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Résumé. Au-dela de la crise d’extinction, les changements globaux sont susceptibles de modifier les
régimes de sélection dans les populations naturelles. Alors que le paradigme darwinien classique
considere I’évolution comme un processus lent, il est maintenant admis que les populations peuvent
évoluer rapidement, en quelques dizaines de générations. La relation plantes-pollinisateurs est cen-
trale dans les écosystemes terrestres et le déclin des pollinisateurs actuels est en mesure de boulever-
ser cette relation. Dans cet article, nous explorons la possibilité d’évolution des systemes de reproduc-
tion chezles plantes face au déclin des pollinisateurs. En utilisant le cas d’'une étude récente d’écologie
de la résurrection chez Viola arvensis, la pensée des champs, nous montrons que I’évolution d’un syn-
drome d’autofécondation, et ainsi de la rupture de I'interaction plantes-pollinisateurs, est en cours.
Au-dela de 'espece elle-méme, 1'évolution des régimes de reproduction chez les plantes affectent les
relations entre espéces (pollinisateurs et niveaux trophiques supérieurs). Ainsi, cet exemple illustre
que les changements globaux sont susceptibles d’affecter la biodiversité aux différentes échelles :
depuis les populations (évolution darwinienne) jusqu’au fonctionnement des écosystemes (relations
entre espeéces). Cette étude montre que les processus évolutifs modifient le fonctionnement des sys-
témes écologiques et, le cas échéant, les services écosystémiques afférents.

Mots-clés. Evolution rapide, Déclin des pollinisateurs, Syndrome d’autofécondation.

Manuscrit recu le 30 mai 2024, révisé le 16 juillet 2024, accepté le 8 aotit 2024.

1. Introduction vasions biologiques liées a I'internationalisation des
échanges. Le domaine de I'écologie des communau-
tés a largement documenté 'effet des changements
globaux sur la composition en espéces ou I'assem-

blage des especes. Les invasions biologiques, oi1 une

La crise actuelle de la biodiversité est le plus souvent
illustrée par les extinctions d’especes. Il est mainte-
nant admis que nous sommes entrés dans la sixieme

crise d’extinction et on estime que disparaissent
entre 17 000 et 100 000 espéeces par an a I'échelle
du globe [1]. A titre d’exemple, chez les plantes, une
espece sur huit est menacée d’extinction. La par-
ticularité de cette sixiéme crise d’extinction est le
role majeur d'une espéce, Homo sapiens, dans ces
phénomenes d’extinction, que 1'on désigne sous le
terme de changements globaux. Derriére ce terme,
on entend en particulier les changements d'usages
des terres liés a 'agriculture — notamment ['utili-
sation de pesticides —, la déforestation, le réchauf-
fement climatique, 'urbanisation ou encore les in-

ISSN (électronique) : 1768-3238

espéce envahissante supplante des especes locales
avec une niche écologique proche, sont souvent ci-
tées en exemple [2].

Lévolution de I'histoire de la vie sur le temps long
nous enseigne que, paradoxalement, les crises d’ex-
tinction sont aussi des périodes de renouveau de la
biodiversité. Lexemple emblématique de |'extinction
des dinosaures, lors de la crise crétacé-tertiaire, il y a
60 millions d’années, a permis la radiation des mam-
miferes, déja présents al’époque des dinosaures mais
écologiquement dominés par ces derniers [3]. Ainsi,
la crise de la biodiversité ne doit pas se mesurer
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seulement en termes d’especes perdues, les espéeces
étant vues comme des entités statiques, mais comme
un bouleversement global de la biodiversité, c’est-
a-dire de la diversité des écosystemes (et des inter-
actions entre especes), de la diversité en espéces et
de la diversité a I’échelle infraspécifique. Depuis plus
de cinquante ans, les travaux en biologie des popu-
lations et en génétique des populations ont mon-
tré que les espéces ne sont pas uniformes. Au-dela
de la diversité génétique neutre largement décrite
dans les années 1990 [4], les populations possédent
dans la plupart des cas de la variance génétique
sur des traits d’histoire de vie [5, 6], ce qui a priori
leur permet de répondre aux régimes de sélection
qui s’exercent sur les populations. Ainsi, les popula-
tions s’adaptent aux conditions climatiques locales
et a leur changement dans le temps. Par exemple,
la date de floraison varie en général sur un gradient
de température dans les populations naturelles [7].
Ladaptation peut étre le fait de la plasticité, lors-
qu'un génotype produit une réponse phénotypique
adaptée a 'environnement, ou de I'évolution, lors-
qu’'un remplacement successif de génotypes adaptés
aux conditions environnementales survient. Toute-
fois, la rapidité des changements environnementaux
actuels a conduit a d’abord s'intéresser aux rempla-
cements d’especes a I'échelle des communautés, les
especes étant en premieére approximation considé-
rées comme fixes. Cette vision d'une évolution lente
est héritée de Darwin, géologue de formation, qui
envisageait I’évolution comme imperceptible sur des
temps courts. Dans L'Origine des especes (1859), il
écrit : “We see nothing of these [evolutionary] slow
changes in progress, until the hand of time has mar-
ked the long lapse of ages”. Cela a été récemment re-
mis en cause. En effet, les travaux d’évolution ex-
périmentale en laboratoire, d’abord chez des orga-
nismes a temps de génération court [8], et plus ré-
cemment chez des organismes a temps de génération
plus longs [9, 10], ont démontré la rapidité des pro-
cessus d’évolution. Ainsi, en neuf générations seule-
ment, des évolutions florales significatives ont été
obtenues en modifiant expérimentalement 1'envi-
ronnement de pollinisation [10]. Dés lors, la question
de I'adaptation des organismes par sélection natu-
relle, face aux changements globaux récents, devient
pertinente.

Dans le domaine des changements globaux, la
question de I'adaptation au changement climatique

domine la littérature. Face aux projections clima-
tiques du GIEC, une question centrale est de savoir
de savoir siles organismes s’adapteront et surtout as-
sez rapidement pour échapper a l'extinction. Ainsi,
I'avancée de la phénologie observée chez de nom-
breux organismes [11] est considérée comme une
adaptation qui pourrait empécher I'extinction des
populations. Si la démonstration d’'un échappement
de l'extinction par évolution a été faite en condi-
tions expérimentales, nous disposons de treés peu
d’informations dans les populations naturelles [12].
Par exemple, I'extinction du bourdon Bombus distin-
guendus en Angleterre et en Irlande est considérée
comme un effet direct du changement climatique au-
quel il ne se serait pas adapté, mais ces interpréta-
tions restent sujettes a discussion.

Chez les plantes, un impact majeur des change-
ments globaux est le déclin des pollinisateurs. Celui-
ci est maintenant bien décrit dans de nombreuses
parties du globe [13,14]; il est susceptible d’affecter la
relation plantes-pollinisateurs et par 13, la reproduc-
tion des plantes. Si le role et les services de la biodi-
versité sont parfois mal identifiés dans leur globalité,
le cas du déclin des pollinisateurs apparait comme
emblématique. En effet, les pollinisateurs sauvages
permettent la pollinisation de 70 % des espéces culti-
vées en agriculture a I'échelle de la planéte. En 2009,
le colit de ce service avait été estimé a plus de
150 millions d’euros [15].

