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RÉSUMÉ 

L'habitat des mousses épixyliques (qui poussent sur le bois) est discontinu à l'échelle 
spatio-temporelle et caractérisé par la présence de microîlots connectés ou non entre 
eux. Lorsque les populations localement indépendantes sont interconnectées par le 
mouvement d'individus lors de la dispersion des propagules, elles forment une 
métapopulation. Le maintien de celle-ci est dépendant de deux facteurs: la dynamique 
de la population (mode de reproduction et de dispersion) et les caractéristiques du 
micro-habitat (la disponibilité, la durée de vie et la taille de substrat). Ensemble, ces 
facteurs définissent 1' organisation spatiale de la métapopulation. Deux modes de 
reproduction, asexuée et sexuée, sont présents chez les mousses. La propagation 
asexuée (par des propagules, des gemmae etc.) engendre des individus génétiquement 
identiques, généralement à proximité de la colonie mère. La reproduction sexuée (par 
des spores) donne des individus génétiquement différents qui peuvent se disperser à 
plus grandes distances. L'objectif du projet vise à mieux comprendre l'organisation 
spatiale de la diversité génétique de deux mousses: une espèce à reproduction mixte, 
Tetraphis pellucida et une espèce à dominance sexuée, Dicranum fuscescens. Des 
échantillons de ces espèces de mousse ont été récoltés dans des forêts du Nord-du­
Québec. Le polymorphisme génétique a été analysé à l ' aide de marqueurs moléculaires 
(ISSR- Inter Sequence Simple Repeat) à trois échelles: la colonie, la placette et la 
population. La diversité génétique mesurée avec l'indice de diversité H (diversité des 
haplotypes) est similaire chez les deux espèces étudiées et varie entre 0,1 et 0,3. Le 
taux de polymorphisme des loci ISSR est relativement élevé et se situe entre 41,57% 
et 92% avec une valeur moyenne de 71,94%. L'analyse de variance moléculaire 
(AMOV A) révèle que la majorité de la variance génétique se situe à l'intérieur des 
populations (77% pour T. pellucida et 78% pour D. fuscescens), alors que 23% et 22% 
de la variance se retrouve entre les populations respectivement pour T. pellucida etD. 
fuscescens. Les résultats démontrent que la propagation végétative est limitée à 
l'échelle de la colonie. Sept et dix clones formés chacun de 2 à 5 ramets ont été détectés 
respectivement pour T. pellucida et pour D. fuscescens. Pour les deux espèces, les 
individus d'une même population sont génétiquement plus proches entre eux. Bien que 
T. pellucida soit une espèce à reproduction mixte, la diversité génétique est similaire à 
D. fuscescens, une espèce à dominance sexuée. En conclusion, les événements de 
reproduction sexuée, même à faible fréquence, et les mutations somatiques, semblent 



x 

suffisants pour maintenir une diversité génétique similaire entre les populations des 
deux espèces. Les résultats sont discutés en relation avec les enjeux de conservation de 
la diversité génétique de ces espèces spécialement lors de l'élaboration de plans 
d'aménagement forestier durable. 

MOTS-CLES: mousse, mode de reproduction, marqueurs microsatellites, diversité 
génétique, structure génétique. 



INTRODUCTION GÉNÉRALE 

Au Québec, les forêts jouent un rôle de premier plan tant du point de vue économique, 

social qu'environnemental. Elles comptent un territoire de plus de 761 100 km2
, soit 2 

%des forêts mondiales (MFFP, 2009). Depuis plusieurs années déjà, l'aménagement 

forestier est passé d'une simple exploitation de la matière ligneuse vers une gestion 

écosystémique de l'ensemble des ressources forestières. Selon le Conseil canadien des 

ministres des forêts (1992), l'aménagement forestier durable vise à maintenir et à 

améliorer à long terme la santé des écosystèmes forestiers en faveur de tous les êtres 

vivants. L'aménagement écosystémique vise à conserver la diversité biologique tout 

en exploitant les forêts. Ceci est garanti par le maintien de l' état de la biodiversité et la 

viabilité des écosystèmes en diminuant l'écart entre les forêts aménagées et les forêts 

naturelles (MFFP, 2009). 

La conservation de la biodiversité des écosystèmes dans la forêt boréale est souvent 

abordée suivant les principes d'application des filtres brut et fin. Le filtre brut privilégie 

l'approche globale de protection des habitats (gestion à l'échelle de l'écosystème). Le 

filtre fin, quant à lui, propose des mesures plus ciblées qui s'appliqueront à une espèce 

ou des populations dont la survie n'est pas assurée même à la suite de l'application du 

filtre brut (Hunter et al. , 1988, Hunter, 1991). L'approche du filtre brut demande à ce 

que tous les stades de développement forestiers soient maintenus dans les paysages 

aménagés et cela dans des proportions équivalentes à celles observées sous un régime 

de perturbations naturelles (Bergeron et al., 2002; Gauthier et al., 2000). En forêt 

boréale cette approche souligne l'importance de maintenir dans le paysage des 

peuplements de fin de succession (vieilles forêts) ou des peuplements qui ont largement 

dépassé l'âge de la récolte commerciale (Bergeron et Harper, 2009). Toutefois au 
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Québec et au Canada les niveaux actuels de biodiversité des vieilles forêts sont peu 

connu, particulièrement en ce qui a trait aux organismes dits cryptiques, dont les plantes 

invasculaires. Par ailleurs, la notion de biodiversité est complexe et ne se limite pas à 

une liste d'espèces, mais intègre différents niveaux de diversité biologique dont i) les 

gènes, ii) les espèces et iii) les écosystèmes (Lepart, 1997). La plupart des études 

s'intéresse à la diversité spécifique, qui est le niveau le plus facile à étudier, tant au plan 

pratique qu'au plan théorique. 

Le présent projet s'articule autour d'une programmation de recherche plus vaste qui 

vise à mieux documenter les niveaux de diversité biologique de différents groupes 

taxonomiques se retrouvant dans les veilles forêts en milieu boréal soit; les plantes 

vasculaires et invasculaires, les oiseaux et les invertébrés. Les organismes vivants 

jouent un rôle dans les processus écosystémiques et présentent un potentiel de 

sensibilité aux changements de structure de la forêt. 



CHAPITRE 1 

PROBLÉMATIQUE ET ÉTAT DES CONNAISSANCES 

1.1 Introduction 

Durant la dernière décennie, des efforts ont été entrepris afin d'étudier la diversité 

biologique et les attributs structuraux associés aux vieilles forêts au sein des domaines 

écologiques de la forêt boréale québécoise. Ceci est justifié par le fait que le cycle de 

feu relativement long > 150 ans (Bergeron et al., 2004) dans certaines régions, façonne 

la forêt boréale québécoise engendrant ainsi des proportions de vieilles forêts 

relativement élevées. Sous le régime de perturbations naturelles, les vieilles forêts sont 

abondantes alors que les régimes d'aménagement forestier actuels engendrent une 

baisse de la proportion relative des vieilles forêts comparativement aux proportions 

historiques. Les pratiques sylvicoles rajeunissent passablement les paysages forestiers, 

augmentant ainsi la proportion de jeunes forêts et diminuant considérablement 

l' importance régionale des forêts âgées (Cyr et al., 2009). 

Ce changement majeur au sein du couvert forestier risque d'avoir des répercussions sur 

la diversité biologique. La diversité biologique des forêts âgées diffère de celle 

rencontrée dans les forêts jeunes et matures. Généralement, la richesse des organismes 

comme les lichens, les hépatiques et les sphaignes augmente dans les peuplements au 

fil du temps (Boudreault et al., 2002). Le même phénomène est observé pour les 

champignons saprophytes dans les vieux peuplements comparativement aux 

peuplements matures issus de coupes (Tremblay et al., 2007). Une des conséquences 
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de l'aménagement forestier est un rajeunissement du paysage et avec la récolte des 

peuplements vieux et matures les espèces associées aux vieilles forêts sont à risques 

accrus. 

Les connaissances de la biodiversité des orgamsmes sont indispensables pour la 

biologie de la conservation des espèces. La conservation de tous les stades de 

développement forestiers des vieilles forêts a un intérêt particulier pour le public et la 

communauté scientifique depuis des décennies. La conservation est apparue en réponse 

à une demande politique croissante pour faire face à la perte dramatique de la 

biodiversité et la nécessité de prendre des mesures en vue d'anticiper, de prévenir et 

d'inverser cette tendance (Hallingback et Tan, 2014). Le développement du concept de 

biologie de la conservation est étroitement lié à celui de la biodiversité. Cette 

biodiversité est définie par la diversité biologique comme la variabilité des organismes 

vivants de toutes les sources et les complexes écologiques dont ils font partie 

(Hallingback et Tan, 2014). Dans cette idée de la conservation, les bryophytes ont été 

largement négligées au départ. La situation a toutefois évolué récemment et a entraîné 

une prise de conscience sur la nécessité d'inclure les bryophytes dans les programmes 

de conservation. Les bryophytes sont les éléments les plus visibles dans le paysage 

boréal, elles jouent un rôle écologique important en termes d'équilibre de l'eau, contrôle 

de l'érosion et du budget de l'azote, ainsi que tout simplement en fournissant des 

habitats pour d'autres organismes (Lindo Gonzalez, 2010). En outre, les bryophytes ont 

des propriétés biologiques qui les rendent plus vulnérables aux changements 

environnementaux que beaucoup d'autres groupes de plantes. Ces propriétés 

comprennent une dépendance à une humidité élevée de microclimat et un processus de 

reproduction et de l'établissement de la population fortement dépendante et subordonné 

à des conditions environnementales. Aujourd'hui, beaucoup de gens sont conscients 

que le paysage est modifiéet que cette modification préjudiciable du paysage semble 

se poursuivre (Vié et al., 2009). Cette modification est le facteur principal de menace 

qui est à l'origine de la baisse du nombre d'espèces de bryophytes. La baisse peut être 



5 

causée directement par la déforestation, la remise en état des terres, l'urbanisation, la 

construction de routes, la construction de barrages, l'exploitation minière, l'industrie de 

la tourbe, le surpâturage et de nombreuses autres activités humaines (Hallingback et 

Tan, 2014). Ces modifications de l'habitat, dans de nombreux cas, mènent rapidement 

à des changements dans les conditions d'air et du sol, qui créent des impacts négatifs 

supplémentaires contre la survie de bryophytes (Hallingback et Tan, 2014). 

Ce projet de maîtrise fait partie d'un plus vaste projet dont l'objectif est la 

caractérisation de la dynamique de vieilles forêts et la biodiversité dans deux territoires 

localisés au Nord-du-Québec. La caractérisation et l'évaluation de la structure de 

chaque territoire fournissent des informations précieuses sur la biodiversité des vieilles 

forêts. Les données peuvent être utilisées pour raffiner l'approche de filtre brut et 

identifier les espèces pouvant être considérées comme des indicateurs des vieilles 

forêts, ainsi que de fournir des connaissances sur les espèces qui nécessitent une 

protection supplémentaire suivant l 'approche de filtre fin (Hunter et al., 1988, Drapeau 

et al., 2009). 

Notre étude s'intéresse spécifiquement à évaluer le niveau de diversité génétique de 

deux espèces de bryophytes (mousses) du Nord-du-Québec. Les bryophytes montrent 

une sensibilité particulière dans les changements des microclimats, lesquels sont 

associés aux changements structuraux de paysage (Hallingback et Tan, 20 14). Le 

changement structural de paysage influence l'organisation spatiale des plantes 

vasculaires et invasculaires. Par exemple, chez les bryophytes, la présence et 

l'expansion de Sphagnum spp. sur la couche auparavant dominée par des mousses 

hypnacées sont associées aux changements de sol tels que 1 'accumulation de la matière 

organique et la montée de la nappe phréatique (Glebov et Korzukhin, 1992). 

