité de 

l’environnement sur A; Welden & Slauson 1986; Grace 1991). De plus, l’importance de la 

compétition n’est pas nécessairement corrélée à l’intensité de la compétition (Welden & 

Slauson 1986) et cela peut varier en fonction des espèces (Brooker et al. 2005). Cette 

distinction est importante, car, du coup, ces deux théories ne permettent pas de répondre aux 

mêmes questions. 

Les critiques de la théorie de Tilman concernent l’utilisation de la concentration moyenne 

d’un nutriment dans la solution du sol et non celle à la surface des racines (Craine et al. 

2005), la méthode utilisée pour mesurer la concentration en nutriment dans le sol (c.-à-d., sol 

sec; Craine 2005). Grams et Andersen (2007) ont suggéré que les stratégies développées en 

réponse à la compétition souterraine pouvaient refléter la plasticité physiologique et 

morphologique du système racinaire des arbres.  

Les critiques de Craine (2005) sur la théorie de Grime portent sur cinq affirmations 

concernant la disponibilité des nutriments dans le temps et l’espace, l’importance des 
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perturbations et de la compétition dans des milieux pauvres, les raisons de l’élimination des 

individus en manque de lumière et l’importance de la compétition en faible disponibilité en 

lumière.  

Les critiques de Craine (2005) ont été commentées rapidement par les deux auteurs concernés 

(Grime 2007; Tilman 2007) et Craine (2007). La seule théorie de Grime, celle de Tilman ou 

l’union des deux est suffisante pour expliquer la compétition pour les ressources du fait des 

différentes et de la complémentarité des suppositions de ces théories (Craine 2005). Elles 

peuvent cependant être un point de départ solide pour le développement de nouvelles théories 

et indices (Wilson 2007; Brooker & Kikividze 2008).  

Compétition pour les nutriments et la lumière 

D’une manière générale, les nutriments du sol ne sont pas très mobiles et ils peuvent être 

uniformément répartis spatialement et temporellement, sous forme de patchs hétérogènes ou 

disponibles ponctuellement dans le temps. Sur cette base, Craine (2005) a développé trois 

scénarios de compétition pour les nutriments et trois scénarios de compétition pour la lumière.  

Pour la lumière : Les espèces compétitrices doivent avoir une couverture foliaire dominante 

(c.-à-d., production et maintient de la couverture foliaire au dessus de ses compétiteurs) pour 

pouvoir bénéficier d’un maximum de lumière. S’il y a une perturbation (p. ex., ouverture de la 

canopée), il y a une compétition intergénérationnelle qui prend la forme d’une course vers la 

canopée pour être toujours au dessus de son compétiteur. Lorsque la ressource est moins 

disponible (c.-à-d., après fermeture du couvert), il y aura toujours une forte compétition et 

l’espèce qui sera la plus avantagée sera celle qui tolère la plus faible quantité en ressource 

limitante (R*) du milieu (Tilman 1980; 1982). Selon la théorie CSR de Grime, les facteurs 

limitants la croissance sont le stress et les perturbations. La compétition apparait comme forte 

là où il y a peu de perturbations et de stress. Cela permet de caractériser un certain nombre de 

types d’habitats pour chaqueue stratégies C, S et R. les plantes « rudérale » et « compétitrice » 

seraient favorisées dans la compétition pour la lumière avec  une forte élongation des tiges 

(Grime 1977). Cette course s’arrête ensuite au moment où il commence à être observé une 

différenciation dans les classes de hauteur où il est observé des disponibilités en lumière plus 

uniformes dans les différentes strates. Dans cet état, où la disponibilité de la ressource est 

stable, il y a une compétition intragénérationnelle forte (Craine 2005) et dans ces conditions 

stables, les espèces « tolérantes au stress » dominent. Grime ajoute que les plantes tolérantes à 

l’ombre sont de meilleurs compétiteurs pour les nutriments (Grime 1977). Plusieurs 
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mécanismes, comme une respiration réduite ou une concentration en azote faible, permettent à 

ces plantes d’avoir une meilleure croissance (Lusk 2002; Craine & Reich 2005). Pour Tilman, 

la compétition dépend de la disponibilité de la ressource donc plus il y a de ressources (c.-à-

d., lumière), plus la compétition sera forte (Tilman 1980; 1982). À long terme, la disponibilité 

spatiale hétérogène de la lumière est une situation qui n’existe pas et les dynamiques de 

compétition sont similaires à ce qui a été décrit plus haut.  

Pour les nutriments : Dans tous les cas, la capacité d’absorption et de compétition des espèces 

dépend de la nature du système racinaire. Chaque racine capte les nutriments dans une zone 

d’influence qui va s’appauvrir et si deux racines se retrouvent dans la même zone d’influence 

alors elles seront en compétition pour les mêmes nutriments limitants dans la zone. Quand les 

nutriments sont disponibles uniformément dans le temps et l’espace, il est suggéré que plus la 

longueur et la densité racinaire sont forte pour un volume de sol donné, plus la fraction de 

nutriments qui sera absorbée par la plante sera importante (Raynaud & Leadley 2004). Cette 

fraction représente la majorité de la ressource disponible dans le sol qui, donc, sera 

indisponible pour les compétiteurs voisins (Craine et al. 2005). Certains traits et 

caractéristiques morphologiques, comme un diamètre racinaire faible, un fort taux 

d’allocation des ressources à la croissance racinaire ou encore une longue durée de vie des 

racines, permettent d’augmenter la densité racinaire et la capacité à être compétitif en milieu 

homogène en condition de stress ou de perturbations (espèces « tolérantes au stress » selon 

Grime 1977). Si les nutriments sont disponibles de façon hétérogène en patch dans l’espace, 

les plantes ayant une forte quantité de racines absorbent plus facilement les ressources. Une 

ressource peut être considérée comme homogène à faible échelle bien que répartie de manière 

hétérogène au niveau du paysage (Fargione & Tilman 2002; Dybzinski & Tilman 2009). 

Grime dit que la compétition pour les nutriments est une course à la production de racines 

dans des zones où la disponibilité en nutriments est forte (Grime 1977). Si les nutriments sont 

disponibles ponctuellement dans le temps, alors les plantes qui vont bénéficier le plus de cette 

disponibilité seront les plantes ayant un dense système racinaire déjà en place. Ceci peut être 

profitable si le temps séparant deux périodes de disponibilité est court, car dans le cas de 

périodes plus longues, le maintien d’un tel système aura un coût (efforts) élevé et va 

désavantager la plante. Ainsi, les espèces pouvant produire rapidement des racines en réponse 

à la soudaine disponibilité seront largement avantagées et une faible densité racinaire et une 

faible durée de vie des racines semblent être des traits avantageux. 
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INTEGRATION PHYSIOLOGIQUE : PARTICULARITES DES ESPECES CLONALES  

Les plantes clonales occupent plus de superficie que les espèces non clonales et peuvent 

explorer plus de surface en quête de nourriture en tamponnant l’effet d’un environnement 

hétérogène (Hutchings & Wijesinghe 1997; Golubski et al. 2008). Les conséquences de 

l’intégration entre individus en milieu hétérogène ont bien été étudiées durant les 25 dernières 

années (Pitelka & Ashumun 1985; Hutchings & Wijesinghe 1997; Jónsdóttir & Watson 1997; 

Hutchings 1999; Oborny & Kun 2001; Magori et al. 2003; Herben 2004; Golubski et al. 