Dans cet article, nous nous intéresserons a 1'im-
pact des changements globaux, et plus particulie-
rement a I'impact du déclin des pollinisateurs, sur
les systemes de reproduction des plantes. Ces sys-
témes sont divers, puisqu’il existe des espéces a sexes
séparés, hermaphrodites ou présentant un mélange
de ces différents types au sein des populations [16].
Néanmoins, '’hermaphrodisme est le type dominant
chez les plantes. Il présente '’avantage d’allier fécon-
dation croisée et/ou autofécondation, ce qui peut
constituer une stratégie adaptée en ’absence de pol-
linisateurs. Dans cet article, nous analyserons com-
ment les plantes peuvent s’adapter a un changement
de régime de pollinisation lié au déclin des pollini-
sateurs. A travers 'exemple d’une petite plante an-
nuelle, la pensée des champs (Viola arvensis), nous
montrerons comment I'évolution peut impacter les
phénotypes des populations de plantes et, par la, dé-
stabiliser les especes avec lesquelles elles sont en in-
teraction dans |'écosysteme.
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2. Impacts des changements globaux sur les
systemes de reproduction chez les plantes

2.1. Observations de terrain et limitation polli-
nique

Selon I'IPBES, plus de 300 000 especes végétales
bénéficient des insectes pour leur reproduction,
soit 87,5 % de la flore totale [17]. Nous pouvons
donc faire 'hypothese que les changements dans
la communauté des pollinisateurs affectent la com-
munauté végétale. Curieusement, l'effet du déclin
des pollinisateurs a été peu étudiée en écologie des
communautés chez les plantes [18], celle-ci s’étant
majoritairement intéressée aux traits fonctionnels
(morphologie, physiologie, phénologie) et de ma-
niere anecdotique aux régimes de reproduction (ou
systemes de pollinisation). Pourtant, et de maniére
assez inattendue, le systéme de reproduction se
révele un trait pertinent structurant les commu-
nautés végétales. Par exemple, le caractere « type
sexuel » (dioique versus hermaphrodite) s’est révélé
étre le meilleur prédicteur du stade de succession
dans les foréts tropicales en Centrafrique [19]. En
utilisant un jeu de données de plus de 600 000 arbres
et des informations historiques documentant les
zones récemment colonisées, Rejou-Méchain et
Cheptou [19] ont montré que les especes dioiques
étaient surreprésentées dans les jeunes stades de
succession.

En 2006, un article important sur l'influence
mutuelle des pollinisateurs et des plantes dans un
contexte de déclin des pollinisateurs a été publié [13].
Dans leur étude, les auteurs ont comparé la compo-
sition en plantes a la composition en abeilles et en
syrphes en Grande-Bretagne et dans les Pays-Bas,
a plusieurs décennies d’intervalle (avant et apres
1980). IIs ont observé un déclin paralléle des polli-
nisateurs et des plantes pollinisées par les insectes,
démontrant ainsi que la composition en plantes et
celle en pollinisateurs sont interdépendantes dans
les écosystemes. 1l serait tentant de conclure que le
déclin des pollinisateurs (causé par des facteurs ex-
ternes) est la cause des changements observés dans
la communauté végétale. Cependant, les auteurs
concluent que leurs données ne permettent pas d’af-
firmer que le déclin des plantes pollinisées par les
insectes précéde la perte des pollinisateurs associés
ou inversement. Dans une étude en milieu urbain

) @

FIGURE 1. Réduction de la distance anthere-
stigmate chez Centaurium erythreae dans les
populations urbaines. A gauche (a), dans les
populations rurales, la forme de la fleur montre
une séparation spatiale des organes males (éta-
mines) et femelle (pistil) favorisant I’allogamie,
tandis que dans les populations urbaines (a
droite, b) la proximité des organes males et fe-
melles favorise l'autofécondation (modifié
de [20]).

Brys et Jacquemin ont comparé des populations
urbaines fragmentées (ou 'activité de pollinisation
est faible) aux populations rurales non fragmentées
(ol I'activité des pollinisateurs est élevée) de l'es-
pece Centaurium erythreae [20]. Ils ont observé que
les plantes provenant d’environnements fragmen-
tés présentaient une plus faible distance entre les
antheres (fonction male) et les stigmates (fonction
femelle) — c’est-a-dire une herkogamie réduite —
et une plus grande capacité d’autofécondation que
les plantes issues de populations non fragmentées
(Figure 1), suggérant une évolution rapide du sys-
téme de reproduction liée aux conditions urbaines.
Par ailleurs, dans une synthése bibliographique por-
tant sur une vingtaine d’espeéces présentes en mi-
lieux perturbés et en milieux plus « naturels », il a été
montré que, pour chaque espece, les populations des
milieux perturbés exhibaient un taux d’autoféconda-
tion plus élevé que celles des milieux naturels [21].
Bien que 'on n’ait aucune idée des facteurs précis
affectant le taux d’autofécondation dans cette étude,
ce résultat a le mérite de montrer que, d'une manieére
générale, la situation perturbée est moins favorable
a la fécondation croisée (allogamie) que la situation
ancestrale naturelle.
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2.2. Elements de théorie sur 'évolution des sys-
temes de reproduction et linfluence de la
pollinisation

Lécologie de la pollinisation a développé des me-
sures pour estimer la limitation par le pollen dans
les populations naturelles. Les parametres de pollini-
sation, ainsi que la manipulation de la pollinisation
pour y parvenir, sont résumés dans [21]. La mesure
de la capacité a produire des graines des fleurs aux-
quelles on a retiré la fonction male (émasculation), et
la comparaison avec celle de fleurs non manipulées,
permet d’évaluer la capacité a 'autofécondation au-
tonome (assurance de la reproduction). L'assurance
de reproduction induite par 'autofécondation est un
parametre clé dans I'évolution de cette autoféconda-
tion (voir [22]). D'une maniére générale, cette évo-
lution est régie par trois facteurs : la limitation de
production de graines par une pollinisation incom-
plete (limitation pollinique), le cotit de 1'allofécon-
dation (ou l'avantage automatique de 1'autofécon-
dation [23], qui favorise 'autofécondation, et la dé-
pression de consanguinité, c’est-a-dire la baisse re-
lative de la survie (ou de la croissance) des produits
d’autofécondation par rapport aux produits d’allo-
fécondation, qui contre-sélectionne 1'autoféconda-
tion. Le cofit de I'allofécondation traduit le fait que
la transmission des génes d'un génotype autogame
est plus efficace que celle d'un génotype allogame car
le génotype autogame met deux copies (contre une
seule pour le génotype allogame) dans chacune de
ses graines. Si on fait I'hypothese que les deux types
de génotypes envoient du pollen de maniere égale
pour polliniser les ovules dans la population, il en
résulte un avantage de 3/2 pour l'autofécondation
relativement a l’allofécondation. La valeur sélective
d'un génotype pratiquant un taux s d’autoféconda-
tion dans une population pratiquant un taux moyen
S peut s’écrire comme suit :
W(s,s) =f-2-s:(1-0)+e-{(1-8)+1 -9}

Autof  Allof.

Ou f est le nombre d’ovules par plante, 6 la dé-
pression de consanguinité, et e le taux de pollinisa-
tion en allofécondation (0 < e < 1).