L'équilibre du milieu assure la présence et la continuité des certains organismes. Dans 

ce contexte la préservation des écosystèmes à l'échelle du peuplement semble être une 

approche essentielle pour la conservation de la biodiversité. 
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La diversité biologique intègre différents niveaux, dont les gènes, les espèces et les 

écosystèmes. La présente étude s'intéresse à la diversité génétique. Cette diversité 

définit la diversité spécifique et celle des écosystèmes. Elle est essentielle à la survie 

des espèces lorsque des changements environnementaux surviennent (pathogènes, 

changements climatiques, etc.). Selon l'historique de la colonisation, l 'âge de la 

population, la répartition géographique et le mode de propagation, les populations 

possèdent des niveaux de variabilité génétique différents susceptibles d'influencer leur 

potentiel d 'adaptation (Gotelli, 1991; Leibold et al., 2004). L'essor de la génétique 

constitue une grande avancée en biologie de la conservation, parce qu'elle apporte des 

informations importantes sur le cycle de vie ou la démographie (Avise et al., 1998), et 

surtout parce qu'elle permet d'appréhender la structure génétique des populations et 

leur diversité génétique. La conservation d'une espèce dépasse la simple connaissance 

du nombre total d 'individus présents ou menacés. Elle dépend aussi de sa diversité 

génétique et de sa capacité à maintenir cette diversité d'une génération à l 'autre. Une 

espèce, ayant une forte diversité génétique et un effectif important, aura une probabilité 

d'extinction faible comparativement à une espèce proche ayant un effectif globalement 

plus important, mais une diversité génétique plus faible. 

1. 1 Biologie des mousses 

Les bryophytes sont le second plus grand groupe du règne végétal. Elles sont des 

plantes omniprésentes, de petites tailles, persistantes écologiquement grâce à leur 

capacité à coloniser différents types de substrats comme les rochers, le sol, les t roncs 

et les feuilles des arbres ainsi que le bois mort. Elles comprennent plus de 15 000 

espèces (Frahm, 2009). Elles ont évolué distinctement des algues et des plantes 

vasculaires pour occuper maintenant un phylum (Frahm, 2009). Des études récentes 

sur 1 'ultrastructure et la diversité génétique confirment que les bryophytes renferment 

trois lignées évolutives séparées : les mousses (Classe B ryophyta), les hépatiques 

(Classe M archantiophyta) et les anthocérotes (Classe Anthocerotophta) (Shaw et al., 
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2011 ). La taille de génome des mousses est moins variable que celle des angiospermes. 

L'examen de 273 accessions issues de 132 taxons différents montre que la variation de 

l'ADN est de 12 fois le contenu du génome haploïde, comparativement à 1000 fois 

chez les angiospermes (Voglmayr, 1998, 2000). Plus de 80% des espèces de mousses 

déjà étudiées ont un génome haploïde et le nombre de chromosomes varie d 'une espèce 

à l'autre (par exemple Dicranumfuscescens n=12, Tetraphis pellucida n=7). 

Leur cycle de vie se caractérise par 1 'alternance de deux phases, une phase 

gamétophytique haploïdique (n) pérenne où se fixe la seconde phase sporophytique 

annuelle qui est diploïde (2n). Quand il s'agit du mode sexué, le cycle commence par 

le gonflement de 1 'anthéridium qui s'ouvre pour libérer les anthéridies haploïdes, des 

spermatozoïdes (n), peu importe le système d'accouplement, monoïque ou dioïque 

(Figure 1.1 ), les anthéridies atteignent les archégones qui sécrètent un mucilage pour 

les piéger et facilitent ainsi la fécondation. La dispersion des spermatozoïdes se fait sur 

de distances relativement courtes, habituellement de quelques millimètres à quelques 

centimètres (Andersson, 2002; Wyatt, 1992), mais parfois sur plus de quelques mètres 

(V an der V el de et al. , 2001 b ). Un zygote à 2n se forme et la division réductionnelle 

produit des sporogones. La croissance des sporophytes se termine par la formation des 

spores haploïdes dans la capsule. À maturité, la capsule se dessèche entraînant son 

ouverture et la dispersion des spores par le vent (Figure 1.2). 
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Sporophyte Sporophyte Sporophyte 
(diploïde) (diploïde) (diploïde) 

FECONcr~SE FECOCN I~OSE FECOCN j \ EÏOS"'i 
~' }. ~' .~ ~' ~ i 

./. • 6 • ~ • 
oeuf sperme spores oeuf sperme spores oeuf sperme spores • 

(haploïde) 

c 
Gametophyte Gametophytes Gametophytes 

(haploide) (haploïde) (haploïde) 

Figure 1.1 Cycle de vie haplodiplophasique des btyophytes modifié d'après Crawford 

et al., (2009) (A) espèce monoïque: système d'accouplement autogamie, (B etC) 

espèce dioïque: système d'accouplement allogarrùe (Pichonet, 2011). 

La dispersion des spores des bryophytes n'est pas encore bien comprise. Certaines 

études révèlent qu'une fi:action significative des spores se disperse à quelques mètres 

(Lonnell et al., 20 12; Pohjarno et al., 2006). En revanche, d'autres travaux ont montré 

que plusieurs espèces de b1yophytes se dispersent efficacement sur plusieurs 

kilomètres (Lobel et al., 2006; Sundberg et al., 2006; Miller et McDaniel, 2004). Les 

données empüiques sur les distances réelles de dispersion des spores, spécialement sur 

de longues distances, demeurent jusqu'à présent fi:agmentaires (Cain et al., 2000). Les 

conditions environnementales dont entre autre le vent (Nathan et al., 2002) ainsi que la 

morphologie des spores (forme, taille, poids) (Garns, 1973) influencent leur potentiel 

de dispersion. Différents auteurs suggèrent que les spores dont la taille v mie de 1 0-50 

J..LIIl (Hill et al., 2007) sont plus faciles à disperser. Une fois la spore déposée sur un 

substrat, deux trajectoires sont possibles. 
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Dans le premier cas, les spores ne germent pas formant ainsi une banque de diaspores 

(During, 1997, 2001). Bien que nos connaissances sur la dormance chez les bryophytes 

soient limitées, ces banques joueraient un rôle particulièrement important dans la 

dynamique de population de ces espèces comme une sorte d'adaptation à la non­

disponibilité d'habitats et aux fluctuations environnementales (During, 1997, 2001). 

Dans le second cas, les spores se trouvent dans des conditions environnementales 

favorables et sont physiologiquement prêtes à germer. À partir d 'une seule cellule, un 

système filamenteux se développe créant ainsi le protonéma. Chaque protonéma est 

formé par des filaments caulonémaux horizontaux et des filaments chloronémaux 

verticaux. Le protonéma s'étend sur plusieurs centimètres pour former des bourgeons 

formant le gamétophyte. Plusieurs pousses se développent pour former la colonie et le 

cycle de vie reprend de nouveau (Crawford et al., 2009; Frahm, 2009; Glime, 2007). 

Dans certaines circonstances et chez certaines espèces, la reproduction sexuée est très 

peu probable, voire impossible, comme dans le cas des colonies unisexuées. La survie 

est alors assurée uniquement par la propagation végétative. Plusieurs modes de 

propagation végétative existent, le plus simple étant la fragmentation. Une partie du 

gamétophyte se détache et se dépose dans un nouvel habitat permettant ainsi sa 

croissance. Dans le cas d'autres espèces de bryophytes se sont des minuscules 

propagules appelées des gemmae, qui peuvent être une seule cellule ou un amas de 

cellules. Plusieurs espèces comme Anastrophyllum hellerianum, Scapania spp. et 

Dichodontium pellucidum produisent des petits gemmae (10 à 25 )lm de diamètre) . 

D'autres comme Lejeuneaceae, Radula, Marchantia, Tetraphis pellucida se 

reproduisent par des plus grandes gemmae telles que les gemmae disciformes 

pluricellulaires (Kimmerer, 1993). Les propagules végétatives sont généralement trop 

volumineuses pour être transportées par le vent, donc elles se dispersent sur de courtes 

distances. Généralement, l'eau, les insectes et les animaux facilitent la dispersion des 

propagules à des distances variant de quelques centimètres à des mètres (Egunyomi, 
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1978). La prolifération végétative assure l'augmentation de la densité de la source 

coloniale sur un espace restreint. En contrepartie, la multiplication sexuée permet de 

coloniser des nouveaux milieux (Korpelainen et al., 2011) à distance variant de 

quelques mètt-es (Lonnell et al., 2012; Pohjamo et al., 2006) à quelques kilomètt-es 

(Miller et McDaniel, 2004) ou des centaines de kilomètres (Sundberg, 2013). 

Goutte creau 

RhizoTde 

FÉCONDATION I 
t 

Figure 1.2 Cycle de reproduction des bryophytes [Image]. 
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1.2 Espèces étudiées: Tetraphis pellucida etDicranumfuscescens 

Tetraphis pellucida est une espèce typique de 1 'hémisphère nord qui colonise le bois 

mort et la surface des troncs d'arbre (Figure 1.3 a et b ). Cette espèce est à reproduction 

mixte (Müller et Frahm, 1987). Elle peut se reproduire aussi bien à l'aide de spores 

(mode sexué) que des gemmae (mode asexué). L'adoption d'un mode de reproduction 

n'est pas reliée aux conditions environnementales, mais plutôt à la densité de la colonie 

(Kimmerer, 1991a, 1991b). À faible densité une colonie se multipliera davantage de 

façon asexuée, par des gemmae, alors qu'à forte densité la reproduction sexuée sera 

privilégiée (production de sporophyte). La flexibilité dans le mode de reproduction 

pourrait accroître la capacité de cette espèce à persister dans un environnement 

changeant et lui confère une capacité compétitive remarquable pour exploiter le milieu 

(Kimmerer, 1991b, 1993). La distance de dispersion via des spores varie de quelques 

centimètres jusqu'à 2 mètres (Kimmerer, 1991b). En contrepartie, la dispersion 

végétative via des gemmae peut atteindre jusqu'à 10 cm grâce au transport de celles-ci 

par l 'eau de pluie ou des invertébrés (Kimmerer, 1991a). 

Dicranumfuscescens est une espèce boréo-montagnarde très répandue en Amérique du 

Nord. C'est une mousse de taille moyenne à grande (jusqu'à 10 cm) (Figure 1.3 cet d). 

Les plants femelles de cette espèce sont plus grands que les plants mâles et sont portés 

soit sur le même pied (monoïque) soit sur deux pieds séparés (dioïque) (Bellolio de 

Trucco, 1978). La reproduction végétative spécialisé est presque absente ou 

occasionnelle (Bellolio de Trucco, 1978). Elle se fait via des pseudophylles caduques 

et très rarement via des tubercules des rhizoïdes. En revanche, la reproduction sexuée 

se fait par des spores dont la taille varie de 14 à 24 ).!ID (Müller et Frahm, 1987). 
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(c) (d) 

Figure 1.3 (a) Tetraphis pellucida, une mousse acrocarpe de très petite taille, à 

maturité le sporophyte devient brun rougeâtre (b) Tetraphis pellucida, avec des 

gemmae situés à l'extrémité des pousses gemmifères (c) et (d) Dicranumfuscescens, 

une mousse acrocarpe de taille moyenne à grande (allant à 10 cm), se présentant en 

touffes denses (Photos de Michael Lüth). 

1.3 Répartition spatio-temporelle des mousses 

La répartition spatiale des bryophytes dans l 'habitat dépend de la capacité de chaque 

espèce à s'établir et se multiplier. La répartition des populations des bryophytes varie 

considérablement à l'échelle spatiale, dont la taille d 'occupation de milieu peut varier 
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de quelque cm2 jusqu'à des km2 dans les marais et les forêts (Sôderstrôm, 1988; 

Sôderstrôm et Herben, 1997). Certaines espèces colonisent des troncs d'arbres en 

décomposition dans les forêts d'épinettes où la microrépartition est reflétée par la 

répartition du bois mort dans les peuplements forestiers (Sôderstrôm et Herben, 1997). 

Les habitats susceptibles d'être colonisés par les bryophytes peuvent être disponibles 

soit en permanence comme les tourbières et les roches soit pour une durée limitée, 

comme le bois mort et les excréments d'animaux. De façon générale, la disparition 

des substrats entraine l 'extinction locale de la population (Marino, 1991; Sôderstrôm, 

1988). Toutefois, 1' extinction peut être observée aussi dans des localités où les substrats 

sont toujours présents. Plusieurs espèces disparaissent individuellement sur le bois 

mort en décomposition avant même la disparition complète du substrat. Chez Ptilidium 

pulcherrimum, une colonie sur cinquante, disparait sur une période de quatre ans 

(Jonsson et Sôderstrôm, 1988). Dans de telles conditions, l 'extinction peut être due à 

des évènements aléatoires dans la dynamique de la population ou à une force externe 

(Sôderstrôm et Herben, 1997), comme le piétinement d'un orignal (Jonsson et 

Sôderstrôm, 1988). 