2008; Zhou et al. 2012). Nous allons donc voir ce que cela implique pour la plante. Est-ce 

avantageux ou au contraire cela a-t-il un coût trop élevé pour la plante de maintenir de tels 

liens ?  

Degré d’intégration 

La plupart des plantes se trouvant sous un climat saisonnier sont clonales (Klimeš et al. 1997; 

Klimeš 2008). Par conséquent, au moins deux ramets ou plus sont interconnectés d’un point 

de vue physique et souvent physiologique. Cela permet un échange de ressources 

(translocation), comme de l’eau ou des nutriments, tamponner les effets d’un environnement 

hétérogène et partager le travail. Cependant, le degré d’autonomie/d’intégration 

physiologique entre ramets varie largement entre espèces clonales et environnements 

(Jónsdóttir & Watson 1997). 

Jónsdóttir et Watson (1997) ont définis des catégories de modèles type d’intégration basée sur 

trois variables : la durée de vie du ramet (R), le temps pour avoir une nouvelle génération de 

ramets (G) et la durée d’existence des connexions physiologiques entre ramets (C). La 

première catégorie comprend les séparateurs qui coupent toutes connexions physiques ou 

physiologiques avec les descendants très rapidement après la production du ramet. Les 

conditions principales sont d’avoir C < R ≥ G et C ≤ G. La deuxième catégorie comprend les 

intégrateurs qui maintiennent des liens physiologiques avec des degrés d’intégration différents 

et respectent les conditions suivantes : C ≤ R > G  et C > G (Jónsdóttir & Watson 1997). Une 

forte intégration est attendue dans des environnements qui sont (1) hétérogènes dans le temps 

et l’espace, (2) hétérogène dans l’espace, mais pas dans le temps, où des formes de croissance 

de type « guérilla » avec de longues distances internodales (distance entre deux ramets) et une 

faible densité de ramets sont attendues et (3) homogène dans le temps et l’espace, où des 

formes de croissance de type « phalange » avec des ramets très regroupés et serrés sont 

attendus (Pitelka & Ashumun 1985 cité par Klimeš 2008; Thomas & Hay 2008). La stratégie 
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de croissance en « phalange » se caractérise par le développement de groupes denses de 

ramets qui sont le résultat de la forte ramification des racines avec une distance internodale 

très faible. À l’opposé, la stratégie de croissance en « guérilla » se caractérise par le 

développement de racines exploratrices longues du fait qu’il y ait un faible nombre de 

ramifications des tiges avec une longue distance internodale (Thomas & Hay 2010). 

La capacité des espèces clonales à pousser sur une multitude de microsites aux ressources 

différentes leur permet de répartir et réduire le risque de mortalité du clone (Jackson et al. 

1985; Eriksson & Jerling 1990). Cette capacité unique combinée avec d’autres propriétés liées 

à la croissance végétative permet d’augmenter les performances du ramet mais aussi la 

croissance nette de l’ensemble de groupe de ramets interconnectés. Parmi ces capacités, le 

partage du travail, la translocation des ressources entre les différentes parties de la plante, la 

régulation de la croissance par voie hormonale ou encore les risques de propagation de 

maladies systémiques dans tout le clone sont à noter (voir les articles d'Alpert & Stuefer 1997; 

Jónsdóttir & Watson 1997; Klimeš et al. 1997; Oborny & Cain 1997 dans le livre édité par de 

Kroon & van Groenendael 1997). 

Division du travail 

Le concept de division du travail chez les plantes clonales, dérivé de l’économie, est très bien 

présenté par Alpert et Stuefer (1997). En économie, le partage du travail est la spécialisation 

d’unités de production complémentaires dans un système de production global (Taylor 1911; 

Smith 1937; Lloyd & Dicken 1977). L’avantage principal est que chaque unité va se 

spécialiser et devenir très efficace pour effectuer une tâche particulière. Les deux éléments 

principaux entrant en compte pour parvenir à réaliser le partage du travail sont la 

spécialisation et la coopération (Alpert & Stuefer 1997). Chez les plantes clonales, cette 

division du travail n’est réalisable que du fait que les ramets composant le clone sont 

interconnectés. Ainsi, chaque ramet peut agir comme une unité indépendante se spécialisant 

dans l’extraction d’une ressource abondante se trouvant sur son microsite (nutriments, eau, 

lumière…). Cette spécialisation permet au clone d’acquérir les ressources dont elle a besoin à 

un moindre coût comparativement aux espèces non clonales (Stuefer et al. 1996; Alpert & 

Stuefer 1997; Hutchings & Wijesinghe 1997; Herben 2004). Le partage du travail est très 

efficace dans des environnements très hétérogènes et dont la disponibilité en plusieurs 

ressources varie dans les différents microsites. La spécialisation d’un ramet pour l’absorption 

d’une ressource va diminuer sa capacité à absorber d’autres ressources et en cas de séparation, 

il peut y avoir des effets négatifs pour la survie de ce dernier. Ceci amène donc une obligation 



DOCTORAT	
  EN	
  SCIENCES	
  DE	
  L’ENVIRONNEMENT	
  

SYNTHESE	
  ENVIRONNEMENTALE	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  LATUTRIE	
  MATHIEU	
  
	
  

22	
  

de coopération au sein de la plante intégratrice. Dans ce cas, la coopération correspond à 

l’échange de ressources, de substances ou d’informations entre unités du système (Alpert & 

Stuefer 1997).  

Translocation  

L’échange de ressources entre ramets apparaît comme une résultante de la division du travail 

et est donc un coût pour les plantes intégratrices. Ce coût peut être très élévé dans le cas de 

plantes ayant des ramets très éloignés les uns des autres (Alpert & Stuefer 1997). Cependant, 

chez les espèces intégratrices, la probabilité de survie des nouveaux ramets sur des microsites 

pauvres en ressource est plus forte. En effet, un transfert des ressources limitantes va se faire 

depuis le reste du clone vers ces nouveaux ramets dont la croissance serait limitée par cette 

ressource, comme l’eau (Lau & Young 1988) ou les glucides (Tissue & Nobel 1988). Le 

déplacement des nutriments peut se faire dans deux directions (acropetal : de la base vers 

l’apex ou basipetal : de l’apex vers la base) selon que ce sont de nouveaux ramets ou des 

anciens qui se trouvent en condition de stress pour une ressource (Hutchings 1999). Cette 

capacité propre aux espèces modulaires va avoir des implications fortes dans les processus de 

colonisation, de dispersion et de compétition. Cependant, les échanges entre les différentes 

unités du clone peuvent amener des risques supplémentaires ; Les résultats de Koubek et 

Herben (2008) suggèrent que l’intégration physiologique entre individus peut aussi être un 

vecteur de la transmission de maladie. Le risque de propagation de maladies systémiques chez 

les plantes intégratrices ne joue pas un rôle important dans les processus de sélection contre 

l’intégration entre individus en raison des avantages forts que cette stratégie amène pour le 

genet (Koubek & Herben 2008) même si certains ramets sont désavantagés par ces 

connections. Cependant, il y a peu de publications traitant ou incluant les risques de 

propagation de pathogènes dans le réseau de ramets interconnectés par greffes racinaires dans 

une unité physiologique (p. ex., Epstein 1978; Menges & Loucks 1984; Bruhn et al. 1991; 

Koubek & Herben 2008). 