L'analyse de ce modeéle montre que I'autoféconda-
tion est sélectionnée si 6 < 1 —e/2 [22]. On voit que
I'autofécondation évolue d’autant plus facilement
que la limitation pollinique est grande (e faible).
Ainsi, si le déclin des pollinisateurs se traduit par

Export de pollen.

une limitation plus élevée du pollen, nous pouvons
faire la prédiction générale que la pression de sélec-
tion vers I'autofécondation devrait étre plus forte que
dans la situation « avant déclin ».

3. Evolution rapide d’'un syndrome d’auto-
fécondation (ou la rupture de la relation
plante-pollinisateur) chez Viola arvensis

3.1. Lécologie de la résurrection comme méthode
d’investigation de I'évolution rapide

Une méthodologie récente appelée « écologie de la
résurrection » a été développée au cours des dix der-
nieres années afin d’étudier I’évolution rapide, c’est-
a-dire opérant sur quelques dizaines de générations.
Le principe de la méthode est d’exploiter et d’ampli-
fier la conservation de formes dormantes, vivantes
(kystes, spores, graines, etc.). Ceci permet d’avoir
acces aux phénotypes issus de génotypes anciens.
Ceux-ci peuvent alors étre comparés a leurs descen-
dants, échantillonnés dans la méme population, des
dizaines d’années plus tard [25]. En comparant les
génotypes anciens et actuels de maniere synchrone
dans un méme environnement, cette méthode per-
met d’exclure le role de la plasticité dans les diffé-
rences phénotypiques observées (composante envi-
ronnementale du phénotype) et accéder a la diffé-
renciation génétique entre phénotypes anciens et ac-
tuels, c’est-a-dire I'évolution. Il convient de souligner
que l'utilisation du terme « résurrection » (traduit de
I'anglais), qui suggere que l'on ressuscite un orga-
nisme fagon Jurassic Park (film réalisé par S. Spiel-
berg en 1993), est abusif dans la mesure o1 les formes
utilisées ne sont pas mortes mais en vie ralentie
avec un métabolisme tres bas. Lutilisation de mar-
queurs génétiques neutres permet de retracer |'his-
toire de la population étudiée, notamment de sa-
voir sila population actuelle est effectivement consti-
tuée de descendants de la population ancétre, et dans
quelle mesure ces descendants sont affectés pas les
flux de geénes, les goulets d’étranglement, et éven-
tuellement la recolonisation. De maniere formelle,
la comparaison des différenciations neutres (Fst) et
des traits quantitatifs potentiellement sous sélection
(Qst) entre génotypes anciens et récents permet de
conclure a I'existence d'une sélection directionnelle
ou stabilisante sur les traits phénotypiques d’intérét
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TaBLEAU 1. Populations de Viola arvensis de I'lle de France étudiées dans I'étude [24] : situations géogra-
phique (ligne 1) et taux d’autofécondation dans les populations ancestrales, collectées entre 1991 et 2000

(ligne 2) et récentes, collectées en 2021 (ligne 3)

Population Commeny (Co) Crouy (Cr) Guernes (Gu) Lhuis (Lh)
Coordonnées (49°7'37.11"N,  (49°24'24.31"N, (49°1'10.75", (49°16'35.40"N,
1°53/46.30"E) 3°2220.73"E) 1°38/46.82"E) 3°32'58.52"E)

Taux d’autofécondation
ancestral réalisé (I.C)

0.77 (0.68-0.82)

Taux d’autofécondation
récent réalisé (I.C)

0.89 (0.85-1)

0.66 (0.60-0.76)

0.70 (0.65-0.76)

0.44 (0.34-0.61)  0.33 (0.21-0.47)

0.81 (0.73-0.86)  0.88 (0.81-0.94)

des organismes étudiés. L'écologie de la résurrec-
tion a été utilisée chez les crustacés [26] et la mé-
thode commence a étre utilisée chez les plantes [27].
Chez les plantes, le facteur limitant est le plus sou-
vent la disponibilité de graines anciennes. Cepen-
dant, en France, la présence de Conservatoires bota-
niques nationaux sur '’ensemble du territoire a per-
mis la constitution de banques de graines ex situ,
qu'il est possible d'utiliser pour ces études d’écologie
de la résurrection [28-31].

Dans I'une de ces études, quatre populations de
la pensée des champs (Viola arvensis) ont été étu-
diées en fle de France (Tableau 1) [24]. C’est une es-
pece annuelle, diploide (2n = 34) qui est présente
majoritairement dans les cultures d’hiver (blé, orge,
colza, etc.). Elle est décrite comme partiellement au-
togame [31].

3.2. Mesure de l'autofécondation ancestrale et
actuelle

Lutilisation de marqueurs neutres co-dominants
(microsatellites, Cheptou et al. [31]) a permis de dé-
terminer 'autofécondation réalisée, dans les popu-
lations naturelles, par les populations anciennes et
leur population récente correspondante. La mesure
de I'hétérozygotie et de I'écart a 'hétérozygotie at-
tendue a I'équilibre d’'Hardy-Weinberg (Fis) permet
d’évaluer le régime d’autofécondation. Dans une
population a I'équilibre, le taux d’autofécondation,
s =2-Fs/(1+ Fig) [32]. Le Tableau 1 fournit les don-
nées d’autofécondation pour les quatre populations.
1l apparait que, dans chacune des populations, I'au-
tofécondation a augmenté entre la date de premier
échantillonnage et 2021. Lautofécondation était en

moyenne de 50 % dans les populations ancestrales,
elle est d’environ 75 % en 2021. Cette augmentation
de l'autofécondation peut étre le résultat d'une acti-
vité plus faible des pollinisateurs en 2021, cohérente
avec le déclin des pollinisateurs (plasticité). Elle peut
aussi étre le résultat d'une évolution des traits favo-
risant 'autofécondation chez la pensée (évolution),
les deux hypothéses n’étant pas mutuellement exclu-
sives. La mise en évidence d'une évolution de traits
nécessite la comparaison des génotypes en environ-
nement commun (voir sous-section suivante).

3.3. Evolution du syndrome d'autofécondation

Ces traits ont été mesurés en environnement com-
mun, dans les serres du terrain d’expérience du La-
bex CEMEB [24]. Dans ce genre d’expérimentation,
deux générations de cultures sont effectuées afin de
minimiser les effets maternels et ainsi isoler la com-
posante de génétique quantitative des traits mesu-
rés avant de conclure a une éventuelle évolution de
ces traits. En effet, si, par hasard, les conditions envi-
ronnementales (météorologiques par exemple) sont
tres différentes aux deux dates d’échantillonnage, il
est possible que les variations de traits que ’'on ob-
serve soient liées a 'environnement maternel de la
graine et non a la constitution génétique des indi-
vidus. Une premiére génération, dite de rafraichis-
sement, est faite en laissant les individus (n = 32
par lot) se reproduire librement a I'intérieur des lots.
Elle permet de produire des graines dans un envi-
ronnement commun tout en conservant l'intégrité
du patrimoine génétique de chaque lot. En 2021,
les plantes ont été cultivées en jardins communs
et pollinisées librement au sein de chaque lot par
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des bourdons (Bombus Terrestris, Natupol Koppert,
France). Les graines ainsi produites ont été culti-
vées en serre dans un dispositif comprenant 20 fa-
milles par lot et 5 plantes par famille, soit un total de
800 plantes.