L'habitat de certaines mousses se trouve fragmenté et discontinu dans le temps et dans 

l' espace (Herben et al., 1994). Cette dynamique spatio-temporelle limite ainsi la 

capacité de certaines espèces à se maintenir à l'intérieur d'un tel système. La 

persistance d'une espèce dans ces conditions dépend des processus de 

colonisation/extinction de la population à l'intérieur et entre les microhabitats (Hanski, 

1982; Verboom et al., 1991). La survie d'une espèce dans un milieu naturellement 

perturbé exige que 1' extinction des populations ne soit pas synchrone, mais un 

processus aléatoire (stochasticité d' extinction). Plusieurs études ont été faites pour 

expliquer les processus d 'extinction, d'immigration et la dynamique des populations 

dans ces conditions (Hanski, 1994; Sôderstrôm et Herben, 1997; Sôderstrôm et 

Jonsson, 1992). La plus connue est la théorie de la biogéographie insulaire (MacArthur 

et Wilson, 1967). Suivant cette théorie le nombre et la richesse des espèces présentes 
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sont étroitement liés à la taille de 1 'habitat. La dispersion ne dépend pas uniquement 

d'une seule source, mais plutôt de tous les habitats présents dans le milieu. La 

persistance d'une espèce dans ce milieu dépend des conditions de l'habitat (la taille, la 

durée, la disponibilité et la distance entre les différents habitats) et de la dynamique de 

1' espèce (dans 1 'habitat et entre les habitats). Dans 1 'habitat, la dynamique de la 

population est régie par le taux de croissance, la production des diaspores et la 

dispersion locale. Entre les habitats, elle est déterminée par la production des spores, 

la capacité de franchir les barrières et la capacité de coloniser un nouvel habitat. 

L'ensemble des populations présentes dans le milieu forme la métapopulation (Levins, 

1969). Ce terme fait référence à un ensemble des populations locales indépendantes, 

interconnectées, entre lesquelles existent des flux d'individus (Hanski et Gilpin, 1991). 

Les populations restent interconnectées par des taux de migration relativement élevés, 

le flux de gènes empêche une baisse de la variation génétique et une grande partie de 

la diversité génétique peut être conservée (Hanski, 1999). La dynamique à 1 'échelle de 

la métapopulation affecte les interactions interspécifiques comme la compétition 

(Bengtsson, 1991; Levins et Culver, 1971) et également la structure génétique de 

populations (Hanski et Gilpin, 1991; Levins, 1969). 

Bien que la notion de population soit rarement définie chez les bryophytes, elle reste la 

même que celle couramment utilisée en biologie. Une population désigne 

communément un groupe d' individus de la même espèce vivant à proximité les uns et 

des autres et se reproduisant plus fréquemment entre eux (unité de reproduction) 

qu'avec les individus de populations voisines (Hartl et Borot, 1994). Dans le présent 

travail la colonie désigne, conformément à la définition de Cronberg (2002), 

l' ensemble des individus avec des frontières plus ou moins définies et l'ensemble des 

colonies d'une même localité forme la population. Les tissus végétaux développés à 

partir d'un protonéma provenant d'une même spore forme un clone. Un ramet est un 

individu clonai (génotype identique) au sein d'une colonie. Une pousse se réfère à un 

point de croissance récent avec des segments ramifiés et connectés. En génétique des 
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populations, des critères génétiques s'ajoutent au critère de reproduction. Le terme 

population ici ne fait pas référence à la notion biologique, mais à la population 

mendélienne (Hartl et Borot, 1994). Le principe est que les fréquences alléliques 

varient de manière significative entre les différentes sous-unités (ou des colonies de 

même localité dans notre cas) au sein d 'une même population. Des divergences 

génétiques entre les populations locales influencent l'évolution des caractères 

adaptatifs. L'ensemble des génotypes individuels forme le patrimoine génétique de la 

population locale qui lui est caractéristique. C ' est l'étude des patrimoines génétiques 

des populations locales et de leur évolution dans le temps et l 'espace qui constituent la 

génétique des populations. 

1.4 Diversité génétique des mousses et flux de gène 

Les premières techniques moléculaires ont été utilisées pour résoudre des problèmes 

taxonomiques, écologiques et physiologiques chez les bryophytes (Kahlem et Hébant, 

1973; Meyer et Angerman, 1973). Ces études ont incité les auteurs à spéculer sur 

l' origine possible des bryophytes et des plantes terrestres vasculaires. La variabilité 

génétique des bryophytes est supposée être restreinte due à la domination du cycle de 

vie haploïde, au mode de propagation asexué chez de nombreux taxons et à la 

consanguinité prédominante dans les formes monoïques (Crum, 1972; Ennos, 1990; 

Goffinet et Gerber, 2000; Schofield, 2000; Sten0ien et Sastad, 1999). Cette idée a 

persisté jusqu'à l'utilisation des techniques de biologie moléculaire. Les premières 

analyses isoenzymatiques de la diversité génétique des bryophytes ont été réalisées sur 

des colonies de Plagiochila asplenioides, une hépatique (Krzakowa et Szweykowski, 

1979) et Atrichum angustatum, une mousse (Cummins et Wyatt, 1981 ). Les résultats 

de polymorphisme de marqueurs iso enzymatiques des colonies de P lagiochila 

asplenioides montrent la présence d'une variabilité génétique chez cette espèce 

comparable à de nombreuses espèces d 'angiospermes (Krzakowa et Szweykowski, 

1979). Ces analyses sont les premières à contester les présomptions de l' absence de 
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variabilité génétique chez les bryophytes. D'autres études montrent également des 

niveaux de variation génétique élevés chez les bryophytes que ceux supposés (Gottlieb, 

1971; Levin, 1975; Lewontin, 1974). Une fois de plus, avec l'étude de la mousse 

Atrichum angustatum, les niveaux de polymorphisme isoenzymatiques mesurés étaient 

comparables à ceux d'autres taxons (plantes ou animaux) qui ont été étudiés en utilisant 

les mêmes techniques (Cummins et Wyatt, 1981). Des travaux tendent à démontrer 

que, contrairement aux idées reçues, les bryophytes ne sont pas des organismes 

génétiquement appauvris et que leur potentiel évolutif a été sous-estimé (Khanna, 

1964; Longton, 1976). Les techniques plus récentes d'amplification de l'ADN à l'aide 

de la réaction de polymérase en chaîne (ou la PCR) représentent une alternative plus 

performante que les techniques isoenzymatiques (Selkirk et al., 1997). Les mousses, 

étant généralement plus petites que les angiospermes, contiennent des petites quantités 

d' ADN. Ces quantités sont difficiles à utiliser directement, mais sont suffisantes pour 

servir à l'amplification par PCR. Les techniques moléculaires basées sur la PCR, ont 

ouvert des nouvelles voies dans l'étude de la biologie des bryophytes. Par exemple, les 

analyses réalisées avec les marqueurs RAPD (Random Amplified Polymorphie DNA) 

chez Sphagnum troendelagicum (Sten0ien et Flatberg, 2000) et Sarconeurum glaciale 

(Selkirk et al. , 1997) ont permis de détecter des niveaux de variabilité génétique plus 

élevés que ceux observés avec les isoenzymes (Selkirk et al., 1997). Les marqueurs 

moléculaires tels que la RAPD et les microsatellites ont été utilisés pour évaluer les 

niveaux de variation génétique des populations (Scott et Crandall-Stotler, 2002; 

Skotnicki, Selkirk, et al. , 1998) et la structure génétique spatiale (Hassel et al. , 2005; 

Korpelainen et al. , 2012; Leonardia et al. , 2013; Van der Velde et al. , 2001a) chez de 

nombreuses espèces de bryophytes (Tableau 1. 1). 



Tableau 1.1 Exemples d'études réalisées sur la diversité génétique des bryophytes en utilisant les marqueurs isoenzyrnatiques, RAPD 

etiSSR. 

Espèces et 

Références 

Plagiochila 

aspl enio ides 

(Krzakowa et 

Szweykowski, 

1979) 

Atrichum 

angustatum 

(Curnrnins et 

Wyatt, 1981) 

Classes Mode de 

reproductio 

n 

Hépatique Asexué 

Mousse Sexué 

Marqueu 

r 

Indice de diversité Conclusions 

lsoenzyrne Le taux de polymorphisme La variabilité intra population est 

calculé selon Marshall et Jaini comparable à celle des nombreuses 

(1969) varie de 0 à 0,25. Les populations d'angiospermes. Cette 

valeurs obtenues se situent variabilité élevée des cmq 

entre 0,088 et 0,11 pour les cinq populations étudiées est due au 

populations 

variabilité 

pour les 

étudiées. La développement de cette hépatique à 

intra-population partir des mewspores haploïdes 

1soenzyrnes génétiquement différents et à une 

peroxydases est élevée et assez accumulation de la variation dans les 

semblable entre les cmq populations au fil du temps 

populations 

lsoenzyrne Des faibles ruveaux de Les résultats montrent la présence 

polymorphismes sont avec 40% d'une variabilité génétique chez les 

pour les colonies et 8,7% pour mousses pas seulement entre les 

les individus. La glutamate colonies, mats auss1 parrn1 les 

déshydrogénase (GDH) est individus. En raison de la petite taille 

monomorphe, les trois autres d'échantillon, le nombre d'allèles par 



Bryum 

argenteum, 

(Skotnicki, 

N inham, et al., 

1998) 

Sphagnum 

troendelagicum 

(Sten0ien et 

Flatberg, 2000) 

Mousse 

Mousse 

Brachythecium Mousse 

rivulare 

(Zhu et al., 

2007) 

P. Formosum Mousse 

P. commune 

Sexué et 

Asexué 

Asexué 

Sexué et 

asexué 

Sexué et 

asexué 

RAPD 

RAPD 

systèmes 1soenzyrnes sont locus et le degré de polymorphisme 

polymorphes sont faibles. Ces résultats sous­

estiment probablement la variabilité 

génétique réelle 

La variance moléculairesur les La reproduction sexuée explique la 

distances génétiques révèle que diversité génétique observée surtout 

25% de la variation se retrouve chez les populations australiennes et 

entre les poplliations et 75% de Nouvelle-Zélande. Chez la 

inn·a-populations population Antarctique les mutations 

somatiques peuvent expliquer cette 

diversité 

Près de 6,7% de la variation Des faibles niveaux de la variation 

moléculaire se situe entre les génétique sont constatés, expliqués 

populations par la petite taille de la population 

RAPD Suivant l 'AMOVA 91,20% et La proportion de variation génétique 

8,80% de la vanance importante observée intra-

moléculaire est répartie populations semble être liée aux 

respectivement inn·a- stratégies de dispersion des 

populations et entre les propagules et des spores 

populations 

Allozyme Hs (Nei 1987), 0,025 - 0,127. P. commune, P. formosum et P. 

Ce niveau est plus élevé chez P. uliginosum se trouvent souvent dans 

00 



P. uliginosum 

P. piliferum 

P. juniperinum 

(Van der Velde 

et Bijlsma, 

2000) 

Pogonatum 

dentatum 

(Hassel et al., 

2005) 

Mousse Sexué et 

asexué 

ISSR 

piliferum et P. juniperinum. Fst des habitats stables où la croissance 

intra spécifique ::; 0,1. 1= 0,222 clonale est favorisée. P. piliferum et 

(divergence interspécifique) P. juniperinum sont observés dans des 

habitats dynamiques. 