L’intégration physiologique est sans doute une des caractéristiques les plus importantes des 

espèces clonales et qui permet de les différencier des espèces non clonales. Pour que 

l’intégration soit un avantage fort pour le genet, il doit y avoir un partage des éléments par 

translocation, mais aussi, une spécialisation de certaines unités pour l’acquisition des 

ressources les plus facilement accessibles ce qui passe par une adaptation morphologique de 

certains traits architecturaux du système racine, c’est la plasticité. 
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PLASTICITE ET REPONSE MORPHOLOGIQUE  

Dans un environnement hétérogène, les plantes peuvent exprimer une plasticité phénotypique 

qui se définit comme la capacité d’un génotype d’avoir une réponse phénotypique 

physiologique et morphologique différence en réponse à des condition environnementales 

différentes (Callaway et al. 2003). Ces changements morphologiques se décrivent à travers 

des paramètres comme la distance entre ramets, le taux de ramification, l’angle entre les 

ramifications qui influencent la structure spatiale (de Kroon & Hutchings 1995). 

Structure spatiale 

Les mécanismes impliqués dans la croissance végétative et qui sont à l’origine de 

l’arrangement spatial des nouveaux ramets sont un processus très intéressant. La structure 

spatiale des plantes clonales dépend de traits architecturaux comme la distance internodale, de 

l’angle de ramification, de l’angle entre deux internodes (racine) consécutifs, de la dominance 

apicale ou du taux de ramifications (Herben & Suzuki 2001). Les patrons de structure 

observés peuvent être la conséquence de compétition au centre ou en bordure du clone 

donnant naissance à des structures variées ; les conditions de compétition varient en fonction 

du taux d’expansion latérale, de l’angle de ramification et de la taille du clone (voir Wikberg 

& Svensson 2006; Sheffer et al. 2007; Wong et al. 2011; Meron 2012). Le degré d’intégration 

peut largement influencer la forme et la structure spatiale de croissance (Herben 2004). Par 

exemple, un intégrateur aura une forme de croissance plutôt arrondie alors que le séparateur 

aura une forme plus irrégulière et moins bien définie (Oborny et al. 2000; Oborny et al. 2001; 

Crowley et al. 2005). Ainsi, il a été montré que des modifications des certains traits 

architecturaux des plantes clonales entraine un changement de la structure spatiale d’un clone 

et des rapports de compétition. Plus précisément, une augmentation de l’angle entre deux 

internodes, le taux de ramification et la distance internodale conduisent à une augmentation de 

la capacité de compétition (Herben & Suzuki 2001). 

Plasticité 

Les plantes clonales peuvent avoir la capacité de répondre rapidement et de façon réversible à 

des variations environnementales comme la distribution hétérogène des ressources ou des 

facteurs biotiques comme la compétition, la présence d’herbivores ou les mycorhizes 

(Schiffers et al. 2011; Croft et al. 2012). La réponse de plasticité morphologique et 

physiologique est considérée comme une adaptation aux stimuli de l’environnement (Hodge 
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2006; Mommer et al. 2011). Les plantes clonales peuvent donc adapter la réponse de certains 

paramètres architecturaux comme la distance entre ramets, la direction de croissance et 

l’intensité de la dispersion ou de la ramification en fonction du signal environnemental 

(Hutchings & de Kroon 1994; de Kroon & Hutchings 1995; Oborny & Cain 1997; Oborny & 

Englert 2012). Quand cette réponse plastique améliore la capacité de la plante à extraire les 

ressources, ce comportement est appelé « foraging ». La plasticité a été l’objet de nombreuses 

études théoriques (p. ex., Oborny 1994; Oborny & Cain 1997; O'Brien et al. 2007; Oborny & 

Englert 2012) ou expérimentales (p. ex., de Kroon et al. 1994; Hutchings & de Kroon 1994; 

D'Hertefeldt et al. 2011; Mommer et al. 2011; Mommer et al. 2012). Il n’est plus à prouver 

que les plantes ont des réponses plastiques à des environnements hétérogènes pour 

l’allocation de leurs ressources et le placement des racines (Semchenko et al. 2007; 

Novoplansky 2009).  

D'Hertefeldt et al. (2011) ont montré que le Carex arenaria répond à la présence hétérogène 

des nutriments à travers une réponse morphologique plastique. En plus de cela, ils montrent 

que l’intégration physiologique améliore la production de biomasse totale sans avoir de forts 

coûts en contrepartie. La plasticité morphologique de la production racinaire chez les plantes 

clonales appuie la théorie de division du travail qui se base sur la spécialisation de certaines 

unités, dans notre cas certains ramets. C’est donc la plasticité morphologique qui permet de 

spécialiser les modules chez une plante physiologiquement intégrée et la translocation des 

ressources permet à tous d’en profiter. La réponse en terme de production racinaire à la 

répartition des nutriments dépend des capacités de compétition des espèces voisines. Plus 

précisément, la capacité à acquérir des ressources n’est presque pas affectée pour une espèce 

forte compétitrice, comme Rumex palustris, alors qu’elle peut être inhibé chez une espèce 

compétitrice inférieure, comme Agrostis stolonifera (Mommer et al. 2012). Certaines plantes 

sont capables d’anticiper et plutôt chercher la confrontation comme Fragaria vesca , 

Onobrychis squarrosa, Trifolium resupinatum ou Avena sterilis ou l’évitement pour 

Portulaca oleracea, Heliotropium supinum, Malvella sherardiana ou Glechoma hederacea 

(Herben & Novoplansky 2010; Semchenko et al. 2010; Schiffers et al. 2011). Les résultats 

d’Herben et Novoplansky (2010) suggèrent que certains individus pourraient plastiquement 

changer de comportement (confronter ou éviter) en réponse à des variations spatiales et 

temporelles de la structure de la communauté (plantes voisines). Une espèce qui évite la 

compétition comme n’est pas nécessairement moins compétitive que celle qui cherche la 

confrontation, Fragaria vesca (Semchenko et al. 2010). 
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DIVERSITE GENETIQUE ET GENOTYPIQUE : UNE ATTENTION RECENTE 

Alors que la majeure partie des recherches sur la biodiversité se concentre en général sur la 

diversité spécifique, des travaux récents ont montré que la diversité génotypique à l’intérieur 

d’une espèce peut aussi avoir de fortes conséquences et implications écologiques (Wimp et al. 

2004; Hughes et al. 2008; Parker et al. 2010). Les théories de génétique des populations 

suggèrent que les variations intraspécifiques pourraient améliorer les performances d’une 

espèce (Hartl & Clark 1997 cité par Wang et al. 2012b) du fait que de fortes variations 

génétiques augmentent les probabilités d’avoir des génotypes adaptés aux conditions locales 

et que ce matériel génétique peut être recombiné pour générer rapidement de nouveaux 

génotypes (Lavergne & Molofsky 2007; Prentis et al. 2008). Des études récentes ont montré 

que la diversité génotypique des plantes peut augmenter la production de biomasse (Hughes 

& Stachowicz 2004; Crutsinger et al. 2006; Cook-Patton et al. 2011), améliore la tolérance et 

la résilience aux perturbations (Hughes & Stachowicz 2004; Reusch et al. 2005; Parker et al. 