Au printemps 2022, la date de floraison a été me-
surée et une batterie de traits floraux a été mesurée :
affichage floral (nombre de fleurs ouvertes simul-
tanément), taille des corolles, taille des sépales, dé-
hiscence, quantité de nectar produite, etc. (voir [24]
pour les détails). Le résultat général de I'étude est que
de nombreux traits floraux ont évolué entre les an-
cétres et les descendants. Ces changements sont glo-
balement cohérents : ils indiquent que la pensée est
en cours d’évolution vers un syndrome d’autofécon-
dation. De maniere frappante, les tailles de fleurs ont
diminué d’environ 10 % et la production de nectar a
chuté de 20 % (voir Figure 2). Les traits non-floraux
mesurés (taille de rosette ou taille du calice) n'ont
pas montré de variation cohérente. Ceci permet aux
auteurs de conclure que c’est bien les traits floraux,
impliqués dans linteraction plante-pollinisateur,
qui ont évolué de maniere directionnelle. Les auteurs
ont ensuite effectué des expériences de choix par
les pollinisateurs Bombus terrestris en placant un
bourdon face a un mélange de génotypes anciens et
actuels (dans les mémes proportions) de la méme
population. De maniere intéressante, les bourdons
visitent significativement plus fréquemment les
fleurs des génotypes anciens.

Cela démontre que les populations de Viola arven-
sis sont en cours d’évolution vers une rupture de 'in-
teraction plante-pollinisateur et I'étude suggere que
le déclin des pollinisateurs serait la cause de cette
évolution.

4. Dynamique éco-évolutive et modele de
sauvetage évolutif : I'évolution rapide
permet-elle aux populations d’échapper
alextinction?

Lexemple de I'évolution des traits floraux consti-
tue un cas d’école pour étudier les bouleversements
au sein des écosystemes. A I'échelle intraspécifique,
en modifiant le régime de consanguinité de I'es-
pece, elle est susceptible d’'induire des changements
dans la valeur sélective des descendants (dépression
de consanguinité), et éventuellement d’affecter sa

N

capacité a s’adapter dans le futur [33]. A P’échelle

des écosystemes, dans la mesure ou les interactions
plantes-pollinisateurs constituent une relation tro-
phique fondamentale, cette évolution est suscep-
tible d’affecter les cascades trophiques au sein de ces
derniers.

4.1. Evolution de linteraction
plante-pollinisateur

La relation plante-pollinisateur est une des carac-
téristiques fondamentales des angiospermes, dont
I’évolution a débuté il y a quelque cent millions d’an-
nées [34]. Les insectes constituent la grande majo-
rité des pollinisateurs avec plus de 80 % des interac-
tions de pollinisation. C’est, dans le cas général, une
relation a bénéfice réciproque, ou I'insecte se nour-
rit du pollen et du nectar tandis qu’il transporte les
gametes males (dans le grain de pollen) des plantes,
permettant ainsi la reproduction croisée. L'évolution
du syndrome d’autogamie, avec une production ré-
duite de nectar de 20 %, met en danger la stabilité
de la relation plantes-pollinisateurs. Si on fait 'hy-
pothése que I'évolution de ce syndrome a été cau-
sée par le déclin des pollinisateurs rapporté depuis
plusieurs décennies, nous pouvons faire '’hypothese
que la réduction de la production de nectar pour-
rait a son tour accélérer le déclin des pollinisateurs,
et par lal’évolution du syndrome d’autofécondation.
Nous décrivons donc une boucle de rétroaction posi-
tive (Figure 3) dont l'issue serait la rupture totale de
I'interaction. En tant que producteur primaire, 1'évo-
lution des plantes pourrait ainsi affecter les popula-
tions de pollinisateurs et éventuellement se répercu-
ter dans les niveaux trophiques supérieurs (oiseaux,
etc.). A ce stade, il est donc important de savoir si ce
résultat est général chez les plantes a fleurs en étu-
diant d’autres taxons, éventuellement dans des mi-
lieux ot la pollinisation est plus ou moins affectée
(voir [35]).

La déstabilisation de la relation plantes-
pollinisateurs mise en évidence par I’évolution chez
Viola arvensis pourrait avoir des conséquences im-
portantes sur les services de pollinisation a ’agricul-
ture. Il est en effet avéré que les plantes adventices
permettent le maintien des populations de pollini-
sateurs [36]. Une baisse importante des services de
pollinisation aurait des conséquences importantes
sur la production agricole (par ex : colza, tournesol,
vergers [35]).
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FiGure 2. Evolution des traits floraux chez Viola arvensis (a) Taille des fleurs et (b) production de nectar
(sommée sur trois fleurs par individu) pour les quatre populations d’'ile de de France de Viola arvensis
(Co = Commeny; Cr = Crouy; Gu = Guernes; Lh = Lhuys). « A» (A) population ancestrale et « 21 » (®)

population actuelle.

Déclin des
pollinisateurs

Syndrome
d’autofécondation

FiGURE 3. Scénario hypothétique de I"’embal-
lement du déclin des pollinisateurs et du syn-
drome d’autofécondation chez les plantes. Le
déclin des pollinisateurs induit une sélection
vers une reproduction par autofécondation
chez les plantes qui se traduit en particulier par
une baisse de la récompense aux pollinisateurs
(nectar), laquelle renforce le déclin des polli-
nisateurs et par la le syndrome d’autoféconda-
tion (boucle de rétroaction positive).

Si les effets du déclin des pollinisateurs ont
d’abord été envisagés a 1'échelle des assemblages
d’especes [13], 'exemple de Viola arvensis montre
que les processus évolutifs sur des temps courts
(moins de 30 ans) ont des conséquences non-
négligeables sur le fonctionnement des écosys-
témes. De maniere intéressante, une étude a porté
sur la variation de la production de nectar a I'échelle

d’une prairie au cours du temps, liée au changement
des communautés [37]. Les auteurs concluent a des
variations, en général a la baisse, de 10 a 20 % de
la production de nectar sur une trentaine d’années,
soit 'ordre de grandeur que !'on retrouve du fait de
I'évolution a I'échelle infra-spécifique. L'évolution
de Viola arvensis constitue un exemple frappant de
rétroaction éco-évolutive, ou I'évolution ne peut pas
étre négligée dans le fonctionnement des systémes

écologiques.

4.2. Modeéle de sauvetage évolutif : I'évolution de
l'autofécondation face au déclin des pollini-
sateurs

Si I'évolution rapide face aux changements envi-
ronnementaux récents a été maintenant bien do-
cumentée sur le plan empirique [39, 40], la ques-
tion de savoir si cette évolution constitue un rem-
part contre I'extinction est clairement bien moins
documentée, excepté en conditions expérimen-
tales de laboratoires, en général sur des microor-
ganismes [8]. Sur le plan théorique, le modele de
sauvetage évolutif est un modele conceptuel récent
qui permet d’appréhender cette question [38]. Lidée
de ce modele est que, face a un changement envi-
ronnemental (hausse des températures, fragmen-
tation, pollution...), 'adaptation génétique (c’est
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FiGURE 4. Modele du sauvetage évolutif (d’aprés [38]). Apres un changement environnemental (par
exemple, un changement climatique, une pollution, etc.). Sur le graphique de gauche, une population
incapable de s’adapter au nouvel environnement (sans évolution) est vouée a une extinction certaine
(déterministe). Sur le graphique de droite, 'adaptation rapide de la population au nouvel environnement
(évolution) peut permettre de recouvrer une population viable (courbe du haut). En cas d’adaptation
moins rapide (courbe du bas), la taille de la population peut étre fortement réduite. Au-dessous du seuil
critique N¢, la population peut éventuellement disparaitre de maniere stochastique durant la période a

risque.