Conséquemment, la reproduction 

sexuée est plus importante. La 

prédominance asexuée chez P. 

commune, P. formosum et P. 

uliginosum et la prédominance sexuée 

chez P. piliferum et P. juniperinum 

expliquerait le niveau plus élevé de la 

diversité trouvé chez les deux 

dernières espèces 

Environ 80% de la variation Une plus grande proportion de la 

génétique totale était due à la variation génétique se retrouve intra­

variation intra-populations et populations 

20% étaient dues à la variation 

inter-populations dans les deux 

zones 



Calliergon Mousses Asexuée 

megalophyllum aquatiques 

Fontinalis 

antipyretica 

Fontinalis 

hypnoides 

(Korpelainen et 

al., 2012) 

ISSR Les ruveaux de diversité L'absence de la reproduction sexuée 

génétique sont calculés selon et la quantité modérée de flux de 

l'indice de Nei (1987). La gènes peuvent avoir causé la structure 

diversité génétique totale varie génétique spatiale observée au sein de 

de 0,223 à populations y compris les agrégations 

0,421. La diversité génétique de génotypes (clones similaires ou 

dans la population passe de étroitement liés génotypes) à de 

0,138 à 0,271. FsT varie de courtes distances 

0,173 à 0,28 
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Les travaux réalisés avec des marqueurs ISSRs ont montré que les caractéristiques du 

cycle de vie des espèces, telles que l'âge de génération, la fécondité, le mode de 

reproduction et de dispersion influencent la diversité et la structure génétique des 

populations de bryophytes (Hassel et al., 2005). Par conséquent, elles influencent 

l'évolution et la capacité de l'espèce à répondre aux changements environnementaux 

(Hassel et al., 2005). Le potentiel de dispersion, c'est à dire le nombre, la taille et la 

transportabilité des diaspores, et la fréquence de la reproduction sexuée sont 

susceptibles d'affecter le degré de la variation et la structure génétique des populations 

(Hassel et al., 2005). Le maintien de la diversité génétique est assuré par la capacité de 

dispersion et un degré élevé de flux de gènes entre les populations (Laaka-Lindberg et 

al., 2003). La dispersion sur de longues distances, via des spores (mode sexué), se 

traduit par une grande diversité génétique intra-population et une faible différenciation 

génétique entre les populations en raison du flux de gènes important (Hassel et 

Sôderstrôm, 2003; Hassel et al., 2005; Korpelainen, 2005). La dispersion sur de plus 

faibles distances, via des fragments végétatifs (mode asexué) entraîne une 

différenciation génétique plus grande entre les populations en raison du flux de gènes 

limité (Pellegrin et Hauber, 1999; Vekemans et Hardy, 2004; Pohjamo et al., 2008). La 

dispersion sur de courtes distances, plus fréquente avec le mode asexué, contribue 

principalement à la croissance de la population locale (Pohjamo et al. , 2006). Alors que 

la dispersion sur des longues distances, couramment assurée par le mode sexué, assure 

la colonisation de nouveaux habitats et la répartition aléatoire des populations (Hedenas 

et al., 2003; Laaka-Lindberg et al., 2003; Snall et al., 2003, Snall et al., 2004, Lôbel et 

al., 2006, Gunnarsson et al., 2007). Si la dispersion est restreinte, le flux de gènes est 

réduit résultant en une structure génétique spatiale importante et la formation de 

groupes d'individus étroitement liées génétiquement sur de courtes distances 

(Vekemans et Hardy, 2004, Pohjamo et al., 2008). 

Ces concepts sont illustrés par une étude de Hassel et al. (2005) sur une mousse à 

reproduction mixte (Pogonatum dentatum) dans les zones de plaine et de montagne en 
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Suède avec les marqueurs microsatellites. Les ISSR montrent une perte de variabilité 

génétique sous les effets de la dérive génétique lors de l'expansion de son aire de 

répartition (Hassel et al., 2005). La diversité des haplotypes était plus élevée dans les 

zones de plaines que dans celles montagneuses (respectivement 11,5 et 6,0 haplotypes). 

Le pourcentage moyen de loci polymorphes est plus élevé dans les populations de 

plaines (39% versus 32% dans les montagnes). La richesse allélique moyenne (Ag) 

était légèrement plus élevée dans les populations montagneuses (1,60 versus 1,53 dans 

la plaine). Cependant, il n'y a pas de différences claires entre les montagnes et les 

plaines pour la diversité génétique. L'analyse de la structure génétique montre que la 

proportion de variation génétique totale qui peut être attribuée à la différenciation entre 

les zones de montagne et de la plaine (Fcr=-0,009) est proche de zéro. Environ 80% de 

la variation moléculaire se retrouve intra-populations et 20% inter-populations. Les 

distances génétiques étaient supérieures entre les populations des montagnes 

comparativement à celles de la plaine. Une étude similaire réalisée sur Ceratodon 

purpureus en Antarctique et en Australie (Skotnicki, Selkirk, et al., 1998) montre une 

variation génétique plus élevée à l 'échelle des populations qu'entre les populations et 

un regroupement de celles-ci suivant leur position géographique. L'examen de la 

diversité génétique de colonies de Bryum argenteum récoltées dans un habitat similaire 

en Antarctique a été réalisé par Skotnicki et al. (1998). Les analyses montrent un certain 

regroupement des populations selon leur position géographique. Toutes les populations 

échantillonnées montrent de la variabilité génétique avec une proportion de 25% et 

75% de la variation moléculaire totale qui se trouve respectivement entre et intra­

populations. 

Une conséquence directe du mode de propagation asexué est que, le nouvel individu 

est essentiellement génétiquement identique à son parent. L'autre forme de 

reproduction, soit sexuée, implique une réorganisation génétique v1a une 

recombinaison lors de la méiose. Le mode de propagation exclusivement végétatif ou 

mixte (sexué et végétatif) se traduit généralement par une répartition non aléatoire des 
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génotypes et à une sous-structuration génétique des individus au sein des populations 

(Eckert et al., 2003; Halkett et al., 2005). L'impact de la propagation végétative 

( clonale) sur la diversité génétique et sa répartition entre et intra-populations est 

toutefois moins claire. Les modèles théoriques et les données empiriques indiquent que 

de faibles niveaux de recrutement sexué au sein des populations où la propagation 

clonale domine seraient suffisants pour maintenir des niveaux élevés de variation 

génotypique et génétique intra-populations (Longton, 1976, During, 1990; Ennos, 

1990; Hassel et al., 2005). La fréquence de propagation clonale aurait également des 

effets sur le taux d'hétérozygotie des populations. Suivant ces modèles, la propagation 

clonale contribuerait simultanément à réduire la diversité génotypique (le nombre de 

génotypes distincts) tout en augmentant le taux d'hétérozygotie au sein des populations 

(Ennos, 1990; Hassel et al., 2005; Zhu et al., 2007). Toutefois, le mode de recrutement 

mixte (clonai et sexué) pourrait avoir des conséquences sur la génétique des 

populations très similaires à celles des populations où seul le mode de recrutement 

sexué est présent. Les données empiriques ne sont pas convergentes et montrent à la 

fo is des impacts faibles et importants de la propagation clonale sur les mesures de la 

diversité et la structure génétique des populations végétales (Reusch et al., 2005; 

Stoeckel et al. , 2006). Des travaux supplémentaires sont donc nécessaires afin de mieux 

comprendre l' impact des modes de reproduction, asexué et sexué, sur la diversité 

génétique des populations. 

1.5 Objectif 

Le but visé par le projet est d' étudier la structure génétique des colonies de deux 

espèces des mousses, Tetraphis pellucida une espèce à reproduction mixte (sexuée et 

végétative) et Dicranum fusees cens une espèce où la reproduction sexuée domine, en 

tenant compte de facteurs intrinsèques comme le mode de reproduction et de dispersion 

et extrinsèques comme la nature d'habitat. 
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1.6 Questions de recherche et hypothèses 

Tel que mentionné précédemment les mousses se propagent via des propagules et/ou 

des spores. Notre question de recherche vise à mieux comprendre comment le mode de 

reproduction influence la diversité et la structure génétiques des mousses. Pour 

répondre à cette question, deux espèces ont été choisies Tetraphis pellucida (le mode 

de propagation est mixte) et Dicranum fuscescens (la propagation par voie sexuée 

domine). 

Question 1: le mode de reproduction-dispersion (sexué ou asexué) influence-t-il la 

diversité génétique chez les mousses à l'échelle de la colonie? 

Question 2: Y a-t-il une relation entre le mode de reproduction-dispersion et la structure 

génétique chez les mousses? 

La multiplication végétative engendre la prolifération d'individus de génotypes 

identiques dans une colonie alors que le mode sexué entraine un brassage génétique au 

moment de la fécondation. Lorsque le mode de propagation végétatif prédomine on 

s' attend, i) à une variabilité génotypique intra-colonies faible et, ii) à une répartition 

non aléatoire des individus (génotypes) intra-colonies. 

Hypothèse 1: chez Tetraphis pellucida le mode de propagation mixte favorise la 

prolifération de génotypes similaires et une variabilité génotypique faible à 1 'échelle 

de la colonie comparativement à Dicranum fuscescens où le mode de reproduction 

sexué domine. 

Hypothèse 2: la prolifération d'individus génétiquement identiques influence la 

structure génétique intra-colonies, un regroupement de génotypes identiques est prévu 

En conséquence, pour Tetraphis pellucida, on s'attend à observer une répartition non 

aléatoire des individus à l'échelle de la colonie comparativement à Dicranum 

fuscescens. 
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Question 3: le mode de reproduction-dispersion influence-t-il le mveau de 

différentiation allélique entre les colonies? 

Des évènements de reproduction sexuée, même à de faibles fréquences, suffisent à 

homogénéiser la diversité allélique et génotypique des populations. 

Hypothèse 3: dans la perspective où les deux espèces à 1 'étude se reproduisent par voie 

sexuée, nous posons comme hypothèse qu 'une proportion plus grande de la variabilité 

moléculaire totale se retrouve intra-populations qu'entre les populations chez Tetraphis 

pellucida et Dicranum fusees cens. 



CHAPITRE II 

LES MODES DE REPRODUCTION ET DE DISPERSION INFLUENCENT-ILS 
LA DIVERSITÉ GÉNÉTIQUE CHEZ LES BRYOPHYTES, 
TETRAPHISPELLUCJDA ET DICRANUM FUSCESCENS 



RÉSUMÉ 

La continuité des mousses est liée aux conditions de micro-habitats (la disponibilité, la 

durée de vie et la taille de substrat) et à la dynamique de la population (mode de 

reproduction et de dispersion), définissant ainsi l'organisation spatiale de la 

métapopulation. L'objectif de cette étude vise à mieux comprendre 1 'organisation de la 

diversité génétique de deux mousses Tetraphis pellucida, une espèce à reproduction 

mixte et Di cranum fuscescens, une espèce à dominance sexuée, se distinguent par leur 

mode de reproduction. Cette compréhension permet d'évaluer l'impact de 

l'aménagement forestier sur la diversité génétique de ces espèces. Sept amorces 

microsatellites sont utilisées pour révéler la diversité génétique. Les résultats 

démontrent que la propagation végétative est limitée localement chez les deux espèces. 

Pour les deux espèces, les individus d'un même site sont génétiquement plus proches 

entre eux. Bien que T. pellucida soit une espèce à reproduction mixte la diversité 

génétique est similaire àD. fusees cens, une espèce à dominance sexuée. En conclusion, 

les événements de reproduction sexuée, même à faible fréquence, suffisent pour 

maintenir la biodiversité (diversité génétique) des populations. 

MOTS-CLES: T. pellucida, D. fuscescens, mode de reproduction, marqueurs 

microsatellites, diversité génétique, structure génétique. 
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2.1 Introduction 

Les vieilles forêts ont généralement une grande diversité structurale qui s'accroit et 

s'accumule au fil du temps (Ross-Davis ct Frcgo, 2002). La végétation du sous-bois, y 

compris les bryophytes, compte pour une importante proportion de la diversité 

biologique végétale dans les écosystèmes forestiers boréaux (Boudreault et al., 2002; 

Ross-Davis et Frego, 2002). La richesse et la diversité des btyophytes augmentent 

aussi avec l'âge de la forêt (Boudreault et al., 2002; Ross-Davis et Frego, 2002). Les 

bryophytes sont très sensibles aux variations microclimatiques et elles dépendent 

fortement des conditions environnementales du milieu dans lequel elles croissent. C'est 

la raison pour laquelle certains de ces organismes invasculaires sont considérés comme 

étant de bons indicateurs de l'état et duni veau de petturbationde la forêt (Frego, 2007). 

La compréhension des processus écologiques associés aux vieilles forêts, qui sont 

influencés par les traitements sylvicoles, représente un enjeu incontoumable pour 

assurer la durabilité des ressources et le maintien de la biodiversité des milieux naturels. 

En effet, l'aménagement écosystémique, de plus en plus utilisé dans les plans 

d'aménagement forestier, intègre la compréhension de la dynamique forestière. 

Tel que mentionné précédemment, les perturbations naturelles et anthropiques ont des 

impacts qui sont susceptibles d'entraîner la perte d'habitats et la fragmentation du 

milieu forestier. Cette contrainte peut entrainer une perte de certaines populations de 

bryophytes dont la présence est liée aux habitats disparus. La disparition de populations 

engendre des répercussions sur le pool et le patrimoine génétique de la métapopulation 

ainsi que de l'espèce. En outre, le changement de paysage peut accroître l'isolement 

génétique des populations locales et réduire considérablement le flux de gènes entre 

elles (Wlùtlock et Barton, 1997). En conséquence, on note un intérêt soutenu dans la 

littérature récente pour 1 'étude des effets des déterminants écologiques sur la diversité 

génétique des plantes invasculaires et vasculaires (Odrzykoski et Stonebumer, 1989; 



29 

Wyatt et al., 1989; Wyatt, 1992; Wilson et Provan, 2003; Wilson et Provan, 2003; 

Muller et al., 2004; Wyatt, Gunnarsson et al., 2005). 

