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ABSTRACT

Resource allocation and sex ratio in dioecious plant species: the case of
Rumex acetosella (Polygonaceae) and comparison with other dioecious species

Biased sex ratios (Males/Females) of adult flowering individuals of dioecious
plant species may be the result of a trade-off in resource allocation between growth
and reproduction. Differences between the two sexes in their energetic costs of
sexual reproduction may lead to a greater mortality or reduced vegetative growth
of females. Published sex ratios of dioecious species were compared to the results
of a study of natural populations of Rumex acetosella (Polygonaceae) along a suc-
cessional gradient of old fields differing in their date since abandonment, in two
sites 30 km south of Paris (France). In early successional stages (from 6 months
to 1 year after abandonment) sex ratios of flowering individuals were near unity or
with a slight predominance of females. In fields 4 years after abandonment there
was an increase in the proportion of male ramets and after 15 years the sex ratio was
significantly male-biased. Experimental results showed that male-biased sex ratios
in old successional stages may be linked to a greater cost of flowering in female
plants than in male plants, such that the allocation of resources to vegetative pro-
pagation in females is reduced following flowering. Therefore female individuals
less competitive than males will decline in abundance as succession proceeds. A
literature survey showed that male-biased sex ratios are rather common in natural
populations of dioecious plant species. However there were some examples where
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female plant species showed higher photosynthetic efficiency or larger growth pe-
riods than males, the trade-off between growth and reproduction disappeared or
was greatly reduced and sex ratios were female biased. Finally it appears that the
evolution towards sexual dimorphism is increased by harsh ecological conditions
or in the boundary of species range.

Key words: Dioecy, Rumex acetosella, sex-ratio, resource allocation, trade-off,
sexual reproduction.

RESUME

Les changements de sex-ratio (nombre de pieds miles sur nombre de pieds
femelles) chez les especes dioiques pourraient refléter des contraintes au niveau
de I'allocation des ressources aux structures de maintien ou a la reproduction qui
affecteraient de maniére privilégiée 1'un des deux sexes, souvent le sexe femelle.
Nous avons comparé les résultats publiés dans la littérature sur des espéces dioiques
a ceux que nous avions obtenu avec Rumex acetosella L. (Polygonacées), une espéce
dioique présente dans des successions aprés abandon des cultures, dans deux sites &
30 km au sud de Paris. En début de succession (6 mois & | an d’abandon) le nombre
de pieds floriferes des deux sexes est sensiblement équivalent ou bien il y a une
légere prédominance des femelles. A partir de 4 ans et jusqu’a 15 ans d’abandon
(I'espéce n’est pas présente au dela de 15 ans), le sex-ratio devient de plus en plus
biaisé en faveur des individus males. La raison de la disparition des femelles est
I'investissement élevé dans la production de fruits, qui se fait au détriment de leur
multiplication végétative, rendant les individus de moins en moins compétitifs face &
la fermeture progressive dumilieu. Les individus méles qui investissent uniquement
dans la floraison résistent mieux a 1’augmentation de la compétition interspécifique
d’ol leur prédominance dans les stades agés. L'analyse bibliographique montre
que chez d’autres especes |’exces des males est aussi une situation courante dans
les communautés végétales. Cependant il existe des cas ou les femelles par leur
meilleure efficacité photosynthétique ou par une plus longue saison de croissance
peuvent supporter le coit élevé de la fructification sans étre trop pénalisées. Il
apparait aussi que I’évolution vers un dimorphisme sexuel semble favorisée par des
conditions soit extrémes soit a la limite de 1'aire de I’espéce.

1. Introduction

Chez les végétaux, la dioécie est un systeme de reproduction dans lequel les
fleurs males et femelles sont portées par des individus distincts.

Selon YAMPOLSKY & YAMPOLSKY (1922), au moins 75% des familles
d’angiospermes présentent une ou plusieurs especes dioiques, ce qui finale-
ment en fait un systeme de reproduction assez répandu. Une estimation de
RENNER & RICKLEFS (1995), prenant en compte les récents réamenagements
taxonomiques et nomenclaturaux ramene, pour 240 000 espéces d’angiospermes,
le taux d’espéces dioiques a environ 6%.