2010; Hughes & Stachowicz 2011), résister à l’invasion d’autres plantes (Crutsinger et al. 

2008b) ou améliorer la capacité d’invasion d’une espèce (Wang et al. 2012b), améliorer 

l’acquisition des nutriments (Hughes & Stachowicz 2004) et supporter plus de diversité 

spécifique associée dans les niveaux trophiques supérieurs (Wimp et al. 2004; Johnson et al. 

2006; Crutsinger et al. 2008a; Fridley & Grime 2010). Près de la moitié des études citées 

concerne les plantes d’écosystèmes aquatiques. Malgré ces récentes études, il a encore peu de 

travaux dans la littérature traitant des effets de la diversité sur les mécanismes écologiques 

tels que la compétition, l’acquisition des nutriments ou encore de la plasticité des plantes 

clonales terrestres. C’est pourquoi il est important de prendre en compte les travaux déjà 

effectués dans tous types d’écosystèmes. La majorité des études associant la diversité et les 

espèces clonales, traitent plutôt des effets de la reproduction végétative ou encore des 

conditions environnementales et de la compétition sur la structure clonale (diversité 

génotypique) et la diversité génétique observée dans les populations (p. ex., Jelinski & 

Cheliak 1992; Jeník 1994; Widén et al. 1994; Namroud et al. 2005; Suvanto & Latva-

Karjanmaa 2005; Smouse et al. 2008; Matesanz et al. 2011) et non l’inverse.  

La diversité intraspécifique peut jouer au même titre que la diversité spécifique un rôle 

important dans les rapports de compétition et la capacité d’invasion d’une espèce. Par 

exemple, s’il y a des variations de capacité de compétition entre les différents génotypes au 

sein d’une même espèce (Fridley et al. 2007), alors le succès de colonisation d’une espèce 
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invasive peut dépendre à la fois de l’identité de l’espèce et du génotype de l’espèce native 

(Vellend 2006). Ainsi le niveau de diversité génotypique peut déterminer la diversité 

spécifique, la coexistence entre espèces et la vulnérabilité à l’invasion (Vellend 2006). 

Crutsinger et al. (2008b) montrent que chez l’espèce native Solidago altissima, la biomasse 

de l’espèce invasive est négativement corrélée à la diversité génotypique de S. altissima. La 

diversité génotypique peut donc agir comme une barrière à la colonisation d’un territoire par 

une espèce invasive. La perte de diversité intraspécifique chez une plante dominante native 

peut augmenter les risques d’invasions dans sa niche écologique (Crutsinger et al. 2008b) et a 

des conséquences fortes sur les communautés (Vellend 2006). À l’opposé, les travaux récents 

de Wang et al. (2012b), sur l’espèce invasive Spartina alterniflora en Chine, montrent 

qu’après deux saisons de croissance, il existe une relation positive entre la diversité 

génotypique et la distance maximum de dispersion, la taille des patchs (recouvrement de 

l’espèce dans 8 directions), le nombre de tiges par patch (densité) et la biomasse racinaire. 

Ces variables sont des indicateurs très intéressants pour mesurer la capacité de compétition et 

d’invasion d’une espèce ou d’un génotype (Lavergne & Molofsky 2007; Vellend et al. 2010). 

Il est donc logique de penser qu’une augmentation de la diversité génotypique accroit les 

performances en terme de compétition et d’invasion. Dans l’étude de Wang et al. (2012b), 

une forte réduction de l’abondance de l’espèce native Scirpus mariqueter dominante au début 

d’expérience a été notée confirmant que la diversité génotypique joue un rôle important dans 

la compétition et dans la réussite de l’invasion.  

Pour les espèces clonales, il a été vu que le maintien de l’intégration entre individus apporte 

des avantages et engendre des coûts pour la plante. Ces coûts sont plus importants dans un 

environnement homogène en raison du maintien d’un grand nombre de connexions (Alpert 

1999). Ainsi la conservation d’un grand nombre de connexions entre ramets peut apparaître 

comme une adaptation en fonction du degré d’hétérogénéité du milieu. Alpert et al. (2003) 

ont montrés que, dans un environnement hétérogène, les génotypes avec un fort degré 

d’intégration et de partage des ressources accumulent plus de biomasses que ceux ne 

partageant que peu leurs ressources. En revanche, dans un milieu homogène, les performances 

des différents génotypes étaient similaires sans effets notables du degré de partage des 

ressources (Alpert et al. 2003). Il est donc possible qu’avoir une forte diversité génotypique 

dans une population donnée améliore les performances et la compétitivité de la population 

dans un milieu hétérogène.  
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LES ESPECES CLONALES : PLUS COMPETITIVES EN MILIEU HETEROGENE ?  

La définition de la compétition de Grime (1977) semble très juste. La compétition est la 

« tendance qu’ont les plantes voisines à utiliser la même quantité de lumière, d’ions de 

nutriments minéraux, de molécules d’eau ou d’espace et de volume disponible ». Les voisins 

peuvent donc être une espèce différente, la même espèce ou même le même individu dans le 

cas d’espèces clonales. Les résultats de la compétition peuvent être très différents en fonction 

de nombre d’espèces présentes, de leur nature, et aussi des facteurs abiotiques caractérisant le 

milieu dans lequel la communauté végétale est installée. La compétition interspécifique peut 

se faire entre espèces non clonales, entre espèces clonales et entre un mélange d’espèces 

clonales et non clonales. Seulement les cas où des espèces clonales sont présentes seront 

traités. Pour la compétition intraspécifique, il est important de faire une distinction un niveau 

de l’échelle, c'est-à-dire considérer qu’il y a des interactions entre des génotypes ou clones 

différents et d’autres entre ramets d’un même genet (Kleunen et al. 2001). 

Compétition interspécifique 

Les plantes clonales possèdent de nombreux avantages par rapport aux plantes non clonales, 

comme la longévité (p. ex., clone pando; Grant et al. 1992; DeWoody et al. 2008), la mobilité 

spatiale et la possibilité d’utiliser les deux grands modes de reproduction (sexuée et asexuée). 

Les plantes clonales ont développé des stratégies adaptatives (Figure 5) pour répondre à la 

compétition interspécifique (Ge & Xing 2012). L’intensité et la magnitude de la compétition 

intraspécifique et interspécifique change dans le temps (Mangla et al. 2011). Il est noté que 

les aspects les plus importants pour les rapports de compétitions sont les implications d’avoir 

une structure modulaire, le degré d’intégration physiologique, la diversité génotypique et la 

réponse plastique.  

 

Figure 5 : Trois grandes caractéristiques des modèles de croissance clonale (b)-(d) par rapport aux modèles spatiaux de la 

dynamique des populations de plantes non clonales (a) (traduit de Oborny et al. 2012) 
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Entre espèces clonales  

Le degré d’intégration, et donc d’interactions, entre les ramets d’un même genet diffère entre 

espèces (Oborny & Kun 2001). Dans un contexte où les ressources sont disponibles de façon 

homogène, la même quantité de ressources serait disponible pour tous les ramets 

indépendamment de sa stratégie utilisée par l’espèce (Kun & Oborny 2003). En revanche, en 

milieu hétérogène, la stratégie de reproduction (intégration vs séparation) joue un rôle crucial 

dans les dynamiques de 

compétitions. Ces dynamiques 

ont été étudiées par 

l’intermédiaire de la 

modélisation depuis le début des 

années 2000 (Oborny & Kun 

2001; Kun & Oborny 2003; 

Magori et al. 2003; Oborny et 

al. 2007; Oborny et al. 2012). 