La liaison et la connexion entre les populations d'une métapopulation sont maintenues 

grâce à une balance entre la colonisation et l'extinction qui sont influencées par le mode 

de reproduction et de dispersion. Le mode sexué favorise la dispersion sur de longues 

distances (Hassel et Sôderstrôm, 2003; Hassel et al., 2005; Korpelainen, 2005) et 

assure un flux génique entre les populations à l'échelle de la métapopulation. En 

contrepartie, la multiplication végétative favorise la prolifération de la colonie mère et 

elle limite généralement la dispersion sur de courtes distances (Vekemans et Hardy, 

2004, Pohjamo et al., 2008). Les études réalisées jusqu'à maintenant sur la structure 

génétique des bryophytes ne fournissent pas de réponses à des questions telles que 

l'importance du système de propagation sur la structure génétique des populations, la 

contribution relative de la reproduction sexuée et asexuée et les niveaux de flux de 

gènes au sein et entre les populations dans des conditions naturelles (Wyatt et Derda, 

1997). De telles informations seront utiles pour la mise en œuvre de pratiques de 

conservation efficaces dans des écosystèmes menacés (Hamrick et Godt, 1996). 

L'objectif du présent projet vise à étudier la structure génétique des colonies de deux 

espèces de mousses, en relation avec leur mode de reproduction et de dispersion. Les 

deux espèces choisies des forêts québécoises pour cette étude sont Tetraphis pellucida 

et Dicranum fuscescens. Le choix de ces espèces est motivé par la proportion relative 

de leur mode de reproduction et dispersion, qui pourrait influencer la répartition et 

l' organisation spatiale de la diversité génétique à l'échelle de la métapopulation 

(Sôderstrôm et Herben, 1997). Le flux de gènes et la dispersion sont largement 

tributaires des modes de reproduction et de l'efficacité de la dispersion (Laaka­

Lindberg et al., 2003; Pohjamo et al., 2006; Korpelainen et al., 2011). Des études sur 

les bryophytes ont montré que les spores sont généralement capables de se disperser 

sur de plus longues distances de la source que les propagules asexuées (Pohjamo et al., 
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2006; Sundberg et al., 2006; Korpelainen et al., 2011). Les travaux entrepris ont pour 

objectif d'analyser la diversité génétique au niveau intra- et inter-populations de ces 

deux espèces de mousses et d'élucider l'organisation de la structure génétique et la 

différenciation entre les populations en se basant sur l'analyse les marqueurs 

moléculaires ISSR. Ces marqueurs microsatellites sont largement utilisés chez de 

nombreuses espèces et paraissent très efficaces pour la mise en évidence du 

polymorphisme de l'ADN (Rôder et al., 1998). 

2.2 Matériel et méthodes 

2.2.1 Sites de collecte et échantillonnage 

L'échantillonnage a été réalisé durant l'été 2009 dans le domaine de la pessière à 

mousses dans la région au Nord-du-Québec localisée au nord de La Sarre et Lebel-Sur­

Quévillon (Figure 2.1). Trois populations ont été échantillonnées dans trois 

peuplements des forêts québécoises. Les populations 2 et 3 sont issus des peuplements 

matures (dont l 'âge est de 150 ans pour les deux populations (Chaieb et al. , 2015)) et 

la population 1 provient d 'un vieux peuplement (dont l'âge est de 960 ans (Chaieb et 

al. , 20 15) ), les trois peuplements se sont régénérés suite à un feu peu sévère (Tableau 

2.1 ). La sévérité de feu est estimée à partir de la quantité de matière organique 

comparativement à la couche d'humus brûlée. En utilisant des échantillons de sol, une 

couche pédologique de 2 rn de longueur est évaluée en utilisant l'épaisseur de la couche 

organique entre la couche de charbon de bois et en haut de sol minéral. Quand la couche 

organique résiduelle est inférieure à 4 cm le feu est considéré comme sévère, tandis 

que lorsqu'elle dépasse 4 cm le feu est considéré comme peu sévère (Chaieb et al., 

2015). 

Trois colonies des deux espèces, Tetraphis pellucida et Dicranum fuscescens, ont été 

récoltées à l'intérieur de trois placettes de 5 rn x 10 rn, distantes d'au moins 10 rn les 

unes des autres (Figure 2.2 a). Les échantillons ont été placés dans des sacs, identifiés, 
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séchés et conservés au laboratoire jusqu'au moment de leur utilisation. Cinq individus 

par colonie ont été prélevés pour les analyses génétiques (Figure 2.2 b ). L'analyse 

moléculaire a été effectuée sur un total de 270 individus des deux espèces (135 

individus/ espèce). 

Tableau 2.1 Caractéristiques des sites d'étude choisis dans le domaine de la pessière à 

mousses du Nord-du-Québec: La Sarre et de Nord de Lebel-Sur-Quévillon (Chaieb et 

al., 2015). 

Ville 

Coordonnées 

Sol 

Feu/âge 

Substrats 

Population 1 Population 2 Population 3 

Lebel-Sur-Quévillon La Sarre Lebel-Sur-Quévillon 

N49 28.031 N49 24.875 N49 24.920 
W76 15.960 W78 30.689 W76 26.444 

Organique Argileux Argileux 

peu sévère/960 ans peu sévère/ 150 ans peu sévère/150 ans 

Pied de conifère, sous des branches, trou d'eau, tronc au sol, chicot et 
souche 
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A 
0 50 100 200 300 

Figure 2.1 Localisation des populations de Tetraphis pellucida et Dicranum 

foscescens récoltées dans le domaine de la pessière à mousses du Nord-du-Québec. 
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Figure 2.2 a) Plan d'échantillonnage du matériel végétal (Tetraphis pellucida et 

Dicranumfuscescens) Populations 1 et 3: Lebel-sur-Quévillon, Population 2: La 

Sane, Pl: placette 1, P2: placette 2, P3: placette, b) Prélèvement des individus des 

colonies échantillonnées. 

2.2.2 Analyse génétique 

2.2.2.1 Extraction de l'ADN 

L'extraction de 1' ADN a été réalisée sur chaque individu prélevé à 1' aide du DN easy 

Plant Mini Kit (QIAGEN, Getmany) suivant les instructions du manufactmier. Seule 
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la dernière étape a été modifiée avec l'ajout de 100 )ll de tampon d'élution, afin 

d'obtenir une concentration plus élevée d'ADN. Une électrophorèse analytique sur gel 

d'agarose (0,8%) a servi à estimer la qualité des ADN extraits pour quelques 

échantillons. L'obtention d'ADN de hauts poids moléculaire et de bonne qualité a été 

validée par la présence de bandes nettes et intenses. 

2.2.2.2 Amplification de l'ADN par la technique PCR-ISSR 

La technique d'amplification de l'ADN (PCR: Polymerase Chain Reaction) utilise une 

enzyme, la Taq polymérase, afin d'amplifier de façon exponentielle et in vitro, un 

fragment d'ADN (Saiki et al., 1985). Des amorces d'ADN complémentaires et anti 

parallèles à 1 'ADN nucléaire permettent d'initier la réaction de polymérisation. Chaque 

cycle de PCR s'effectue en trois phases: 

• La première, consiste à la dénaturation de l'ADN nucléaire: à 94°C les liaisons 

hydrogènes unissant les bases se rompent et l'ADN bicaténaire se sépare en 

deux brins. 

• La deuxième phase de cycle, la température diminue pour que les amorces 

puissent s'hybrider aux brins séparés. 

• La troisième phase est celle de la polymérisation proprement dite ou 

l'élongation: au cours de cette étape, la température atteint 72°C, température 

optimale pour l'action d'une enzyme thermostable, la Taq DNA polymérase. 

Après plusieurs cycles, la PCR permet d'obtenir plus d'un million de copies du 

fragment de départ en seulement quelques heures. 

La technique d'analyse moléculaire choisie pour cette étude est le PCR-ISSR (Inter 

Sequence Simple Reapeat). Elle permet de révéler le polymorphisme de type 

microsatellite (Zietkiewicz et al. , 1994). Suite à l'amplification par PCR, le 

polymorphisme détecté varie suivant le nombre d'unités de répétition. La technique est 



35 

simple, peu coûteuse et ne nécessite pas de connmssance préalable des séquences 

d'ADN. De plus, les cibles des amorces sont très abondantes dans le génome des 

végétaux. Elle a déjà été utilisée avec succès chez différentes espèces de bryophytes 

(Hock et al., 2008; Spagnuolo et al., 2007; Werner, 2004). L'analyse des ISSRs est une 

variante de la réaction de polymérisation enzymatique ou PCR. L'amplification des 

ISSRs génère des marqueurs dominants, et est proche de la technique RAPD sauf que 

les amorces ISSR ciblent les microsatellites et ils sont en général plus longs (14 à 16 

pb dans ce travail). L 'ISSR présente plus d'avantages que la technique RAPD. Les 

amorces IS SR sont constituées d'une séquence microsatellite ( 4 à 6 répétitions selon 

sa taille) auxquelles peuvent s'ajouter 1 à 3 bases arbitraires sélectives en 3' ou en 5', 

formant ainsi des amorces ancrées. Elles peuvent se fixer tout le long des 

microsatellites et peuvent ainsi générer des produits d'amplification (Figure 2.3). Sept 

amorces sont testées pour détecter le polymorphisme génétique intra- et inter­

population (Tableau 2.2), les amorces ont été choisies en se basant sur des études 

réalisées sur d'autres espèces des bryophytes (Hassel et al. , 2005; Hassel et 

Sôderstrôm, 2003 ; Korpelainen et al., 2012). 

Figure 2.3 Principe de la technique ISSR. 

Avec Séquence microsatellite di-, tri- tétra-ou penta-nucléotidique 

------. Sens d'amplificat ion d 'amorce ISSR 

Zone amplifiée par l'amorce ISSR 
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Tableau 2.2 Les sept amorces ISSRs utilisées. 

Amorces Séquence (5' -3') To Hyb (oC) 

UBC808 AGA GAG AGA GAG AGA GC 52 

UBC 811 GAG AGA GAG AGA GAG AC 52 

UBC 812 GAG AGA GAG AGA GAG AA 50 

UBC 818 CAC ACA CAC ACA CAC AG 52 

UBC823 TCT CTC TCT CTC TCT CC 52 

UBC825 ACA CAC ACA CAC ACA CT 50 

UBC826 ACA CAC ACA CAC ACA CC 52 

Chaque réaction d'amplification est faite dans un volume réactionnel de 10 !J.l 

contenant 1 ).11 d' ADN; 3 ).11 d'eau, 1 ).11 d'amorce et 5 ).11 de Mix (Multiplex PCR Master 

Mix QIAGEN, Germany). Les réactions de PCR ont été réalisées dans un 

thermocycleur selon le programme suivant: une phase de dénaturation à 94°C pendant 

4 min, suivie de 38 cycles combinant 1 min de dénaturation à 94°C, 2 min d'hybridation 

à une température spécifique pour chaque amorce (entre 50°C et 52°C) et une 

polymérisation de 1 min à 72°C. Le cycle d' amplification se termine par une élongation 

à 72°C pour 7 min. 

2.2.2.3 Électrophorèse sur gel d'agarose 

La migration sur gel d'agarose 1,5 % est réalisée pendant 50 min à 110 V dans du 

tampon TAE (1 x). La taille des fragments amplifiés est estimée à l 'aide du marqueur 

de taille 100 pb (VWR, États-Unis). Les gels sont visualisés et photographiés sous la 

lumière UV suite à la coloration avec le gel green (SYBR Green, LONZA, USA). 
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Amorce UBC 811 

Amorce UBC 812 

Figure 2.4 Gels d'agarose 1,5% a) amorce UBC 811 chez cinq individus de 

T etraphis pellucida de la population 1 et b) amorce UBC 812 chez cinq individus de 

Dicranumfuscescens de la population 1, L: Marqueur de taille 100pb (VWR). 

2.2.3 Analyses des marqueurs ISSRs 

Pour chaque locus plusieurs allèles ont été détectés dont les tailles sont vruiables. 