a dire I'évolution) peut permettre un évitement de
I'extinction pour des populations qui, sans elle, se-
raient vouées a 'extinction (voir Figure 4). Ce modéle
met en lumiere plusieurs conditions au sauvetage.
D’abord, I'évolution n’'est possible que s’il existe
une variance génétique sur les caractéres phénoty-
piques susceptibles d’évoluer dans les populations.
Ceux-ci peuvent préexister aux changements, mais
peuvent aussi étre le fait de mutations de novo dans
le génome qui vont générer de nouveaux phéno-
types. La quantité de variation conditionne la vitesse
d’adaptation des populations aux nouvelles condi-
tions. La taille de la population est aussi importante.
En effet, une grande taille de population augmen-
tera la probabilité d’obtenir une mutation favorable.
Par ailleurs, pour les petites populations, la baisse
transitoire de la taille de la population peut aussi
engendrer une extinction par hasard (stochasticité
démographique), alors qu'une population présen-
tant les mémes caractéristiques mais plus grande
aurait échappé a l'extinction. Les expériences réali-
sées essentiellement en laboratoire ont globalement
validé le modele théorique : le sauvetage est d’au-
tant plus probable que les populations sont grandes
et que la variation génétique est substantielle dans
les populations considérées [12]. Dans une étude
d’écologie de la résurrection chez le bleuet (Cyanus
segetum) [30], les auteurs ont montré que 1'évolu-
tion de I'avancée de la floraison et I'évolution d'une
plus grande taille de capitules se traduisaient par

une meilleure production de graines par les indivi-
dus, ce qui suggere que I'évolution de la phénologie
et la taille des capitules pourraient produire un
sauvetage évolutif pour les populations de bleuet
(Figure 5).

Cependant, le modele de sauvetage évolutif fait
I'hypothése implicite que toute adaptation par sélec-
tion naturelle entrainera un renforcement de la dé-
mographie. Cela est vrai pour un certain nombre de
caracteres phénotypiques pour lesquels la sélection
optimise la démographie. Cependant, pour certains
caracteres gouvernés par une sélection fréquence-
dépendante, c’est-a-dire par le fait que la valeur sé-
lective d'un individu dépend des traits des individus
de la population, ce résultat n’est, en général, pas
vrai [41]. Dans ce cas, le trait sélectionné n’est pas
le trait optimal pour la population mais celui qui ne
peut étre envahi par des stratégies alternatives (Stra-
tégie Evolutivement Stable, Maynard Smith [42]).
L'exemple du jeu « faucon-colombe » illustre de
maniere imagée ce point. Dans ce jeu, issu de la
théorie des jeux, John Maynard Smith modélise le
comportement de partage des ressources dans une
population. Les acteurs peuvent jouer soit la stra-
tégie « colombe », stratégie pacifique, partageant
les ressources, soit la stratégie « faucon », stratégie
agressive pour la préemption des ressources, sans
partage. On comprend que la stratégie faucon peut
facilement s'imposer parmi les colombes. Une po-
pulation composée de colombes fournit néanmoins
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FiGure 5. Relations d'une part entre la phénologie de floraison et la valeur sélective (A), et d’autre part
entre la taille des capitules et la valeur sélective (B) chez le bleuet (Cyanus segetum), mesurées en jardin
commun dans le sud de la France. Les trois courbes correspondent a 3 populations originaires du sud, de
I'ouest et du nord de la France. Les gradients de sélection ont été calculés en estimant la valeur sélective
comme le nombre moyen de graines multiplié par le nombre de capitules. Les zones ombrées indiquent

I'écart type a 95 % (modifié de [30]).

de meilleures performances, favorables a I'ensemble
de la population. Ainsi, la stratégie colombe est
envahissable par la stratégie faucon, menant l'en-
semble de la population vers la stratégie faucon, non
envahissable mais non optimale [42]. Le cas de I'évo-
lution de I'autofécondation illustre en partie ce cas.
Face au déclin des pollinisateurs, il apparait intuitif
de penser qu'une évolution vers un régime d’auto-
fécondation, qui permet la production de graines
de facon autonome, permet le sauvetage évolutif
des populations. Darwin avait d’ailleurs émis cette
hypothése et supposait que méme si les effets de
la consanguinité liés a l'autofécondation sont dé-
létéres, produire des graines par autofécondation
apparait la stratégie adaptée en 1’absence de pollini-
sateurs [43]. Lexamen plus précis de cet argument
montre que ce n'est pas forcément le cas [44]. La
raison réside dans le fait que I'évolution de I'auto-
fécondation est régie par une sélection fréquence-
dépendante, c’est-a-dire que la valeur sélective d'un
individu dépend de la stratégie d’autofécondation
adoptée par les autres individus dans la population.
En effet, dans 'équation (1) on voit que la valeur
sélective individuelle dépend du taux d’autofécon-
dation moyen s. L'équation (1) montre que le critére

d’évolution de I'autofécondation est 6 <1—e/2. S’il
I'on ecrit le taux d’accroissement d’'une population
partiellement autogame, celui-ci s’écrit :
AS)=f-Is-Q1-0)+e-(1-9)]. (2)
Ainsi, 'autofécondation augmente le taux d’accrois-
sement si § < 1 — e, ce qui n'est pas équivalent au
critere d’evolution. On voit dans cet exemple que
la dynamique des fréquences alléliques (régissant
I'évolution) n’est pas équivalente a la dynamique du
nombre d’individus (régissant la démographie). En
conséquence, selon la valeur de la dépression de
consanguinité, I'évolution de I'autofécondation peut
améliorer ou détériorer la démographie de la popula-
tion (voir Figure 6). En d’autres termes, le taux d’ac-
croissement de la population n’est pas maximisé au
taux d’autofécondation stable par évolution. Cela fait
apparaitre un résultat paradoxal : face a la pression
de sélection du déclin des pollinisateurs, il serait par-
fois avantageux qu’il n'y ait pas d’évolution des traits
floraux favorisant I’autofécondation. 11 est ainsi pos-
sible, du moins en théorie, que lalimitation du pollen
favorise 'autofécondation, mais conduise au suicide
évolutif déterministe de la population (voir Figure 6).
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FIGURE 6. Evolution de l'autofécondation et
ses conséquences sur la démographie. L'évolu-
tion de I'autofécondation est basée sur le mo-
dele fondateur développé par David Lloyd [22]
ol I'évolution est déterminée par le colit de
'allofécondation, la dépression de consangui-
nité (8) et le taux de pollinisation (e) (voir texte
principal). La ligne noire épaisse sépare la zone
d’évolution de l'autofécondation de la zone
d’évolution de I'allofécondation dans I'espace
des parametres €, §. La ligne noire fine sépare
la zone ol le taux d’accroissement de la popu-
lation augmente avec la stratégie d’autofécon-
dation sélectionnée de la zone ot le taux d’ac-
croissement diminue avec la stratégie d’autofé-
condation sélectionnée.