La Figure 6 montre clairement 

que la taille moyenne des 

populations d’une espèce 

intégratrice et d’une espèce 

séparatrice dépend du nombre 

de bons sites. Comme présenté 

dans la boite 3, ces résultats 

s’expliquent par la théorie de la 

percolation. Plus il y a de bons 

sites, plus les cellules sont connectées et forment des corridors permettant aux espèces 

séparatrices de se propager. D’une manière générale, les intégrateurs sont plus performants en 

conditions plus pauvres avec une plus faible disponibilité de bons sites lorsque la taille des 

patchs est faible (Fig 6, s = 1). Dans le cas où les patchs sont de grande taille (Fig 6, s = 10), 

on observe un rapport de compétition similaire à ceux observés dans un milieu homogène 

(Kun & Oborny 2003). Ainsi la structure de l’hétérogénéité du milieu et la stratégie 

d’intégration utilisée modifient fortement les rapports de compétition entre espèces clonales 

favorisant tour à tour les espèces intégratrices et les espèces séparatrices.  

Figure 6 : Taille moyenne des populations (ordonnée) à différentes valeurs de 
p : pourcentage de bons sites (abscisse). Les points noirs représentent une 
espèce séparatrice et les carrés blancs représentent une espèce intégratrice. Les 
points noirs et blancs ne peuvent pas représenter la même chose. La ligne en 
pointillés représente la capacité limite  (« carrying capacity ») du milieu. Les 
résultats des deux espèces sont présentés lorsque la croissance se fait seule 
(gauche) et en compétition (droite) dans le milieu. L’indice de la taille des 
patchs est soit de s = 1 ou s = 10 et il n‘y a pas de changements temporels entre 
les patchs (extrait et traduit de Kun & Oborny 2003). 
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Boite 3 : Théorie de la percolation et compétition dans un environnement hétérogène. 

La	
  théorie	
  de	
  la	
  percolation	
  vient	
  du	
  domaine	
  de	
  la	
  physique	
  (Broadbent	
  &	
  Hammersley	
  1957).	
  
Elle	
  a	
  été	
  utilisée	
  dans	
  de	
  nombreux	
  autres	
  domaines	
  de	
  sciences	
  naturelles	
  comme	
   l’écologie	
  
(revu	
   par	
   Oborny	
   et	
   al.	
   2007).	
   Cette	
   théorie	
   est	
   appliquée	
   à	
   l’étude	
   de	
   la	
   structure	
   des	
  
populations	
  à	
  l’échelle	
  du	
  paysage	
  en	
  tenant	
  compte	
  de	
  la	
  capacité	
  d'individus	
  et	
  de	
  population	
  à	
  
migrer	
   dans	
   des	
   corridors	
   écologiques	
   créés	
   par	
   les	
   patchs	
   du	
   paysage.	
   Ce	
   dernier	
   étant	
   en	
  
quelque	
   sorte	
   comparé	
   à	
   un	
  milieu	
   poreux	
   dans	
   lequel	
   chaque	
   espèce	
   circule	
   plus	
   ou	
  moins	
  
facilement	
  (Gustafson	
  &	
  Parker	
  1992;	
  Andrén	
  1994;	
  With	
  et	
  al.	
  1997).	
  La	
  percolation	
  amène	
  une	
  
réponse	
   sur	
   les	
   effets	
   des	
   différentes	
   stratégies	
   utilisées	
   par	
   les	
   plantes	
   sur	
   les	
   rapports	
   de	
  
compétition	
   interspécifiques.	
  Dans	
  un	
  paysage	
  naturel	
   fragmenté	
  entre	
  de	
  bons	
  et	
  de	
  mauvais	
  
sites	
   où	
   des	
   espèces	
   se	
   développent,	
   la	
   compétition	
   entre	
   clones	
   dépend	
   de	
   la	
   proportion	
   de	
  
bons	
  sites	
  (p)	
  dans	
  le	
  milieu	
  (Figure	
  7).	
  Quand	
  p	
  est	
  élevé,	
  les	
  séparateurs	
  peuvent	
  facilement	
  se	
  
déplacer	
   entre	
   bons	
   sites	
   et	
   occuper	
   une	
   grande	
   proportion	
   des	
   patchs	
   disponibles	
   et	
   les	
  
intégrateurs	
   ne	
   peuvent	
   subsister.	
   Quand	
   p	
   est	
   intermédiaire,	
   l’intégrateur	
   peut	
   persister	
  
utilisant	
   les	
   zones	
   isolées	
   (Fig	
   7.a)	
   ou	
   même	
   surpasser	
   le	
   séparateur	
   (Fig	
   7.b)	
   et	
   donc	
   la	
  
coexistence	
   est	
   possible.	
   Si	
  p	
  diminue	
   encore,	
   les	
   liens	
   entre	
   les	
   bons	
   sites	
   sont	
   réduits	
   et	
   les	
  
séparateurs	
   ne	
   peuvent	
   pas	
   être	
   compétitifs	
   et	
   disparaissent	
   au	
   profit	
   des	
   intégrateurs.	
  
Finalement	
   si	
  p	
   diminue	
  encore,	
   aucune	
  des	
  deux	
   stratégies	
  n’est	
   viable	
   (Oborny	
   et	
   al.	
   2012).	
  
Les	
  variations	
   spatiales,	
  mais	
  aussi	
   temporelles	
  du	
  milieu	
  ont	
  des	
  conséquences	
   fortes	
   sur	
   les	
  
rapports	
   de	
   compétition.	
   Ainsi	
   lorsque	
   10%	
   des	
   cellules	
   est	
   changé,	
   les	
   espèces	
   intégratrices	
  
sont	
  mieux	
  préparées	
  pour	
  persister	
  (Fig	
  7.c)	
  ce	
  qui	
  leur	
  donne	
  un	
  avantage	
  compétitif	
  fort	
  (Kun	
  
&	
  Oborny	
  2003;	
  Magori	
  et	
  al.	
  2003).	
  

 
Figure 7 : Compétition entre séparateur et intégrateur. a) et b) représente la dispersion d’une espèce clonale séparatrice (violet) 
à partir d’un seul ramet. Quand l’espèce séparatrice a atteint l’équilibre, un seul ramet d’une espèce intégratrice a été introduit 
d’une façon aléatoire (au moment indiqué par la flèche noire). Il y a une différence entre a) et b) dans le ratio d’abondance 
entre les espèces ce qui s’explique par le fait que  a) est au-dessus et b) est en dessous du seuil de percolation (pour plus de 
détails, voir Oborny et al. 2007). Il est assumé que la ressource est constante en a) et en b). Les conditions initiales de la 
simulation en c) sont celle des conditions finales de la simulation en b) et la qualité des sites (bon vs mauvais) varie de 10% 
entre chaque pas de temps. À la fin, l’espèce séparatrice disparaît. D) illustre la différence entre un intégrateur et un séparateur 
au niveau de la qualité des ramet se trouvant sur un bon (blanc) ou un mauvais (gris) site (traduit de Oborny et al. 2012) 
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Entre espèces clonales et non clonales 

Les études sur les plantes clonales montrent qu’il y a des effets positifs de l’hétérogénéité du 

milieu sur la croissance totale qui peut dépendre de la taille des patchs (Wijesinghe & 

Hutchings 1997; Wijesinghe & Hutchings 1999; Hutchings & Wijesinghe 2008) alors que 

pour les plantes non clonales, les effets sont différents entre les espèces (Fransen et al. 2001; 

Bliss et al. 2002; Day et al. 2003). 