L'ensemble de ces allèles ont été codées dans une matrice de données binaires (0-1: 

absence - présence). La diversité génétique des populations a été estimée à 1' aide des 

indices suivants: le pourcentage de loci polymorphes(% P), le nombre moyen d'allèles 
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(Na), le nombre effectif moyen d' allèles (Ne), la diversité des haplotypes (H, haplotype 

est une combinaison spécifique des bandes produites par les amorces utilisées), l'indice 

d'information (I) (un équivalent de l 'indice de Shannon en écologie). 

La distance génétique est maximale quand les deux populations présentent un 

maximum d'allèles différents. Les distances estimées par la distance génétique (Nei, 

1987) entre des individus et/ou espèces prises 2 à 2, permettent d'établir une matrice 

de distances génétiques, où la valeur la plus élevée signifie le maximum de divergence. 

Chaque population est représentée par 1 'analyse en coordonnées principales (ACoP). 

L'analyse de la variance moléculaire a été estimée à l'aide de l' AMOVA sur la matrice 

des distances génétiques respectivement à l'échelle des populations et des placettes. 

Les données ont été analysées à l'aide du logiciel GenAlEx 6.501 (Peakall et Smouse, 

2012). 

2.3 Résultats 

2.3.1 Taux de polymorphisme des marqueurs ISSRs 

Le polymorphisme observé suite à 1 'amplif ication de 1' ADN par les amorces distinctes 

révèle la puissance de la technique ISSR. Le polymorphisme de chaque amorce est 

détecté par la variabilité de la taille des bandes amplifiées à 1' échelle d'un individu 

(Tableau 2.3). L'amplification par les amorces ISSRs montre un taux considérable de 

polymorphisme chez les deux espèces, qui varie entre 65,4 % à 78,48%. Pour Tetraphis 

pellucida le pourcentage moyen de polymorphisme est égal à 65,4 % pour des 

pourcentages respectifs de: 70,89%, 45,57%, 79,75% dans les t rois populations. Pour 

Dicranum fuscescens , le pourcentage moyen est de 78,48 % et les pourcentages dans 

les trois populations ont respectivement: 92,41%, 64,56% et 78,48% (Tableau 2. 3). Les 

valeurs les plus importantes sont observées pour les populations de Lebel-sur­

Quévillon (1) pour D. fuscescens, et les moins polymorphes celles de La Sarre pour de 

T. p ellucida. 



Tableau 2.3 Pourcentage de polymorphisme des marqueurs ISSRs, le nombre et la taille des allèles générés par chaque 

amorce des populations étudiées de deux espèces Tetraphis pellucida etDicranumfuscescens. 

Espèces Pop. %P Allèles Amorces 

UBC808 UBC811 UBC812 UBC818 UBC823 UBC825 

Nombre total 
9 8 9 10 10 9 

d'allèles 
1 70,89 

600-
Taille (pb) 500-1300 300-1400 500-2000 500-2000 500-1300 

1300 

Nombre total 
6 12 9 5 7 10 

T. d'allèles 
2 45,57 

pellucida 400-
Taille (pb) 500-1000 300-1100 1000-1400 800-1400 500-1400 

2000 

Nombre total 
5 7 7 6 3 5 

d'allèles 
3 79,75 

500-
Taille (pb) 600-1000 400-1000 700-1600 800-1000 900-1600 

1100 

D. Nombre total 
1 92,41 9 8 8 10 10 9 

jùscescens d'allèles 

UBC826 

8 

800-

2000 

7 

500-

1400 

3 

1000-

1600 

9 



600- 800-
Taille (pb) 500-1300 300-1000 500-2000 500-2000 500-1300 

1300 2000 

Nombre total 
11 11 9 9 9 10 9 

d'allèles 
2 64,56 

500-1500 400- 300-1100 500-1400 600-1400 500-1400 600-
Taille (pb) 

1400 1400 

Nombre total 5 6 5 3 3 4 4 

d'allèles 
3 78,48 

600-1000 500- 600-1000 700-1600 800-1000 900-1600 1000-
Taille (pb) 

1100 1600 
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2.3.2 Diversité allélique et haplotypique 

Sur un total de 135 individus analysés, 155 allèles ont été détectés et 124 haplotypes 

en totalité ont été identifiés chez les trois populations de T. pellucida. Des individus 

génétiquement identiques (ou clones) formés de 2 à 5 ramets chacun ont été détectés, 

dans les populations 1 (placette 2) et 2 (placettes 2 et 3) à l'échelle des colonies, pour 

un nombre de clones total détecté égal à 7. Aucun clone n'a été détecté dans la 

population 3. En ce qui a trait à D. fuscescens, l 'analyse de 135 individus révèle la 

présence de 161 allèles et 108 haplotypes en totalité chez les trois populations. Dix 

clones formés de 2 à 5 ramets sont détectés uniquement dans les trois placettes étudiées 

à l'échelle de la population 2 sur la population de La Sarre (Tableaux 2.3 et 2.4). 

2.3.3 Diversité génétique des populations 

2.3.3.1 Richesse et diversité allélique 

Le nombre moyen d'allèles détectés pour les sept amorces étudiées est de 1,3 chez T. 

pellucida et le nombre moyen d' allèles efficace est égal à 1,45. Cette richesse allélique 

est de l 'ordre de 0,37 tel qu' estimé par l' indice d'information (1) (Tableau 2.5). Le 

nombre moyen d'allèles observé chez D. fuscescens, est estimé à 1,56 et le nombre 

d'allèles efficace est égal à 1,45. La richesse estimée par 1 est de 0,39 à l' échelle de 

l' espèce (Tableau 2.5). 
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Tableau 2.4 Nombre d'haplotypes et de clones dans les populations étudiées pour 

Tetraphis pellucida et Dicranum fusees cens. 

Espèces Populations Placettes 
Nombre Nombre de 

d'haplotypes clones 

15 0 
2 14 1 
3 15 0 

15 0 
2 2 9 3 

T. pellucida 
3 11 3 

15 0 
3 2 15 0 

3 15 0 
Totale 124 7 

15 0 
2 15 0 
3 15 0 

6 3 
2 2 6 4 

D. fuscescens 
3 6 3 

15 0 
3 2 15 0 

3 15 0 
Totale 108 10 

Le nombre d'individus étudiés pour chaque population totalise 45. Toutefois, lors de 

1' analyse des données génétiques seuls les génotypes uniques (genets) ont été 

conservés. La population 3 présente la richesse et la diversité allélique les plus 

importantes comparativement aux deux autres populations étudiées pour T. pellucida 

(Tableau 2.5). La population 1 pour D. fuscescens représente la richesse et la diversité 

les plus élevées par rapport aux deux autres populations. La population 3 est proche de 

la population 1 de point de vue richesse et diversité, mais la population 2 a des faibles 

taux de richesse allélique et de diversité (Tableau 2.5). Les fréquences alléliques des 

deux espèces sont du même ordre de grandeur et varient de 0,1 à 0,3. 
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Tableau 2.5 Fréquence et variabilité allélique observées à l'échelle des populations 

chez Tetraphis pellucida et chez Dicranum fuscescens. 

Populations N Na Ne 1 H 
No. total No. Bandes 
Bandes privées 

Tetraphis pellucida 

1 44 1,41±0,10 1,50±0,04 0,41±0,03 0,28±0,02 56 5 

2 35 0,91±0,10 1,26±0,04 0,23±0,03 0,15±0,02 36 4 

3 45 1,59±0,09 1,58±0,04 0,47±0,02 0,32±0,02 63 9 

Moyenne 41 1,3±0,060 1,45±0,02 0,37±0,01 0,25±0,01 51 6 

Dicranum fusees cens 

1 45 1,84±0,06 1,59±0,04 0,49±0,02 0,33±0,01 73 6 

2 18 1,29±0,10 1,24±0,03 0,24±0,02 0,15±0,01 51 

3 45 1,56±0,09 1,52±0,03 0,44±0,02 0,30±0,02 62 4 

Moyenne 36 1,56±0,05 1,45±0,02 0,39±0,01 0,26±0,01 62 3,66 

N: nombre de genets; Na: nombre moyen d' allèles, Ne: nombre moyen d'allèles efficaces, I: indice d'information, 
H: diversité des haplotypes. 

2.3.3.2 Variance génétique 

La variabilité génétique est plus importante intra-population et représente 

respectivement 77% pour T. pelluci da et 78% chez D. fuscescens de la variance 

moléculaire totale. La différenciation génétique (PhiPT) entre les populations est 

statistiquement significative chez les deux espèces et atteint 0,224 chez D. fuscescens 

et 0,23 chez T. pellucida (Tableau 2.6). 

Suivant l 'analyse en coordonnées principales, les colonies des populations 1 et 3 de 

Lebel-Sur-Quévillon de l'espèce T. pellucida se chevauchent génétiquement entre elles 

(seules les colonies de la population 2 de La Sarre se trouvent distinctes génétiquement 

(les axes 1 et 2 représentant respectivement 16,23% et 8,06% de la variance 

moléculaire). Un patron similaire est observé chez D. fusees cens avec un gradient le 

long du premier axe (représentant 23,9% de la variance moléculaire) qui distingue les 
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colonies de la population 2 (La Sarre) et des colonies des populations 1 et 3 (Lebel-sur­

Quévillon) qui se chevauchent génétiquement (Figure 2.5). 

Tableau 2.6 Analyse hiérarchique de variance moléculaire (AMOVA) des 

populations de Tetraphis pellucida etDicranumfuscescens 

Est. 

Source df ss MS Var. 0/o PhiPT 

T etraphis pelluicda 

Inter-populations 2 282 141 3,21 23% 0,230*** 

Intra-populations 120 1285 10,7 10,70 77% 

Total 122 1567 13,92 100% 

Dicranum fusees cens 

Inter-populations 2 254 127 3,42 22% 0,224*** 

Intra-populations 105 1241 11,8 11,82 78% 

Total 107 1496 15,24 100% 

SS: sommes des carrés, MS: carré moyen, PhiPT: analogue de FsT pour les données haploïdes et l' estimateur de la 
différenciation. 



Tetraphis pel/ucida Dicranum fusees cens 

: ... .·~ ... .. • 1-.. if ... 
N N 

"E "E 
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8 8 

+#.( 
+ 

Coord. 1 Coord. 1 

Figure 2.5 Analyse en coordonnées principales à 1' échelle des populations des deux espèces Tetraphis pellucida et Dicran:um 

fuscescens (rouge: Population 1 Lebel-sur-Quévillon, bleue: Population 2 La Sarre, noire: Population 3 Lebel-sur-Quévillon). 
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2.3.4 Diversité génétique à l'échelle des placettes 

L'analyse des multilocus à l'échelle des placettes a révélé la présence des clones. 

Chacun des clones est formé de 2 à 5 ramets à 1 'échelle de la colonie ayant le même 

génotype (Tableau 2.4). 

2.3.4.1 Richesse et diversité allélique 

Les placettes de la population 3 de T. pellucida ont le nombre le plus important 

d'allèles, variant de 1,29 à 1,54 et le nombre d'allèles efficaces de l'ordre de 1,47 

(Tableau 2. 7). Les moyennes de la diversité des haplotypes (H) égale à 0,27 et de la 

richesse allélique (1) égale à 0,4 des placettes de la population 3 de T. pellucida sont 

aussi plus importantes chez cette population que chez les deux autres populations. Pour 

D.fuscescens, les populations 1 et 3 sont similaires de point de vue du nombre d'allèles 

efficaces, de la diversité des haplotypes et de la richesse allélique. Toutefois, les 

populations 1 et 3 présentent un nombre d'allèles similaires égal à 1,37 plus important 

que celui observé pour la population 2 de l 'ordre de 0,43 (Tableau 2.7). 

2.3.4.2 Variance génétique 

L'analyse de la variance génétique à l' échelle des placettes montre que la variabilité 

génétique observée est plus importante intra-placettes qu' entre les placettes. Le degré 

de variabilité génétique est de même ordre chez les deux espèces. Chez T. pellucida la 

variabilité intra-placette varie de 55 à 82% et chez D. fuscescens les pourcentages 

varient de 74% à 80% (Tableau 2.8). Toutefois, la variance génétique de la population 

2 de D. fuscescens est plus importante entre les placettes 52% qu'intra-placette 48% 

(Tableau 2.8). La différenciation génétique est significative à l 'échelle des placettes. 

La plus importante différenciation est notée pour la population 1 chez T. pellucida et 

la population 2 pour D. fuscescens, dont les valeurs respectives sont 0,448 et 0,522 

respectivement. 
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Tableau 2. 7 Fréquence et variabilité allé li que observées à 1' échelle des placettes chez 

Tetraphis pellucida et Dicranum fuscescens. 