Cette relative “rareté” de la dioécie et sa distribution inégale entre les familles
des plantes supérieures, ainsi que selon les régions (BAwA, 1980; FLORES &
SCHEMSKE, 1984; BAKER & CoX, 1984), a conduit LEWIS (1942) A avancer
["hypothese selon laquelle le dimorphisme sexuel est le fruit d’une évolution
récente par rapport a la cosexualité et qu’il s’est réalisé successivement dans des
groupes isolés.

L'étude des plantes dioiques (ainsi que des monoiques, gynodioiques, andro-
dioiques, etc.) a connu récemment un regain d’intérét, tant parmi les modélisateurs
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que chez les biologistes de terrain. Un des sujets fréquemment abordé est celui
de I’allocation de ressources a la reproduction sexuelle chez les individus males et
femelles, ainsi que ses conséquences sur leur croissance, sur leur survie respective
et donc sur les sex-ratios des populations (WILLSON, 1979; CHARNOV, 1982;
BIERZYCHUDEK & ECKARDT, 1988). Trois types de sex-ratios ont été ainsi
définis. Le “primary sex-ratio” est le nombre d’individus males par rapport aux
femelles immédiatement aprés que les gamétes aient fusionné pour donner le zy-
gote. Le “secondary sex-ratio” est celui des individus méles et femelles quand ils
deviennent autonomes. Enfin le “tertiary sex-ratio” est celui des individus adultes
(voir par exemple GREENWOOD & ADAMS, 1987). C’est du dernier principale-
ment qu’il sera question ici, puisque dans les populations naturelles, il est trés
difficile de déterminer les primary et secondary sex-ratios quand les individus des
deux sexes sont morphologiquement identiques avant la floraison. On ne peut en
avoir une idée qu’en conditions contrélées, en minimisant les causes de mortalité.

FISHER (1930) a été le premier a argumenter d’une facon convaincante pour
considérer que la sélection naturelle stabilisait les sex-ratios des populations, dans
la mesure ou le sexe minoritaire produisait proportionnellement plus de descen-
dants lorsque la population tend a dévier de 1’équilibre. Selon cet auteur, le se-
condary sex-ratio des descendants est de 1:1 si la production d’individus des deux
sexes est aussi “coliteuse” (voir MACARTHUR, 1965; CHARNOV, 1982).

Cette théorie présente cependant quelques exceptions, par exemple lorsque
la mére peut “choisir” le sexe de ses descendants (héritage cytoplasmique), le
chromosome Y étant génétiquement inactif (FRANKEL & GALUN, 1977), ou bien
quand le sexe de la plante est déterminé par des conditions environnementales.

2. Pourquoi les sex-ratios sont-ils déséquilibres dans la nature?

Les premiers travaux de LEWIS (1942) sur les proportions des sexes chez les es-
peéces dioiques laissaient penser que, dans les populations naturelles, les femelles
étaient plus nombreuses que les males. Actuellement cette opinion est battue en
breche, et la plupart des études effectuées, non seulement sur les plantes dioiques
mais aussi sur des espéces possédant d’autres systémes de reproduction, tendent a
montrer une prépondérance des males (LLOYD & WEBB, 1977). Dans une révi-
sion trés récente, DELPH (sous-presse) indique que sur 44 espéces €tudiées, 25
montrent des sex-ratios déséquilibrés en faveur des males (57% des espéces), 13 es-
peces présentent un sex-ratio équilibré et uniquement 6 ont un exces de femelles.

Plusieurs raisons peuvent étre invoquées pour expliquer la prédominance des
males dans les communautés naturelles. ALLEN & ANTOS (1993) et GARCIA &
ANTOR (1995) (voir d’autres références chez ces deux auteurs) ont énuméré les
facteurs associés aux sex-ratios déséquilibrés chez les plantes: (1) des taux de crois-
sance différents entre les deux sexes, les méles ayant généralement des taux plus
élevés que les femelles, (2) chez les espéces ayant une multiplication végétative,
des cofits différents attachés a la reproduction sexuée limiteraient la croissance
végétative, conduisant a des sex-ratios biaisés des ramets, (3) des différences de
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maturité reproductive et de fréquence de floraison entre les deux sexes, les males
étant souvent plus précoces et fleurissant aussi plus souvent, (4) une ségrégation
spatiale des sexes par suite d’une différenciation de leur niche écologique et, enfin,
(5) une mortalité différentielle des genets méles et femelles.