En accord avec cette prédiction, une étude démogra-
phique sur le terrain de Gentiannella campestris [45]
a montré que les génotypes autogames souffrent
d'un désavantage démographique par rapport aux
allogames. Méme si les génotypes autogames sont
capables de produire plus de graines que les géno-
types allogames en situation de faible pollinisation,
le temps d’extinction estimé est plus faible chez les
autogames, probablement en raison d'une dépres-
sion consanguine s’exprimant tout au long du cycle
de vie, diminuant la survie de leurs descendants.
Ainsi, 'évolution du syndrome d’autofécondation
mis en évidence chez Viola arvensis ne garantit pas
que celle-ci permettra un sauvetage évolutif. Une
étude démographique comparant les populations ré-
centes plus autogames aux populations anciennes
permettrait d’évaluer la possibilité d'un sauvetage
évolutif par 'autofécondation chez Viola arvensis.

5. Reflexions sur I'évolution rapide et ses
approches dans une période de crise
écologique

5.1. Rien na de sens en évolution, sauf a la lu-
miere de la biologie

Les résultats obtenus chez Viola arvensis fournissent
une image assez claire de I'évolution récente : en dé-
veloppant des traits favorables a I'autofécondation,
I'espece est en cours d’évolution vers une rupture
d’interactions avec les pollinisateurs. Ce résultat est-
il généralisable a toute espeéce de plante hermaphro-
dite subissant le déclin des pollinisateurs? Actuelle-
ment, le trop faible nombre d’études sur le sujet ne
permet pas de répondre a cette question. Cependant,
il estimportant de noter qu’un résultat inverse, c’est-
a-dire une sélection vers le renforcement de traits
d’attraction des pollinisateurs, a été montré chez le
Bleuet (Cyanus segetum). Dans une étude d’écologie
de la résurrection, Thomann et al. [28, 29] ont mon-
tré que le bleuet avait évolué vers des tailles de ca-
pitules plus importantes et un affichage floral plus
important, deux caracteres qui favorisent 'attraction
des pollinisateurs. Selon les auteurs, la raison tient
dans le fait que le bleuet est une espéce strictement
allogame, auto-incompatible, pour laquelle il n’existe
probablement pas de variant capable d’autoféconda-
tion. Dans cette situation, la sélection favorise I'aug-
mentation de I'attraction [46]. Il est en effet générale-
ment admis que les systemes d’auto-incompatibilité
chez les plantes sont des systémes avec une architec-
ture génétique complexe. Les cas de rupture de sys-
témes d’incompatibilité sont possibles mais en gé-
néral sur des temps long [47]. On voit a travers cet
exemple que la réponse adaptative au déclin des pol-
linisateurs dépend de la biologie de l'espéce a la-
quelle on s’intéresse. Sil’espece est capable d’autofé-
condation, il est raisonnable de penser que le déclin
des pollinisateurs sélectionnera un syndrome d’au-
tofécondation. Sil’espece est strictement allogame et
auto-incompatible, on peut faire 'hypothése que, a
court terme, nous n'observerons pas d’évolution de
syndrome d’autofécondation.

5.2. Evolution expérimentale versus écologie de
la résurrection

Comme dit en introduction, I'évolution expérimen-
tale a émergé depuis une vingtaine d’années dans les



Pierre-Olivier Cheptou 105

sciences de I’évolution, en partie du fait de la préoc-
cupation de I'adaptation au changement climatique.
Ces études ont fait émerger un nouveau paradigme :
I'évolution par sélection naturelle peut étre percep-
tible apres un petit nombre de générations. Ainsi, des
programmes d’évolution expérimentale ont été en-
gagés sur des plantes annuelles, ou des plantes au
cycle modifié pour boucler 'ensemble du cycle de
vie en quelques semaines (ex : fast cycling Brassica
rapa, [10]). Dans ces expériences, le grand avantage
de la méthode est que I'environnement est parfai-
tement controlé, et le plan d’expérience permet de
conclure de maniere formelle a I'influence de tel ou
tel facteur. A contrario, les études de résurrection
se présentent comme des observations d’évolution
dans la nature ou le biologiste ne controle pas la pré-
sence ou I'absence de tel ou tel facteur. Il s’agit donc
d’'une démarche inférentielle ol11'on peut a posteriori
tester I'influence supposée d'un facteur environne-
mental, par exemple, le réchauffement climatique.
Dans une période de crise et d'urgence écologique,
la méthode de résurrection présente 'immense inté-
rét de montrer une image fidéle des adaptations sur
les dernieres décennies. Les travaux d’évolution ex-
périmentale simulent un effet supposé, souvent sim-
plifié, des changements environnementaux. Lextra-
polation a I’évolution en milieu naturel est souvent
difficile. A titre d’exemple, simuler un réchauffement
moyen de 2,5 °C dans une serre ne traduit pas I'en-
semble des facteurs afférents telles que ’hétérogé-
néité temporelle, la modification des mouvements de
convexion qui, de toute évidence, affectent la physio-
logie des plantes. Ainsi, nous sommes face a deux ap-
proches, une approche rassurante scientifiquement,
issue de la tradition hypothético-déductive, qui a
mon sens dit peu des changements dans la nature,
et une approche inférentielle, dont les facteurs de sé-
lection sont sujet a interprétation, mais fideles aux
changements réels. Cette derniere approche bous-
cule 'approche hypothético-déductive qui s’est im-
posée dans les sciences écologiques depuis 50 ans.
Si I'évolution expérimentale peut parfaitement étre
associée a des études d’évolution en milieux natu-
rels, il m'apparait important de ne pas s’éloigner de
I’évolution in natura. A ce titre, lors du congres de
Société Européenne d’Evolution a Prague en 2022, il
était notable que I'évolution expérimentale prenait
clairement le pas sur les études en populations natu-
relles (observation personnelle). Il y a 1a, 2 mon sens,

un risque inquiétant de déconnexion avec le monde
réel dans une période ol1 nous avons besoin de do-
cumenter les évolutions de la biodiversité et leurs
impacts sur les écosystémes.

5.3. Bases biologiques des changements observés

Reconnaitre que les processus évolutifs peuvent agir
sur de courtes échelles de temps constitue un chan-
gement de paradigme dans les sciences de 1'évolu-
tion. En quelque sorte, ce résultat défie le paradigme
classique en évolution. En effet, nous attendons que
les traits phénotypiques sous forte sélection stabili-
sante (phénologie, traits d’histoires de vie) ne pré-
sentent plus de variance génétique additive [48]. Or,
les systemes empiriques montrent que la sélection
opeére sur ces traits et méme de maniere assez ef-
ficace et rapide [5]. Dans une expérience d’évolu-
tion expérimentale chez Mimulus guttatus (9], il a
méme été montré que, apres 5 générations de sé-
lection, la variance génétique additive des traits flo-
raux a augmenté. Si ce type de résultats n’est pas fon-
damentalement en désaccord avec la théorie de la
génétique quantitative, il suggere toutefois que des
mécanismes autres que la simple variation de sé-
quence ADN pourraient étre a I’ceuvre dans I'évolu-
tion rapide. Il a notamment été montré [49] que la
plasticité transgénérationnelle, c’est-a-dire I'héritage
d’'un caractere généré par 1'environnement (plasti-
cité), peut se transmettre a la génération suivante, fa-
cilitant ainsi I’évolution rapide [50]. Ces phénomeénes
épigénétiques, dont la méthylation de ’ADN consti-
tue 'une des bases biologiques, pourraient étre dé-
terminants dans 'évolution rapide et constituent a
mon sens un champ d’investigation important pour
le futur. L'héritabilité de 1'épigénétique n’est sans
doute pas aussi stricte que I'héritabilité de la sé-
quence d’ADN mais peut parfois se maintenir sur
quelques dizaines de générations [51], facilitant ainsi
I'évolution a court terme.