No. 
No. 

Populations Placettes N Na Ne 1 H 
Bandes 

Bandes 
rivées 

Tetraphis pellucida 

Placette 1 15 1,22±0,1 1,40±0,04 0,33±0,03 0,22±0,02 49 9 

Placette 2 14 0,86±0,1 1,34±0,05 0,25±0,03 0,17±0,02 38 5 
1 

Placette 3 15 0,59±0,1 1,19±0,03 0,16±0,03 0,11±0,02 25 0 

Moyenne 14,66 0,89±0,06 1,31±0,02 0,25±0,02 0,17±0,01 37,33 4,66 

Placette 1 15 0,72±0,1 1,21±0,03 0,17±0,03 0,12±0,02 31 5 

2 
Placette 2 9 0,44±0,08 1,09±0,02 0,08±0,02 0,05±0,01 22 1 

Placette 3 11 0,55±0,09 1,17±0,03 0,14±0,02 0,09±0,02 24 4 

Moyenne 11,66 0,57±0,05 1,15±0,02 0,13±0,01 0,09±0,01 25,66 3,33 

Placette 1 15 1,51±0,09 1,44±0,03 0,40±0,02 0,26±0,02 60 1 
3 Placette 2 15 1,54±0,09 1,52±0,04 0,44±0,03 0,3±0,021 61 1 

Placette 3 15 1,29±0, 1 1,45±0,04 0,36±0,03 0,25±0,02 53 0 

Moyenne 15 1,45±0,05 1,47±0,02 0,4±0,01 0,27±0,01 58 0,66 

Dicranum fusees cens 

Placette 1 15 1,37±0, 1 1,46±0,04 0,38±0,03 0,26±0,02 56 7 

1 
Placette 2 15 1,34±0,1 1,43±0,04 0,37±0,03 0,25±0,02 53 3 

Placette 3 15 1,39±0, 1 1,43±0,04 0,37±0,03 0,25±0,02 56 1 

Moyenne 15 1,37±0,06 1,44±0,02 0,37±0,01 0,25±0,01 55 3,66 

Placette 1 6 0,43±0,08 1,09±0,03 0,08±0,02 0,05±0,01 23 2 

2 
Placette 2 6 0,44±0,08 1,09±0,02 0,08±0,02 0,05±0,01 23 1 

Placette 3 6 0,43±0,08 1,08±0,02 0,07±0,02 0,05±0,01 23 2 

Moyenne 6 0,43±0,04 1,09±0,01 0,08±0,01 0,05±0,009 23 1,66 

Placette 1 15 1,43±0,1 1,43±0,04 0,38±0,03 0,25±0,02 57 2 

Placette 2 15 1,45±0, 1 1,44±0,04 0,38±0,03 0,25±0,02 58 0 
3 

Placette 3 15 1,24±0,1 1,38±0,04 0,33±0,03 0,22±0,02 51 0 

Moyenne 15 1,37±0,05 1,42±0,02 0,36±0,01 0,24±0,01 55,33 0,66 

N: nombre de genets, Na: nombre moyen d'allèles, Ne: nombre moyen d'allèles efficaces, I: indice d'information, H: diversité des 
haplotypes 
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Tableau 2.8 Analyse hiérarchique de variance moléculaire (AMOVA) à l'échelle des 

placettes chez Tetraphis pellucida etDicranumfuscescens. 

Source df ss MS 
Est. 0/o PhiPT 
Var. 

Tetraphis pellucida 

Population 1 

Inter-placette 2 189 94 5,978 45% 0,448*** 

Intra-placette 41 301 7,36 7,361 55% 

Total 43 491 13,339 100% 

Population 2 

Inter-placette 2 74 37,3 3,013 41% 0,413*** 

Intra-placette 31 132 4,27 4,271 59% 

Total 33 207 7,284 100% 

Population 3 

Inter-placette 2 99 49 2,549 18% 0,18*** 

Intra-placette 42 486 11 11,584 82% 

Total 44 586 14,133 100% 

Dicranum fusees cens 

Population 1 

Inter-placette 2 137 68 3,862 26% 0,263*** 

Intra-placette 42 452 10,7 10,781 74% 

Total 44 590 14,6 100% 

Population 2 

Inter-placette 2 39 19,5 2,82 52% 0,522*** 

Intra-placette 15 38 2,58 2,58 48% 

Total 17 77 5,41 100% 

Population 3 

Inter-placette 2 101 50 2,68 20% 0,204*** 

Intra-placette 42 437 10,4 10,4 80% 

Total 44 538 13,1 100% 

SS: sommes des carrés, MS: carré moyen, PhiPT: analogue de FsT pour les données haploïdes et l'estimateur de la 
différenciation. 
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Pour les placettes des populations 1 et 2 de T. pellucida, et celles de la population 2 de 

D. fuscescens, ces populations montrent une séparation génétique nette et distincte des 

placettes (axe 1 et 2 représentent respectivement entre 24,4%-37,2% et 16,1%-23,5% 

de la variance moléculaire). Les placettes de la population 3 de T. pellucida et les 

populations 1 et 3 de D. fuscescens présentent un rapprochement génétique entre les 

placettes étudiées (axes 1 et 2 représentent respectivement entre 12,6%-21,5% et 

9,09%-12,8% de la variance moléculaire) (Figure 2.6). 
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Figure 2.6 Analyse en coordonnées principales à l 'échelle des placettes de Tetraphis pellucida et de Dicrarrumfuscescens 
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2.4. Discussion 

2.4.1 Variation génétique 

L'ensemble des marqueurs microsatellites choisis dans cette étude se sont avérés utiles 

pour 1' étude de la variabilité et la structure génétique à 1 'échelle des placettes et des 

populations des deux espèces. Les marqueurs ISSR ont été utilisés fréquemment et 

montrent des pourcentages de polymorphisme de même ordre que dans la présente 

étude (P varie de 45% à 92%). Par exemple chez Polytrichum formosum P= 90,6 % 

(Van der Velde et al., 200la), Pogonatum dentatum P = 39% (Hassel et al., 2005), 

M annia fragrans P= 50 % (Hock et al., 2008), Bazzania trilobata P= 98,7 % 

(Buczkowska et al., 2010), Hypnum plumaeforme et Pogonatum inflexum P= 98% 

(Wang et al., 2012), illustrant l'efficacité et la fiabilité de ces marqueurs pour étudier 

la diversité génétique des bryophytes. 

La majorité des espèces de mousses peuvent se reproduire de manière sexuée, par des 

spores, entraînant la formation de nouveaux génotypes, et de manière asexuée, 

entraînant la prolifération de génotypes identiques. La stratégie de reproduction est 

considérée comme étant un des facteurs influant le niveau de variabilité génétique et la 

diversité génotypique des populations de mousses (Cronberg et al., 1997; Cronberg, 

1997, 2000, 2002; Natcheva et Cronberg, 2003). Par ailleurs, le potentiel de dispersion 

des propagules (sexués 1 asexués) (Hassel et al., 2005) et les événements de 

colonisation (Cronberg, 2002) ont un impact sur la structure génétique des populations 

de bryophytes. Nous nous attendions à une prolifération de génotypes similaires et une 

diversité génotypique relativement plus faible à l'échelle des colonies chez T. 

pellucida, une espèce à reproduction mixte, comparativement à D. fuscescens, une 

espèce où la reproduction sexuée prédomine. En effet, la reproduction sexuée favorise 

une diversité génétique importante à l' échelle des populations en raison de brassage 

génétique lors de la fécondation (Hassel et al., 2005). Contrairement à notre hypothèse 

de départ, les résultats montrent des niveaux similaires de diversité génotypique et 
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diversité génétique totale chez les deux espèces avec une diversité génétique moyenne 

de l'ordre de H = 0,25 pour T. pellucida et de H = 0,26 pour D. fuscescens au sein des 

populations de deux espèces. Van der Velde et al. (2001a) ont obtenu des résultats 

semblables avec Polytric hum formosum, une mousse à reproduction mixte. En effet les 

auteurs rapportent une diversité génétique élevée (H= 0,468) au sein des populations 

de P. formosum indiquant que la reproduction sexuée contribue significativement à la 

diversité génétique de cette espèce (Van der Velde et al., 2001a). Les résultats obtenus 

avec, Hypnum plumaeforme, une espèce à dominance asexuée etPogonatum inflexum, 

une espèce à reproduction sexuée indiquent que malgré les différentes stratégies de 

reproduction, la diversité génétique moyenne des populations est similaire et estimée 

respectivement à H = 0,2671 chez H. plumaeforme et H = 0,2780 chez P. inflexum 

(Wang et al., 2012). Une autre étude réalisée avec des marqueurs AFLP 

(polymorphisme de longueur des fragments amplifiés) sur deux espèces épiphytiques 

de bryophytes, une se reproduisant par des spores (Orthotrichum speciosum,) et l'autre 

se reproduisant par des spores et des gemmae (Orthotrichum obtusifolium), montrent 

aussi des niveaux similaires de diversité génétique au sein des populations 

(respectivement H = 0,1961 etH= 0,1965) (Sniill et al., 2003). 

Nos résultats et ceux des études mentionnées précédemment, indiquent une absence de 

relation entre les modes de reproduction et le niveau de variation génétique des 

populations de nombreuses espèces de bryophytes. Le cycle de vie haploïde avec 

prédominance de la reproduction asexuée n' entrainerait donc pas automatiquement une 

réduction des niveaux de diversité génétique et génotypique chez ces populations. 

L'accumulation de mutations somatiques, le plus souvent neutres (Skotnicki, Ninham, 

et al., 1998), pourrait jouer un rôle important dans le maintien de la variation génétique 

des bryophytes, en particulier chez les espèces à propagation clonale avec une longue 

durée de cycle de vie (Mishler, 1988). L'accumulation de mutations somatiques dans 

les colonies et la dispersion de celles-ci par la prolifération asexuée permettraient le 

développement de nouveaux génotypes (nouvelles pousses individuelles) en absence 
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de reproduction sexuée. De plus, 1 'âge de la population semble jouer un rôle. Selon 

Cronberg (2002) la diversité génétique des populations d'Hylocomium splendens 

augmente dans le temps. Deux processus contribueraient à cette augmentation avec 

l'âge de la population; 1) le flux de gènes à partir des habitats plus âgés, 2) la 

reproduction sexuée in situ. En effet, la reproduction sexuée est souvent absente dans 

les jeunes colonies où la propagation végétative domine et la reproduction sexuée 

devient plus importante dans les colonies plus âgées. À un certain point la croissance 

végétative des colonies entraine l'augmentation du nombre de ramets fertiles et la 

production de sporophytes. Dans cette étude, deux populations, la population 3 de 

Lebel-Sur-Quévillon et la population 2 de La Sarre ont été récoltées dans de 

peuplement mature alors que la population 3 de Lebel-sur-Quévillon a été récoltée dans 

un vieux peuplement. Nous n'avons pas observé d'effet de l'âge sur la diversité 

génétique comme déjà décrit par Cronberg (Cronberg, 2002), puisque la diversité 

génétique est similaire entre les trois populations étudiées. Ceci pourra être dû au fait 

que l'âge de peuplement ne reflète pas nécessairement l'âge de la population d'une part 

et que d'autre part le cycle de vie de deux espèces étudiées est peut-être court, de telle 

manière que la maturité sexuelle et la génération des sporophytes se font rapidement 

ce qui assure un mode de reproduction sexué tôt dans le développement de la colonie. 