Cependant on trouve dans la littérature des cas (moins nombreux) ou les
femelles sont plus abondantes que les males. Chez ces especes, ce sont parfois
les primary sex-ratios qui sont déja déséquilibrés en faveur des femelles. On peut
énumeérer trois mécanismes d’ordre génétique pour rendre compte de ce phénomene
(ELMQVIST et al., 1988): (1) la différence de succes entre gamétes méles et
femelles, les tubes polliniques contenant le chromosome Y ayant une plus faible
vitesse de croissance; en conditions de pollinisation dense, on obtiendrait plus
fréquemment des femelles (CORRENS, 1928); (2) le biais en faveur des femelles
apparait dans les niveaux polyploides chez les espéces ot la détermination du
sexe s’effectue selon le rapport entre autosomes et chromosomes sexuels (voir
FRANKEL & GALUN, 1977). Enfin (3) I’apomixie entrainerait une dominance
des femelles, mais les modalités de ce systeme de reproduction chez les espeéces
dioiques n’ont pas été étudiées attentivement (voir BIERZY CHUDEK, 1989).

LLoyD (1973) avait ét€ le premier a remarquer qu'en général, chez les an-
giospermes dioiques, les sex-ratios biaisés en faveur des méles sont caractéristiques
d’especes pérennes fleurissant répétitivement et qu’ils pourraient étre dus en partie
a des différences de croissance post-reproductive entre sexes. Selon cet auteur, la
prépondérance des males ne serait pas sélectionnée directement mais serait une
conséquence de la compétition entre les individus des deux sexes pendant la re-
production sexuelle.

Certains résultats suggérent que le dimorphisme sexuel entre méles et femelles
est probablement le résultat d’une sélection agissant d’une maniére indépendante
sur les sexes (MEAGHER, 1984). Cependant, les gains qui pourraient résulter de
I’évolution des ces différences, comme I’accroissement de la capacité compétitive
de I'espece, doivent étre contrebalancés par des contraintes restreignant ces diver-
gences afin d’assurer la reproduction (CoX, 1981).

3. Le cas de Rumex acetosella

Nous avons testé ces hypotheses sur Rumex acetosella L. (Polygonacées), pe-
tite herbacée pérenne a systeme de reproduction dioique, trés abondante dans les
parcelles post-culturales autour de Paris, et qui persiste dans des communautés
correspondant a 15-20 ans d’abandon, tant qu’elles ne sont pas dominées par les
ligneux. Certaines caractéristiques de I’espéce en font un bon modele biologique:
elle produit de graines en grand nombre, a de faibles exigences germinatives,
possede un cycle biologique court (environ 4 mois entre la germination et la fruc-
tification) et une multiplication végétative trés active au moyen de bourgeons
racinaires qui rendent possible le clonage.

La systématique du “groupe acetosella™ a fait I’objet de nombreuses études
et controverses (voir par exemple: LOVE, 1983; DEN N1Js, 1984). Le taxon
considéré dans nos recherches est hexaploide a 2n = 42 chromosomes.
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R. acetosella fait partie du groupe d’espeéces ayant une détermination du sexe
a chromosome Y actif (appelé type “Melandrium’), ol sa seule présence induit la
masculinité. La proportion des sexes dans des populations naturelles de 1'espece,
a faitI’objet de nombreuses études, dont nous résumerons les principaux résultats:

Les premiers comptages effectués par LOVE (1944) font apparaitre des sex-
ratios équilibrés. Cet auteur est le premier a avoir montré que le déterminisme du
sexe chez cette espece implique un sex-ratio de graines germées égala 1. PUTWAIN
& HARPER (1972) ont recensé les pieds floriferes de R. acetosella dans 9 stations
du Pays de Galles. Ils obtiennent des rapports entre sexes significativement biaisés
en faveur des femelles dans 4 cas et en faveur des males dans 1 cas. LOVETT
DousT & LOVETT DousT (1985), dans le Massachusetts, obtiennent aussi des
résultats biaisés en faveur des femelles dans 5 des 8 populations étudiées, pour la
plupart dans des sites régulierement perturbés. GARDOU & BiGcoT (1974), dans
plusieurs groupements végétaux de la région parisienne, ont aussi obtenu un sex-
ratio significativement biaisé en faveur des femelles. Enfin, HARRIS (1968) dans
44 populations naturelles en Nouvelle Zélande, a obtenu un sex-ratio en faveur des
males (517/447; x* = 5,08 p<0,05).