Pour les espèces non clonales, la compétition interspécifique pour les nutriments peut être 

plus forte en milieu hétérogène par l’intermédiaire du placement préférentiel (plasticité) du 

système racinaire dans les patchs riches en nutriments (Fransen et al. 2001; Day et al. 2003). 

Lors de test de compétition entre deux espèces de prairie, Fransen et al. (2001) ont trouvé que 

l’espèce ayant une faible réponse plastique, dans l’allocation du système racinaire pour 

l’acquisition des ressources, est dominante en milieu homogène et non dominante en milieu 

hétérogène. Dans une autre étude, Bliss et al. (2002) suggérèrent que les effets de 

l’hétérogénéité sur la compétition semblent favoriser les espèces avec une forte précision pour 

placer les racines (« foraging precision »). Cependant, il n’y a pas toujours d’effets notés de la 

plasticité sur la compétition. Rajaniemi (2007) ne trouve pas d’effets de la plasticité (choix du 

patch), mais plutôt de la rapidité que la plante a à remplir le volume du sol. La réponse 

plastique peut affecter toutes les plantes, qu’elle soit clonales (Herben & Novoplansky 2010; 

D'Hertefeldt et al. 2011; Mommer et al. 2011; Mommer et al. 2012) ou non clonales (Fransen 

et al. 2001; Bliss et al. 2002; Day et al. 2003; Rajaniemi 2007) sans distinction. Cela peut 

avoir des effets non négligeables sur les rapports de compétition entre espèces qui seraient 

potentiellement plus importants que les différences notables au niveau du type de 

reproduction, et de la diversité induite ainsi qu’au niveau de la stratégie d’intégration et des 

implications écologiques que cela implique. 

Il a été vu que les plantes clonales ont développé certaines caractéristiques comme 

l’intégration physiologique. Ainsi, l’intégration physiologique confère aux plantes clonales un 

avantage fort lorsque le gain lié à la spécialisation sera supérieur au coût lié à la coopération 

pour le partage des ressources (Alpert & Stuefer 1997; Hutchings & Wijesinghe 1997). La 

croissance combinée des ramets composant une unité physiologique peut-être plus forte en 

milieu hétérogène qu’en milieu homogène (Hutchings 1999; Hutchings & Wijesinghe 2008). 

Cette idée est supportée par les études expérimentales effectuées sur Potentilla reptans, 

Potentilla anserina (Stuefer et al. 1994) et Trifolium repens (Stuefer et al. 1996). Par exemple 

chez les espèces de Potentilla, où un ramet reçoit très peu de lumière et beaucoup d’eau et 
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l’autre l’inverse, Stuefer et al. (1994) suggèrent que la division du travail suivie par la 

translocation des ressources dans l’ensemble des ramets est à l’origine des meilleures 

performances observées en milieu hétérogène. Plus précisément, les performances sont 

particulièrement affectées par la spécialisation morphologique de différentes parties du clone 

en réponse à la répartition hétérogène d’une ressource (Hutchings & Wijesinghe 2008). 

L’intégration physiologique permet aux plantes clonales de ne pas être limitée par une 

ressource se trouvant en faible quantité sur un microsite. En milieu hétérogène, il est observé 

que les espèces clonales ayant un fort degré d’intégration ont tendance à se spécialiser et 

intensifier l’allocation de biomasse dans un patch très riche en un élément (non limitant dans 

ce patch, mais limitant dans un autre avec d’autres ramets présents) pour réduire le coût 

d’acquisition et améliorer les performances de l’ensemble du genet (Alpert & Stuefer 1997; 

Hutchings & Wijesinghe 1997; Magori et al. 2003). Pour les plantes non clonales ou clonales 

non intégratrices, l’allocation des ressources de la plante se concentre pour l’acquisition de la 

ressource limitante à la survie, ce qui a un surcoût pour la plante et est un désavantage 

compétitif fort en milieu hétérogène si le microsite sur lequel l’individu se trouve est un patch 

pauvre en ressource (Hutchings & Wijesinghe 1997).  

Dans le cas de compétition entre une espèce clonale et non clonale intégratrice, en milieu 

hétérogène, les rapports de force entre les deux types d’espèce se rapprochent fortement de ce 

qui peut être observé dans le cadre de compétition entre deux espèces clonales, l’une, 

intégratrice, l’autre, séparatrice (Oborny & Kun 2001; Kun & Oborny 2003; Oborny et al. 

2012). Cependant, dans ce cas, le type de reproduction dominant n’est pas le même et il y a 

des conséquences prévisibles d’un point de vue génétique en particulier au niveau de la 

diversité génotypique de la population. Si l’une ou l’autre des espèces est colonisatrice ou 

plutôt envahie, la diversité génotypique joue un rôle différent (Crutsinger et al. 2008b; Wang 

et al. 2012b). La diversité génotypique peut permettre, à une population non clonale comme 

Spartina alterniflora, d’améliorer sa capacité d’invasion et réduire fortement l’abondance de 

l’espèce native à reproduction végétative Scirpus mariqueter (Wang et al. 2012b). D’un autre 

coté, la baisse de la diversité génotypique de l’espèce clonales Solidago altissima a tendance à 

augmenter la susceptibilité de cette espèce de se faire envahir (Crutsinger et al. 2008b). La 

diversité intraspécifique semble avoir un rôle important dans les rapports de compétition et les 

dynamiques de colonisation cependant il y a encore très peu d’études effectuées sur cette 

question. Il est donc difficile de conclure d’une façon sure sur les effets de la diversité 

génotypique même s’il semble qu’une érosion de cette diversité défavorise les espèces en 
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place et les rendent plus vulnérables. Il est impossible de dire s’il y a des différences dans les 

conséquences de diversité génotypique différente en milieu hétérogène et homogène. Il peut 

être supposé qu’une forte diversité génotypique pourrait être un avantage plus important en 

milieu hétérogène qu’homogène en raison de la possibilité plus forte d’avoir un génotype bien 

adapté aux conditions du milieu et donc très compétitif. La diversité génotypique peut 

permettre de tamponner la capacité de compétition d’une population à forte diversité 

intraspécifique.  

Compétition intraspécifique 

Lorsque des plantes ayant une capacité d’intégration physiologique ou de plasticité 

morphologique différentes, se développent sur le même milieu hétérogène, les effets 

bénéfiques de l’intégration sur la croissance diffèrent entre plantes (Alpert 1999; Alpert et al. 

2003). Par conséquent, l’hétérogénéité du milieu va faire changer l’intensité de la compétition 

intraspécifique. Du fait que les plantes clonales peuvent se reproduire sexuellement et 

végétativement, la compétition intraspécifique peut représenter à la fois la compétition entre 

genets et la compétition entre ramets d’un même genet (Kleunen et al. 2001).  