6. Conclusion

Face aux changements environnementaux récents,
nous avons maintenant de plus en plus de preuves
que les organismes peuvent s’adapter par évolution
en quelques dizaines de générations. Ceci consti-
tue un résultat important pour les sciences de 1'évo-
lution et 1’écologie. Classiquement, on a considéré
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que I'échelle des temps écologiques (dynamique dé-
mographique, assemblage des communautés) était
courte par rapport a I'échelle des temps évolutifs
(évolution darwinienne). Nous voyons que ces deux
échelles de temps sont probablement plus imbri-
quées que nous le considérions par le passé. Ainsi,
al'image de I'évolution des traits floraux de Viola ar-
vensis affectant la relation plante-pollinisateur, nous
voyons que I'évolution est susceptible d’affecter les
relations fonctionnelles au sein des écosystémes.

Dans le cadre du changement climatique, 1'idée
que les especes puissent s’adapter est considérée
comme la possibilité pour les espéces de se mainte-
nir dans I'environnement futur. Ceci n’est pas néces-
sairement le cas. D’abord, 'évolution d'une espece
est susceptible de déstabiliser les interactions entre
especes et ainsi de mettre en danger les espéces en
interactions. Ensuite, adaptation darwinienne ne si-
gnifie pas nécessairement amélioration des perfor-
mances démographiques et échappement de 1'ex-
tinction along terme [41]. En effet, certains traits sou-
mis a une sélection fréquence-dépendante peuvent
étre sélectionnés positivement mais peuvent entrai-
ner une diminution du taux d’accroissement de la
population.

A travers I'exemple de Viola arvensis, on voit com-
ment les trois composantes de la biodiversité : la
diversité écologique, la diversité spécifique et la di-
versité génétique intraspécifique sont interdépen-
dantes. Ainsi, tout stratégie de conservation doit in-
tégrer, dans la mesure du possible, cette interdépen-
dance.

Déclaration d’intéréts

Les auteurs ne travaillent pas, ne conseillent pas, ne
possedent pas de parts, ne recoivent pas de fonds
d’une organisation qui pourrait tirer profit de cet ar-
ticle, et n'ont déclaré aucune autre affiliation que
leurs organismes de recherche.

Références

[1] S. L. Pimm, C. N. Jenkins, R. Abell et al., « The biodiversity of
species and their rates of extinction, distribution, and protec-
tion », Science 344 (2014), n° 6187, article no. 1246752.

[2] N.]J. Sanders, N. J. Gotelli, N. E. Heller, D. M. Gordon, « Com-
munity disassembly by an invasive species », Proc. Natl Acad.
Sci. USA 100 (2003), n° 5, p. 2474-2477.

[3] R. E. Sloan, J. K. Rigby, L. M. Vanvalen, D. Gabriel, « Gradual
dinosaur extinction and simultaneous ungulate radiation in
the hell creek formation », Science 232 (1986), n° 4750, p. 629-
633.

J. L. Hamrick, M. J. W. Godt, « Allozyme diversity in plant

species », in Plant Population Genetics, Breeding and Genetic

Ressources (A. H. D. Brown, M. T. Clegg, A. T. Kahler, B. S. Weir,

éds.), Sinauer Associates, Sunderland, MA, 1989, p. 43-63.

D. Houle, « Comparing evolvability and variability of quanti-

tative traits », Genetics 130 (1992), n° 1, p. 195-204.

J. Clo, L. Gay, J. Ronfort, « How does selfing affect the gene-

tic variance of quantitative traits? An updated meta-analysis

on empirical results in angiosperm species », Evolution 73

(2019), n° 8, p. 1578-1590.

V. Preite, J. Stocklin, G. E J. Armbruster, J. E Scheepens, « Adap-

tation of flowering phenology and fitness-related traits across

environmental gradients in the widespread Campanula ro-

tundifolia», Evolut. Ecol. 29 (2015), n° 2, p. 249-267.

[8] R. E. Lenski, « Experimental evolution and the dynamics of

adaptation and genome evolution in microbial populations »,

ISME]J. 11 (2017), n° 10, p. 2181-2194.

S.A.B. Roels, J. K. Kelly, « Rapid evolution caused by pollinator

loss in Mimulus guttatus », Evolution 65 (2011), n° 9, p. 2541-

2552.

[10] D. D. L. Gervasi, E P. Schiestl, « Real-time divergent evolution
in plants driven by pollinators », Nat. Commun. 8 (2017), ar-
ticle no. 14691.

[11] T.L.Root,]. T. Price, K. R. Hall, S. H. Schneider, C. Rosenzweig,
J. A. Pounds, « Fingerprints of global warming on wild animals
and plants », Nature 421 (2003), n° 6918, p. 57-60.

[12] G. Bell, « Evolutionary rescue », Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 48
(2017), p. 605-627.

[13] J. C. Biesmeijer, S. P M. Roberts, M. Reemer et al., « Parallel
declines in pollinators and insect-pollinated plants in Britain
and the Netherlands », Science 313 (2006), p. 351-354.

[14] C. A. Hallmann, M. Sorg, E. Jongejans et al, « More than
75 percent decline over 27 years in total flying insect bio-
mass in protected areas », PLoS One 12 (2017), n° 10, article
no. e0185809.

[15] N. Gallai, J. M. Salles, J. Settele, B. E. Vaissiere, « Economic
valuation of the vulnerability of world agriculture confronted
with pollinator decline », Ecol. Econ. 68 (2009), n° 3, p. 810-
821.

[16] C.Yampolsky, H. Yampolsky, « Distribution of sex forms in the
phanerogamic flora », Bibl. Genet. 3 (1922), p. 1-62.

[17] C.J. Rhodes, «Pollinator decline - an ecological calamity in
the making? », Sci. Prog. 101 (2018), n° 2, p. 121-160.

[18] A. E-Vojtko, E de Bello, W. Durka, I. Kuhn, L. Gotzenberger,
«The neglected importance of floral traits in trait-based plant
community assembly », J. Veg. Sci. 31 (2020), n° 4, p. 529-539.

[19] M. Réjou-Méchain, P. O. Cheptou, « High incidence of dioecy
in young successional tropical forests », J. Ecol. 103 (2015),
ne 3, p. 725-732.

[20] R. Brys, H. Jacquemyn, « Effects of human-mediated pollina-
tor impoverishment on floral traits and mating patterns in a
short-lived herb : an experimental approach », Funct. Ecol. 26
(2012),n°1, p. 189-197.

[21] C. G. Eckert, S. Kalisz, M. A. Geber et al., « Plant mating sys-

(4

[5

(6

[7

9



[22]

(23]

[24]

[25]

[26]

(271

(28]

[29]

(301

(31]

(32]

[33]

(34]

[35]

Pierre-Olivier Cheptou

tems in a changing world », Trends Ecol. Evol. 25 (2010), n° 1,
p. 35-43.

D. G. Lloyd, «Self and cross fertilization in plants. 2-The se-
lection of self fertilization », Int. J. Plant Sci. 153 (1992), n° 3,
p. 370-380.