KORPELAINEN (1991, 1992) a observé en Finlande que les sex-ratios de R.
acetosella variaient suivant les populations, semblant indiquer une ségrégation
spatiale. L'auteur a aussi démontré que les males souffraient d’une plus forte
mortalité avec la progression de la saison de végétation.

L'interprétation globale des observations de terrain, ‘est cependant délicate
puisque les mesures ont été prises a une date unique et, le plus souvent dans
des sites pour lesquels les conditions écologiques ne sont pas ou peu précisées.

Cependant certains travaux semblent indiquer que lorsque les observations
sont effectuées selon un gradient écologique ou de maturité des communautés,
les deux sexes du R. acetosella ont tendance a montrer des réponses distinctes.
Ainsi, selon une étude en conditions contrdlées de ZIMMERMAN & LECHO-
wicz (1982), les males de 1'espece développeraient plus de biomasse que les
femelles dans les zones séches d’un gradient hydrique expérimental. D’autre part,
d’aprés HARRIS (op.cit.), les sites jeunes ou soumis périodiquement a des perturba-
tions présenteraient des sex-ratios équilibrés (1:1) ou 2 prédominance de femelles,
tandis que dans les stades 4gés ou les communautés non perturbées il y aurait plus
d’individus males (143/86 p<0.01).

On peut formuler I’hypothése que les femelles ont des cofits énergétiques liés
a la reproduction (fructification) plus élevés que les males, et que en raison de
cet investissement il y aurait une réduction de la croissance végétative. Elles
seraient donc, éliminées des communautés fermées par le jeu de la compétition

_interspécifique. Par contre, dans les sites perturbés ot celle-ci est trés réduite, les
individus femelles ne seraient pas trop pénalisés.

Pour tester ces hypoth&ses, nous avons entrepris d’étudier les variations des
sex-ratios chez Rumex acetosella le long d’une succession post-culturale apres
abandon de culture dans la région d’Orsay (Ile de France, au sud de Paris).

Nous avons supposé que les modifications biotiques et abiotiques qui se pro-
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duisent au cours du temps, affectent I'allocation de biomasse aux organes végétatifs
et reproducteurs des individus males et femelles, et qu’il en résulte une mortalité
différentielle se traduisant par des sex-ratios biaisés en faveur de 1’'un ou de I’autre
sexe selon les stades de la succession.

Les objectifs de nos investigations étaient doubles:

1) Etudier I'évolution du sex-ratio de populations naturelles de R. acetosella
dans des communautés correspondant a un gradient de succession;

2) Identifier les mécanismes déterminant le sex-ratio, en étudiant en particulier
I’allocation de biomasse des populations concernées, sur le terrain et en conditions
controlées.

4. Evolution du sex-ratio de Rumex acetosella le long de la succession

Les recensements des pieds males et femelles dans sept parcelles d’abandon
cultural variant de 6 mois a 15 ans environ (Figure 1) sont donnés par parcelle
et par date de récolte le long de la saison de végétation (voir aussi ESCARRE et
al., 1987; ESCARRE & THOMPSON, 1991).

Le sex-ratio au cours de la saison de végétation montre une évolution depuis
une égalité (B;) ou d’un exces de femelles (C; et Cy), vers un sex-ratio biaisé en
faveur des males (Cy4, Cg, Cy5 et Bys).

Ces résultats de terrain pouvaient-ils étre obtenus en conditions controlées?
Une succession dans laquelle il y aurait uniquement des individus de R. acetosella,
a été simulée en repiquant en pots (diamétre 50 cm.) une cinquantaine de graines
de I'espece (ESCARRE & HOUSSARD, 1991). Le sex-ratio des graines produites
par une plante est théoriquement de 1 (50% de plantes sont des males et 50% des
femelles) en dehors de toute mortalité (primary sex-ratio).

Le sex-ratio des ramets en fleur dans chaque pot a été suivi pendant quatre ans
au moment de la floraison. Les résultats montrent (Figure 2) que pendant les deux
premiéres années le sex-ratio est équilibré ou biaisé en faveur des femelles. Par
contre, au cours de la troisieme et de la quatrieme année les sex-ratios sont de
plus en plus biaisés en faveur des males dans ces populations expérimentales. Les
résultats obtenus sont donc en accord avec les observations dans des populations
naturelles.