Entre genets 

Les résultats de Zhou et al. (2012) montrent que l’hétérogénéité spatiale dans la disponibilité 

des nutriments à petite échelle pour l’espèce clonale Alternanthera philoxeroides, n’augmente 

pas la compétition lorsque les plantes sont génétiquement identiques. Ils suggèrent que les 

effets de l’hétérogénéité sur la compétition dépendent de la réponse plastique de chaque 

individu. L’intensité de la compétition intraspécifique peut aussi être affectée par une 

disponibilité hétérogène dans le temps de la ressource en eau (Hagiwara et al. 2010). Wang et 

al. (2012a) montrent que la disponibilité hétérogène de la lumière réduit considérablement la 

croissance (biomasse, nombre de ramets et longueur totale des stolons) pour l’espèce clonale 

Duchesnea indica. De la même façon, l’hétérogénéité de la disponibilité de la lumière peut 

altérer les interactions intraspécifiques. Ces observations peuvent s’expliquer par les fortes 

différences entre génotypes de D. indica. Ces différences génotypiques induisent des 

différences de capacité d’intégration et de capacité d’adaptation modifiant la réponse 

plastique des différents génotypes faisant varier l’intensité de compétition entre génotypes 

(Fridley et al. 2007; Wang et al. 2012a). 
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Entre ramets d’un même genet 

Il n’y a pas d’étude traitant directement de compétition entre ramets d’un même genet. La 

compétition pour les ressources entre ramets d’un même genet peut être vue comme la 

compétition entre des arbres individuels d’une espèce non clonale. Les deux ramets seront en 

compétition pour les mêmes ressources si deux racines de ramets différents partagent les 

mêmes zones d’influence. Cela ne devrait être que peu préjudiciable si les ramets 

interconnectés appartiennent au même genet, car les ressources sont partagées pour profiter à 

tout le clone. Si les deux ramets en compétition appartiennent à des clones (espèces) 

différents alors on se trouve dans le cadre de compétition intraspécifique (interspécifique). 

Cas d’étude : le peuplier faux-tremble 

Le peuplier faux-tremble est l’essence forestière ayant la plus grande aire de répartition en 

Amérique du Nord (Little 1971). Cette espèce clonale, utilise les deux types de reproduction 

sexuée et asexuée. Il se régénère rapidement après perturbations (feux de forêt, coupes totales, 

trouées, chablis, défoliations) grâce à son mode de reproduction végétatif, par drageonnement 

racinaire, et domine les premières étapes de la succession en forêt boréale mixte (Bergeron 

2000; Cumming et al. 2000; MacKenzie 2010). Les racines latérales peuvent atteindre 25 m, 

mais les drageons apparaissent souvent à moins de 10 m du tronc (Cauboue 2007). 

Le niveau d’intégration physiologique entre ramets de peupliers faux-tremble est très fort 

gardant les ramets interconnectés entre eux dans des peuplements (DesRochers & Lieffers 

2001). En plus de cela, il est fréquent d’observer des greffes entre racines de différents clones 

(Jelinkova et al. 2009) ce qui a pour conséquence d’augmenter encore plus le degré 

d’intégration entre individus dans les populations. Ainsi, un clone au sens physiologique peut, 

dans le cas du tremble, inclure un grand nombre de ramets en plus de ceux composant un 

même genet (clone génétique). De plus, Jelinkova et al. (2009) ont montré que le système 

racinaire de tiges mortes (perte de la partie aérienne) peut rester vivant grâce aux connexions 

intraclonale et interclonale.  

Le tremble, qui a une croissance rapide, est très adapté pour la compétition avec d’autres 

espèces, rapidement après perturbations, c’est l’espèce compétitrice type selon Grime (1977) 

dans sa théorie CSR. C’est pourquoi le tremble est une espèce pionnière qui domine très 

largement les premières étapes de la succession en forêt boréale mixte (Bergeron 2000). En 

plus d’être un fort compétiteur, le tremble (c.-à-d., certains clones) peut persister dans le 



DOCTORAT	
  EN	
  SCIENCES	
  DE	
  L’ENVIRONNEMENT	
  

SYNTHESE	
  ENVIRONNEMENTALE	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  LATUTRIE	
  MATHIEU	
  
	
  

34	
  

paysage sans disparaître pendant de longues périodes (Kemperman & Barnes 1976) grâce à 

son système racinaire persistant après la mort des parties aériennes. 

Malgré une domination de la reproduction par voie végétative qui devrait réduire la diversité 

clonale observée, le tremble semble maintenir une forte diversité génotypique (Namroud et al. 

2005; Namroud et al. 2006). DeWoody et al. (2008) ont montré que même si un clone s’étend 

sur de grandes surfaces pour un grand nombre de tiges, la diversité génotypique reste assez 

élevée. La diversité clonale ou diversité génotypique est le ratio G / N (proportion de 

génotype différents dans la population étudiée) où G est le nombre de genets (ensemble des 

individus ayant le même génotype aussi appelé clone) et N est le nombre total d’individus 

analysés (Pleasants & Wendel 1989). Les simulation effectués par Namroud et al. (2006) ont 

montré que la mortalité des ramets d’un même genet plutôt que la mortalité de genets joue un 

rôle plus important dans l’augmentation de la diversité génotypique avec le temps écoulé 

depuis le dernier feu.  

D’un point de vue compétitif, il semblerait donc que les interactions soient plus fortes en 

ramets d’un même genet plutôt qu’entre genet. Cela permet de conserver une diveristé 

similaire ou en légère augmentation dans le temps malgré une baisse de densité dans le 

peuplement. D’un point de vue génétique, il ne semble pas y avoir de pertes de diversité, qui 

serait attendue lorsque la reproduction asexuée domine. Cela peut, peut être, s’expliquer par 

un éclaircissage naturel se faisant la où les connections physiologiques sont les plus faibles 

(Peltzer 2002) ce qui amène à une éclaircie dominante entre ramets d’un même genet plutôt 

qu’entre genets ce qui expliquerait la conservation d’une forte diversité génotypique dans le 

temps. Une forte diversité génotype peut permettre à une espèce en place de résister à 

l’invasion par une autre espèce (Crutsinger et al. 2008b) ou bien améliorer les performances 

de colonisation (Wang et al. 2012b). La capacité de maintenir une forte diversité génotypique 

peut expliquer que le tremble se maintienne bien dans le paysage et perde peu de territoire au 

niveau du paysage.  

D’une manière générale, il semble que les peuplements de tremble aient tendance à gagner du 

terrain sur les peuplements conifériens en conséquence des fortes coupes forestières 

effectuées depuis la période pré-industrielle au Québec. Entre 1930 et 2002, 37 % du paysage 

est passé d’un couvert coniférien à un couvert mélangé et 19 % est devenu feuillu (Boucher et 

al. 2006). Ce gain de territoire par les feuillus et par le tremble peut venir de sa capacité de 

compétition pour les ressources, spécialement pour la lumière, grâce à une forte croissance 

soutenable par la présence d’un système racinaire pouvant supporter un grand nombre de 
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ramets après perturbation et étouffer les espèces concurrentes. Cependant, dans les forêts 

subalpines, Calder et al. (2011) ont suggéré la dominance en conifères altère la disponibilité 

en lumière et les caractéristiques chimiques du sol mettant beaucoup de pression sur les 

peupliers et résultants en un amélioration du recrutement des conifères et un réduction des 

surfaces en peuplier. 