R. A. Fisher, « Average excess and average effect of a gene
substitution », Ann. Eugen. 11 (1941), p. 53-63.

S. Acoca-Pidolle, P. Gauthier, L. Devresse, A. D. Merdrignac,
V. Pons, P. O. Cheptou, « Ongoing convergent evolution of
a selfing syndrome threatens plant-pollinator interactions »,
New Phytol. 242 (2024), n° 2, p. 717-726.

L. J. Weider, P. D. Jeyasingh, D. Frisch, « Evolutionary aspects
of resurrection ecology : progress, scope, and applications-An
overview », Evolut. Appl. 11 (2018), n° 1, p. 3-10.

D. Frisch, P. K. Morton, P. R. Chowdhury, B. W. Culver, J. K. Col-
bourne, L. J. Weider, P. D. Jeyasingh, « A millennial-scale chro-
nicle of evolutionary responses to cultural eutrophication in
Daphnia», Ecol. Lett. 17 (2014), n° 3, p. 360-368.

S. J. Franks, M. R. Sekor, S. Davey, A. E. Weis, «Artificial seed
aging reveals the invisible fraction : Implications for evolution
experiments using the resurrection approach », Evolut. Ecol.
33 (2019), n° 6, p. 811-824.

M. Thomann, E. Imbert, P. O. Cheptou, «Is rapid evolution of
reproductive traits in Adonis annua consistent with pollinator
decline?», Acta Oecol.-Int. J. Ecol. 69 (2015), p. 161-166.

M. Thomann, E. Imbert, R. C. Engstrand, P. O. Cheptou,
« Contemporary evolution of plant reproductive strategies
under global change is revealed by stored seeds », J. Evol. Biol.
28 (2015), n° 4, p. 766-778.

W. A. Valencia-Montoya, E. Flaven, J. Pouzadoux, E. Imbert,
P-0. Cheptou, « Rapid divergent evolution of an annual plant
across a latitudinal gradient revealed by seed resurrection »,
Evolution 75 (2021), n° 11, p. 2759-2772.

P. O. Cheptou, E. Imbert, M. Thomann, « Rapid evolution of
selfing syndrome traits in Viola arvensis revealed by resurrec-
tion ecology », Am. J. Bot. 109 (2022), n° 11, p. 1838-1846.

J. E Crow, M. Kimura, An Introduction to Population Genetics
Theory, Alpha Editions, New York, 1970.

S. Glemin, J. Ronfort, « Adaptation and maladaptation in sel-
fing and outcrossing species : new mutations versus standing
variation », Evolution 67 (2013), n° 1, p. 225-240.

M. J. Benton, P. Wilf, H. Sauquet, « The angiosperm terrestrial
revolution and the origins of modern biodiversity », New Phy-
tol. 233 (2022), n° 5, p. 2017-2035.

G. Martin, C. Fontaine, E Accatino, E. Porcher, « New indices
for rapid assessment of pollination services based on crop

[36]

[37]

[38]

[39]

[40]

[41]

[42]

[43]

[44]

[45]

[46]

[47]

[48]

[49]

[50]

[51]

107

yield data : France as a case study », Ecol. Indic. 101 (2019),
p- 355-363.

V. Bretagnolle, S. Gaba, « Weeds for bees? A review », Agron.
Sustain. Dev. 35 (2015), n° 3, p. 891-909.

M. Baude, W. E. Kunin, N. D. Boatman et al., « Historical nec-
tar assessment reveals the fall and rise of floral resources in
Britain », Nature 530 (2016), n° 7588, p. 85-88.

R. Gomulkiewicz, R. D. Holt, « When does evolution by
natural-selection prevent extinction », Evolution 49 (1995),
nel, p.201-207.

S.J. Franks, S. Sim, A. E. Weis, « Rapid evolution of flowering
time by an annual plant in response to a climate fluctuation »,
Proc. Natl Acad. Sci. USA 104 (2007), n° 4, p. 1278-1282.

P. O. Cheptou, S. C. Lambrecht, Sidewalk Plants as a Model for
Studying Adaptation to Urban Environments, Oxford Univer-
sity Press, Oxford, 2020.

R. Ferriere, S. Legendre, « Eco-evolutionary feedbacks, adap-
tive dynamics and evolutionary rescue theory», Phil. Trans. R.
Soc. B-Biol. Sci. 368 (2013), n° 1610, article no. 20120081.

J. Maynard Smith, Evolution and the Theory of Games, Cam-
brige University Press, Cambridge, 1982.

C. R. Darwin, The Different Forms of Flower on Plants of the
Same Species, Murray, London, 1877.

P. O. Cheptou, « Does the evolution of self-fertilization rescue
populations or increase the risk of extinction?», Ann. Bot. 123
(2019), n° 2, p. 337-345.

T. Lennartsson, « Extinction threshold and disrupted plant-
pollinator interactions in fragmented plant populations »,
Ecology 83 (2002), n° 11, p. 3060-3072.

M. Thomann, E. Imbert, C. Devaux, P. O. Cheptou, « Flowering
plants under global pollinator decline », Trends Plant Sci. 18
(2013), n°7, p. 353-359.

E. E. Goldberg, J. R. Kohn, R. Lande, K. Robertson, S. A. Smith,
B. Igic, « Species selection maintains self-incompatibility »,
Science 330 (2010), p. 493-495.

D. S. Falconer, Introduction to Quantitative Genetics, Long-
man Scientific & Technical, Essex, England, 1981.

E Johannes, E. Porcher, E K. Teixeira ef al., « Assessing the
impact of transgenerational epigenetic variation on complex
traits », PLoS Genet. 5 (2009), n° 6, article no. e1000530.

R. Lande, « Adaptation to an extraordinary environment by
evolution of phenotypic plasticity and genetic assimilation »,
J. Evolut. Biol. 22 (2009), n° 7, p. 1435-1446.

P. K. Gupta, « Transgenerational inheritance of epigenetic va-
riation », Proc. Natl Acad. Sci. India Sect. B-Biol. Sci. 77 (2007),
p.9-18.



	1. Introduction
	2. Impacts des changements globaux sur les systèmes de reproduction chez les plantes
	2.1. Observations de terrain et limitation pollinique
	2.2. Élements de théorie sur l'évolution des systèmes de reproduction et l'influence de la pollinisation

	3. Évolution rapide d'un syndrome d'autofécondation (ou la rupture de la relation plante-pollinisateur) chez Viola arvensis
	3.1. L'écologie de la résurrection comme méthode d'investigation de l'évolution rapide
	3.2. Mesure de l'autofécondation ancestrale et actuelle
	3.3. Évolution du syndrome d'autofécondation

	4. Dynamique éco-évolutive et modèle de sauvetage évolutif : l'évolution rapide permet-elle aux populations d'échapper à l'extinction ?
	4.1. Évolution de l'interactionplante-pollinisateur
	4.2. Modèle de sauvetage évolutif : l'évolution de l'autofécondation face au déclin des pollinisateurs

	5. Reflexions sur l'évolution rapide et ses approches dans une période de crise écologique
	5.1. Rien n'a de sens en évolution, sauf à la lumière de la biologie
	5.2. Evolution expérimentale versus écologie de la résurrection
	5.3. Bases biologiques des changements observés

	6. Conclusion
	Déclaration d'intérêts
	Références