5. Un début d’interprétation?

Ces constatations posent un double probléeme: 1) Pourquoi les femelles sont-
elles plus abondantes dans les stades jeunes de la succession, en général favorables
a la croissance? 2) Pourquoi sont-elles de moins en moins nombreuses au cours
de la succession par rapport aux individus males?

Nous pouvons €liminer les hypotheses relatives au changement de sexe puisque
ce phénomene n’a jamais été remarqué chez les individus cultivés pendant plusieurs
années au jardin expérimental et qu’aucun auteur n’a observé cette éventualité chez
t
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Figure 1. Sex-ratios (Males/Femelles) des individus floriféres de Rumex acetosella L.
relevés dans des parcelles post-culturales a différentes dates au cours de la période de
végétation en 1982 et 1983. B les miles (M) dépassent en nombre les femelles (F).
[J: les femelles dépassent en nombre les males. (*) x2 significatif au seuil de 5% (d’apres
les données de ESCARRE et al., 1987).

Sex ratios (Males/Females) of flowering individuals of Rumex acetosella L. from
abandoned fields, recorded during two years, 1982 and 1983, at different dates of the
growing season. M: male-flowering ramets (M) significantly outnumbered female-
flowering ramets (F). O: females outnumbered males. (¥) Significant x* at 5% (data
from ESCARRE er al., 1987).

I'espece. Par ailleurs, nous avons vuqu'iln’y avait pas de changements importants
de sex-ratio dans une population déterminée en fonction de la date de recensement.
Il n’y a donc pas de différences de date de floraison entre les sexes. Restent
donc deux hypothéses pour expliquer les sex-ratios déséquilibrés: 1) I’élimination
sélective du sexe qui est le plus pénalisé par la reproduction sexuée (dans notre cas
les femelles); 2) la différenciation de la niche écologique entre males et femelles.

Pour tester la premiére hypothése nous avons effectu¢ deux expériences. Dans
la premiére, a été comparée in situ, le long d’un gradient successionnel, I"allocation
de ressources 2 la reproduction des males et femelles (EscArRRE & Hous-
SARD, 1989). Dans la seconde, nous avons évalué les coiits de la reproduc-

tion sexuée: a) en comparant les différences d’allocation de ressources entre
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individus floriferes et végétatifs, b) en quantifiant les effets de la floraison sur la
multiplication végétative des individus des deux sexes.
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Figure 2. Nombre de pieds floriferes méles et femelles en conditions controlées de Rumex
acetosella L. issues de graines récoltées dans 5 parcelles post-culturales. Les résultats des
cinq populations n’étaient pas significativement différents et ont été réunis. (|) Valeur du
sex-ratio (Méales/Femelles) significativement différent de 1 (p <0.05) avec un test G (d’apres
ESCARRE & HOUSSARD, 1991, modifié).

Number of male and female flowering ramets of Rumex acetosella L. in controlled
conditions from seeds collected in five abandoned fields. The results of the five popu-

lations were not significantly different and were pooled. (|) Sex ratio (Males/Females)
significantly different from 1 with a G-test (after ESCARRE & HOUSSARD, 1991, modi-
fied).

Pour tester expérimentalement la deuxiéme hypothese, il était nécessaire de
montrer que les normes de réaction des individus des deux sexes se croisaient le
long d’un gradient écologique, autrement dit les femelles par exemple se dévelop-
peraient mieux que les méles dans les sites favorables a la croissance tandis
que les males dépasseraient les femelles dans les sites défavorables. Le gradient
expérimental envisagé (HOUSSARD et al., 1994), combinait des densités et des
apports en nutriments variables (pour plus de détails sur cette technique, voir
FINLAY & WILKINSON, 1963; GARBUTT & ZANGERL, 1983; TAYLOR &
AARSSEN, 1988).