Il a été vu qu’en milieu hétérogène, les espèces intégratrices sont très performantes quand le 

milieu est assez fragmenté avec une proportion, de sites riche de petite taille, de l’ordre de 30 

à 50 % (Kun & Oborny 2003). Plus il y a de sites riches (> 60%),  plus les espèces à faible 

intégration sont, d’un point de vue compétitif, supérieures. Cependant ces modèles ont été 

développés en se basant sur des espèces non ligneuse et herbacées.  

Pour essayer de comprendre comment peut se comporter le tremble en milieu hétérogène, il 

semble important de reconsidérer certains paramètres que l’on trouve dans ces modèles et en 

particulier la taille des microsites ou bien le pourcentage de sites riche car le tremble n’est pas 

une espèces se comportant comme un herbacée. Si le milieu à des variation à très petite 

échelle, de l’ordre du centimètre, cela sera important pour une plante herbacées mais bien 

moins important pour un espèces forestière comme le tremble qui a des racines latérales 

pouvant atteindre 25 m (Cauboue 2007). La nature et le type d’hétérogénéité auront des 

conséquences différentes pour plusieurs espèces clonales en raison de l’échelle à laquelle elles 

se développent. Ainsi pour le tremble il semble que des variations du milieu au niveau du 

paysage soient plus importantes que des variations de microsites. Les sites de richesse 

différente devront donc être considérés à l’échelle métrique voire à une échelle de plusieurs 

dizaines de mètres.  

Le tremble semble être un redoutable compétiteur ayant néanmoins quelques faiblesses liées à 

l’intégration physiologique entre les individus. En effet, lors de défoliation à la suite du 

passage de la livrée des forêts, la mortalité dans le peuplement peut atteindre de fortes 

proportions. Les ramets restants vivants vont conserver la dominance apicale et la production 

d’auxine qui inhibe le drageonnement sur l’ensemble du réseau racinaire interconnecté 

(MacKenzie 2010). Il y a donc un risque que cette intégration élevée puisse tuer l’ensemble 

du clone physiologique qui sera étouffé par des espèces concurrentes (p. ex., saule) et ne 

pourra plus se régénérer et sera éliminé.  

D’une manière générale, le peuplier faux-tremble est un redoutable compétiteur directement 

après certaines perturbations et l’intégration physiologique est un mécanisme essentiel pour la 

survie de cette espèce. 
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CONCLUSION 

« The struggle will generally be more severe between species of the same genus, when they 

come into competition with each other, than between species of distinct genera » 

Darwin (1859) 

Darwin (1859), dans la citation si dessus, pense que la compétition sera plus forte entre 

espèces d’un même genre qu’entre espèces de genre diffèrent. Le genre est un rang 

taxonomique qui regroupe un ensemble d’espèces ayant en commun plusieurs caractères 

similaires. Ces caractères similaires auront des conséquences au niveau des processus 

écologiques. Ainsi, les espèces proches qui partagent les mêmes niches ou qui ont les mêmes 

stratégies de survie et de compétition sont celles qui ont le moins de chance de pouvoir 

coexister en accord avec le principe d’exclusion compétitive (boite 2).  

Dans le cas de cette synthèse, il est impossible de tirer une conclusion claire et tranchée pour 

répondre à cette question de compétition entre espèces clonales et non clonales en milieu 

hétérogène. Avec la littérature actuellement disponible sur ce sujet, il semble que d’une 

manière générale de fortes variations sont observées en fonction des espèces présentes dans le 

milieu. La nature hétérogène du milieu joue un rôle essentiel et les stratégies de compétitions 

qui avantagent certaines espèces dépendent principalement de la taille des patchs de 

ressources et de la quantité de sites riches présents à l’échelle du paysage. Les caractéristiques 

de l’environnement et l’échelle à laquelle l’hétérogénéité du milieu est observée 

conditionnent les réponses des plantes en terme de compétition. Il semble donc difficile de 

généraliser sur des rapports de force entre espèces clonales et non clonales en considérant un 

milieu hétérogène unique.  

Les espèces clonales ont des caractéristiques propres à leur stratégie de reproduction 

végétative. La plus importante est l’intégration physiologique qui amène à ces espèces un 

avantage compétitif fort en milieu hétérogène leur permettant de coloniser des zones pauvres 

et où des individus physiologiquement séparés ne pourraient pas survivre. L’intégration 

semble avoir une importance majeure dans la capacité à exploiter les ressources du milieu. 

Ainsi on peut voir les plantes clonales intégratrices comme un système basé sur la coopération 

pour la survie d’un groupe de ramets (genet) alors que les espèces non clonales et clonales 

non intégratrices ont des stratégies plus individualistes avec la production d’un grand nombre 

de descendants avec faible taux de survie individuel pour maximiser leurs chances de 
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reproduction. Il semble que les espèces clonales tirent un plus grand profit d’un 

environnement hétérogène que les espèces non clonales.  

La diversité génotypique observée dans les populations est aussi un facteur important dans la 

capacité qu’une plante aura pour coloniser ou résister à l’invasion. Une forte diversité permet 

d’avoir de fortes chances de produire un ou plusieurs génotypes bien adaptés aux conditions 

propres des différents patchs composant le milieu hétérogène. Cela amène le risque de voir se 

propager des clones uniques très adaptés à un milieu dans lequel cette espèce n’était pas 

présente au détriment d’espèces natives locales. Il semble essentiel au vu de récents articles 

de préserver un très fort taux de biodiversité génétique dans les populations naturelles pour 

réduire les risques d’invasion et ainsi préserver les espèces locales. 

D’une façon générale, les plantes clonales semblent mieux préparées aux variations spatiales 

et temporelles de leur environnement grâce à la combinaison de plusieurs stratégies de 

reproduction et de croissance. Dans des milieux perturbés, les plantes clonales peuvent être 

plus compétitives (p. ex., le peuplier faux-tremble) dans les premiers stades de régénération 

après perturbation mais ce n’est pas le cas de toutes les espèces clonales. La compétition ne 

semble pas être une caractéristique propre et stable au niveau d’un groupe d’espèces (clonales 

vs non clonales) mais elle dépend plutôt de certains traits, caractéristiques et capacités propres 

à certaines espèces peu importe leurs stratégies de reproduction et de croissance.  

Malgré un intérêt croissant de la recherche sur les plantes clonales et sur les interactions entre 

plantes, il y a encore des domaines à approfondir. Parmi ces thèmes de recherche potentiels 

pour le futur, un effort de recherche doit se faire en particulier sur les rapports de compétition 

interspécifique dans le contexte des changements globaux, sur la compétition intraspécifique 

entre ramets d’un même genet ou encore la compréhension des dynamiques d’invasions. Je 

pense que les questions liées à l’invasion de territoires par des espèces exotique et le rôle de la 

reproduction clonales dans les mécanismes écologiques d’invasion sont des questions de 

premier ordre. De la même façon, il y a encore un gros travail à faire pour mieux appréhender 

et comprendre l’importance de la diversité génotypique dans les mécanismes de compétition 

(invasion ou résistances à l’invasion) et son maintien à de hauts niveaux pour certaines 

espèces clonales. La diversité génotypique semble essentielle aux vues de récents travaux 

pour atteindre des objectifs de conservation et de maintien de certaines espèces sensibles.  
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