Nos résultats montrent par ailleurs la présence d'une propagation clonale, limitée, chez 

les deux espèces. Dans le cas où de la propagation végétative est observée, comme dans 

les populations de La Sarre (2), la prolifération de génotypes identiques reste limitée à 

2 à 5 ramets par clone dans une colonie. Chez ces populations, le taux de 

polymorphisme est de l'ordre de 50% et la diversité des haplotypes H= 0,15 pour les 

deux espèces alors que les populations de Lebel-sur-Quévillon (1 et 3) ont un taux de 

polymorphisme de 1 'ordre de 80 % en moyenne et une diversité des haplotypes H = 

0,2. Selon Kimmerer (1993), les propagules sexuée et asexuée de T. pellucida diffèrent 

dans leur mode de dispersion et le succès d'établissement. Cette espèce favorise la 

propagation végétative, via la production de gemmae, quand la densité de milieu est 
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faible et favorise la production de spores à forte densité (Kimmerer, 1993 ). La présence 

de clones chez D. fuscensces, dans la population de la Sarre (2) est due soit à la 

production des entités végétatives telles que les gemmae, qui peut être occasionnelle 

chez cette espèce (Bellolio de Trucco, 1978), ou la production des branches ou pousses 

verticales observées chez cette espèce (Frego, 1996). En effet, chez Dicranum, une 

mousse acrocarpe, on observe deux stratégies de croissance, à la fois de la croissance 

latérale et de la croissance verticale. Lorsque la croissance est latérale les pousses ne 

restent pas toujours étigées, elles tombent et produisent des branches verticales (Frego, 

1996). Les patrons similaires des diversités génétique et génotypique observées chez 

les populations des deux espèces pourraient être reliés; i) à des évènements de 

reproduction sexuée plus fréquents qu'anticipés chez T. pellucida; ii) au fait que la 

reproduction sexuée chez T. pellucida est suffisante, même à faible fréquence, pour 

maintenir des niveaux de diversité génétique et génotypique élevés et semblables à 

ceux d'une espèce à dominance sexuée; iii) l'accumulation de mutations somatiques 

dans les colonies de T. pellucida. 

2.4.2 Structure génétique des populations 

La différenciation génétique entre les populations est globalement semblable chez D. 

fuscescens et T. pellucida. Une proportion plus importante de la variance moléculaire 

se retrouve intra-populations c~ 70%) qu'entre les populations c~ 30%) chez les deux 

espèces. Cette situation est communément observée chez plusieurs espèces de mousses, 

indiquant des taux élevés de flux de gènes entre les populations (V an der V el de , et al., 

2001a, Gunnarsson et al., 2005; Hassel et al., 2005). Selon Sten0ien et Sastad (1999), 

une différenciation faible entre les populations de Sphagnum lindbergii à l'échelle 

continentale pourrait être due à la grande taille des populations, la faible dérive 

génétique entre elles et une rétention de polymorphisme des gènes ancestraux. Chez 

Polytrichum formosum, 3% de la variabilité génétique totale est observée entre les 

populations, indiquant que le flux de gènes est suffisant pour contrecarrer toute 
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différenciation génétique importante par dérive génétique (V an der V el de et al., 

2001 b ). Les travaux réalisés sur les îles de l'archipel de Stockholm sur trois espèces de 

sphaignes montrent une diversité génétique élevée au sein des populations et une 

différenciation génétique faible entre les populations pour les trois espèces, avec des 

valeurs respectives de la variabilité génétique inter-population de 1% pour S. fallax, 

6% pour S. fimbriatum et 2% pour S. palustre (Szôvényi et al., 2012). La faible 

différentiation génétique entre les populations, particulièrement pour S. fallax et S. 

fimbriatum, serait due à une dispersion très efficace des spores sur de longues distances 

chez ces espèces (Szôvényi et al., 2012). Plusieurs études montrent que la production 

des spores et leur dispersion sur de longues distances est fréquente chez les bryophytes 

et préservent la diversité génétique lors de la colonisation (Nichols et Hewitt, 1994, 

Bialozyt et al., 2006, Lônnell et al., 2012). Les spores lorsqu'elles se retrouvent dans 

des conditions environnementales favorables et qu'elles sont physiologiquement prêtes 

à germer, se développent et forment ainsi le gamétophyte. Le cycle reprend de nouveau 

et la reproduction (allogame ou autogame) permet de conserver la diversité d'une 

génération à 1' autre. 

Quoique la répartition de la variance moléculaire inter et intra population soit similaire 

chez T. pellucida et D. fuscescens à celle observée dans la littérature, les niveaux de 

différentiation génétique entre les populations chez T. pellucida et D. fuscescens se 

situent à des niveaux relativement élevés comparativement à ceux cités précédemment 

(~0.2 versus~ 0.05). Toutefois ils sont comparables à ceux observés chez Pogonatum 

dentatums, une mousse à reproduction mixte des zones de plaines et de montagnes de 

Suède (Hassel et al., 2005). La structuration génétique inter-population est plus 

importante dans les montagnes que dans la plaine (30% versus 17% de la variance 

moléculaire entre les populations). Cela indique que le flux de gènes entre les 

populations est plus important dans la plaine que dans la région montagneuse où des 

barrières géographiques nuisent à la dispersion des spores (Hassel et al., 2005). La 

présence de barrières limite la dispersion des spores et les échanges génétiques entre 
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les populations (Barrett et al., 1996; Franks, 2010). Dans notre cas, le profil de 

regroupement des génotypes à 1 'échelle des colonies chez les deux espèces (tel 

qu'illustré par l'analyse en composantes principales) indique la présence d'une 

structuration spatiale de la diversité génétique à une échelle microgéographique. La 

différenciation génétique entre les colonies (placettes) est plus élevée qu'entre les 

populations. Ces résultats suggèrent que la dispersion par des spores et des entités 

végétatives (gemmae) issues d'un même pool génétique est limitée dans l'espace. Les 

propagules arrivent sur un micro site favorable s'établissent, croissent et forment une 

colonie. La dynamique d'extinction 1 recolonisation est commune chez les espèces 

occupant des habitats éphémères comme les bryophytes. Si le nombre de colonisateurs 

est faible et qu'ils proviennent de quelques colonies-sources (propagules - pool 

modeZ), une augmentation de la différenciation entre les colonies suite à la 

recolonisation sera observée (Harrison et Hastings, 1996; Pannell et Charlesworth, 

2000). Les extinctions locales récurrentes viendront par la suite limiter le temps 

disponible pour que le flux de gènes arrive à homogénéiser les fréquences alléliques 

entre les colonies (Whitlock et McCauley, 1990, Haag et Kratz, 2006). Suivant nos 

résultats le modèle propagules - pool est probablement celui qui correspond le mieux 

à la dynamique de métapopulation des deux espèces étudiées. En effet, celles-ci 

forment des colonies de petites dimensions dispersées présentes sur des substrats 

déterminés comme sur les pieds de conifère, sous des branches d'arbres, sur les troncs 

au sol, sur les chicots etc. Ces colonies gardent les échanges à une échelle locale et on 

ne peut exclure la présence de consanguinité. Cette organisation spatiale contribuerait 

à accroître la différentiation entre les colonies à 1 'intérieur de chaque population. Les 

études sur la structure spatiale génétique des mousses à l' échelle micro géographique 

sont peu nombreuses. Les travaux faits sur la structure génétique spatiale de 

Barbilophozia attenuata montrent que le mode de reproduction et la qualité des micro­

habitats sont des facteurs clés de l'organisation génétique chez cette espèce 

(Korpelainen et al., 20 11). En bref, sur de courtes distances, les coefficients de parenté 

sont significativement positifs et cela jusqu'à environ huit mètres, après quoi ils 
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s'approchent de zéro, pour devenir négatifs à des distances de plus de 25 rn 

(Korpelainen et al., 2011 ). Ainsi, les individus à proximité les uns des autres sont 

génétiquement plus étroitement liés que prévus et le sont de moins en moins avec 

1' accroissement des distances entre eux jusqu'à 1' obtention d'une distribution aléatoire 

des génotypes sur de plus grandes distances. 

2.5. Conclusion 

L' objectif de la présente étude visait à mieux comprendre l'impact du mode de 

reproduction/dispersion sur la diversité et la structure génétique des mousses. Nos 

résultats montrent peu de différence entre les espèces étudiées et suggèrent que le mode 

mixte permet de conserver une diversité et une variabilité génétique comparable au 

mode à dominance sexuée. La prolifération à l'échelle locale engendre des colonies 

génétiquement différenciées l'une de l 'autre mais avec des niveaux de diversité et 

variabilité génétique similaires chez les deux espèces. Lors de l' extinction locale d'une 

colonie suite à des perturbations naturelles et /ou anthropiques de milieu, un exemplaire 

de pool génétique de l'espèce reste présent chez les autres colonies et les populations 

présentes dans le milieu et non touchées par cette perturbation. La grande diversité 

génétique au sein des populations assure la continuité et le maintien de la diversité 

génétique à 1' échelle de la métapopulation. 
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CONCLUSION GENERALE 

Les perturbations naturelles, telle que les feux, et anthropiques, comme l'exploitation 

forestière, représentent des perturbations sur les organismes forestiers. Les petits 

organismes, tels que les mousses et les hépatiques, ont des propriétés biologiques qui 

les rendent plus vulnérables aux changements environnementaux comparativement à 

d'autres groupes de plantes. Ces propriétés comprennent une dépendance aux 

conditions microclimatiques (température, humidité), aux processus de reproduction et 

à l'établissement de la population (Fenton et al., 2003). En effet, la réduction de la 

quantité et/ou la qualité des substrats et la modification de la température et de 

l'humidité du parterre forestier vont réduire la diversité locale des bryophytes (Fenton 

et al., 2003). La perte des espèces après la récolte influence la structure de nombreuses 

communautés de bryophytes par l'interaction entre les métapopulations et la dynamique 

des espèces individuelles (Sôderstrôm et Herben, 1997). En outre des conditions des 

micro-habitats, le mode de dispersion et/ou de reproduction définit l'organisation 

spatiale des mousses. Cette organisation génère des populations séparées les unes des 

autres et plus ou moins interconnectées à 1 'échelle de la métapopulation. La connexion 

et l 'échange entre les différentes populations assurent le maintien et la continuité de 

1' espèce. L'échange entre les populations est assuré selon deux modalités de dispersion 

et de reproduction (sexuée ou asexuée). Une attention relativement faible a été 

consacrée aux bryophytes par les biologistes des populations en vue d'assurer la 

conservation de ces organismes. Les études ne fournissent actuellement pas de 

réponses claires à des questions telles que; l'importance du système de reproduction 

pour la structure génétique, la contribution relative de la reproduction sexuée et asexuée 
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dans les populations et les niveaux de flux de gènes au sein et entre les populations de 

mousses. 

Selon la littérature, le mode de propagation asexué limite le potentiel de dispersion à 

des faibles distances et engendre des individus génotypiquement identiques à la colonie 

mère, ce qui est caractérisé par une diversité génétique intra-colonie faible et une 

différentiation génétique inter-colonie élevée. En contrepartie, le mode de reproduction 

sexué augmente le potentiel de dispersion sur de plus longues distances. Ces colonies 

représentent une diversité génétique intra-colonie élevée et une différenciation inter­

colonie plus faible. Le choix de deux espèces des mousses étudiées, T. pellucida etD. 

fuscescens, est motivé par la différence de leur mode de reproduction. En effet, nos 

résultats montrent que les mousses à dispersion sexuée ne suivent pas le patron décrit 

dans la littérature selon lequel les colonies se trouvent plus diversifiées génétiquement 

que celles à dispersion asexuée. Bien que dans la présente étude la différence de 

diversité génétique trouvée entre les deux espèces est moindre que prévue. L' espèce à 

reproduction mixte, T. pellucida, présente autant de variation à 1 'intérieur de chaque 

colonie que D. fuscescens, espèce à reproduction sexuée. Ces résultats inattendus, pour 

l'espèce à reproduction mixte, T. pellucida, suggèrent que la reproduction sexuée, 

même à faibles fréquences est capable de générer une diversité génétique élevée, que 

la diversité génétique en mode asexuée est plus importante que prévue (mutations 

somatiques), ou que la diversité génétique s'accumule au fil du temps. Ces résultats et 

ces constations ouvrent certaines perspectives et méritent d 'explorer ces derniers 

points. Comment la diversité génétique se maintient-elle chez les mousses ayant un 

mode de propagation asexué? Comment change-t-elle au fil du temps? 

La diversité génétique garantie la continuité de l'espèce dans le temps. Ceci est assuré 

par la continuité et l 'échange de flux de génique entre les populations. L'essor de la 

génétique moléculaire constitue une grande avancée en biologie de la conservation, 

parce qu'elle apporte des informations importantes sur le comportement, le cycle de 

vie, la démographie, le degré de la variabilité génétique et la capacité de maintenir cette 
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diversité d'une génération à l'autre. Par notre étude, nous avons pu déterminer que la 

diversité génétique est maintenue par le mode de reproduction dans chaque colonie et 

population, cette diversité assure généralement la continuité de 1' espèce. Les mousses 

jouent un rôle crucial dans le maintien de l'équilibre de la forêt comme le maintien de 

l'humidité et la température de sol (Hallingback et Hodgetts, 2000) et leur conservation 

mériterait plus d'attention lors de l'élaboration de plans d'aménagement forestier 

durable. 
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