Strategies chez Rumex acetosella 331

6. Différences de biomasse et d’allocation de ressources entre males et femelles
et entre stades de la succession

Dans les populations ayant fait I'objet des études de sex-ratio et aux mémes
dates, nous avons récolté dix individus floriféres des deux sexes et déterminé la
biomasse investie dans les tiges, les feuilles et la reproduction. Les résultats de
I’étude montrent (Figure 3) qu’avec I’accroissement de la maturité de 1’habitat, les
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Figure 3. Biomasse aérienne moyenne (+SE), décomposée en poids de matiere seche
(en g) de la biomasse sexuée et de la biomasse végétative, des miles et des femelles de
Rumex acetosella L. récoltés au mois de juin 1983, dans des parcelles d’age d abandon
croissant (de | an a 15 ans). Pour chaque sexe, les histogrammes non surmontés des mémes
lettres (majuscules pour les femelles et minuscules pour les méles) sont significativement
différents au seuil de p < 0.05 (d’aprés ESCARRE & HOUSSARD, 1989, modifié).

Mean aboveground biomass (+SE), partitioned as dry weight (g) of sexual
biomass and vegetative biomass, of male and female individuals of Rumex acetosella
L. collected in June 1983, from abandoned fields of different successional ages (from
1 year to 15 years old). For each sex, the histograms which do not share the same
code letter (capital letters for females and lower case letters for males) are significantly
different at p j 0.05 (after ESCARRE & HOUSSARD, 1989, modified).

males et les femelles investissent de moins en moins de biomasse dans la reproduc-
tion sexuée. Chez les femelles, le maximum d’effort reproductif se produit plus tar-
divement que chez les méles et reste concentré sur une période trés restreinte (juin-
juillet). A cette époque, la biomasse végétative des femelles des jeunes populations
qui produisent 1’effort reproductif maximal est largement supérieur a celle des
males. Ainsi le colit énergétique de la reproduction chez les femelles impliquerait
une reproduction plus tardive que chez les males donc lorsque la plante a accumulé
plus d’assimilats. L'étude comparative des populations en ce qui concerne I'effort
reproductif semble donc confirmer les hypothéses formulées par les modeles de
stratégies adaptatives (voir MACARTHUR & WILSON, 1967; HARPER, 1967;
GADGIL & SOLBRIG, 1972; SOUTHWOOD, 1988,) avec une chute de I'allocation
la reproduction le long de la succession. Néanmoins, les femelles se conforment
plus au modéle que les méles. Elles présentent des différences trés importantes
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entre populations, surtout en début de saison de végétation. Nos expériences
en conditions contrélées confirment entierement les résultats de terrain (voir par
exemple ESCARRE et al., 1985; ESCARRE et al., 1987; ESCARRE et al., 1994).

Ces derniers ont donc montré que les différences entre males et femelles sont
maximales en conditions de croissance favorables, propres aux stades initiaux de la
succession. Par contre, dans les vieux stades et a la fin de la période de croissance,
ces différences s’amenuisent considérablement.

Peut-on donc parler de différences de niche écologique entre les deux sexes?
L’hypothese semble peu probable dans la mesure ou, méme si les males sont
plus abondants en fin de succession, leur biomasse n’est pas supérieure a celle des
femelles. Cependant, en conditions naturelles, d’autres facteurs environnementaux
peuvent masquer des différences.
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Figure 4. Droites de régression de la biomasse aérienne (g) des individus males et femelles
de Rumex acetosella L. en fonction d’un gradient de fertilité (g) obtenu en faisant varier
le niveau trophique du sol et la densité (2, 4 et 6 plantes) dans des pots. Les valeurs de
biomasse moyenne par individu en abscisses (méiles et femelles confondus) donnent un
~ indice de fertilité. Pour plus de détails sur la technique, voir FINLAY et WILKINSON (1963).
Les coefficients de régression (0.81 pour les individus males et 1.32 pour les femelles)
étaient significativement différents (Test de Tukey-Kramer, p < 0.05). R*= 0.96 (p <0.001)
pour les deux sexes (d’aprés HOUSSARD et al., 1994, modifié).

Regression lines of mean aboveground biomass (g) of male and female individ-
uals of Rumex acetosella L. on a resource availability gradient (g) established using
three density (2, 4 and 6 plants per pot) and four nutrient levels. The mean above-
ground biomass per individual per pot provided an index of environmental fertility.
For more information about the technique of joint linear regression see FINLAY &
WILKINSON (1963). Regression coefficients (0.81 for males and 1.32 for females)
were significantly different (Tukey Kramer test, p j 0.05). R?= 0.96 (p j 0.001) for
both sexes (after HOUSSARD er al., 1994, modified).

La réaction des deux sexes au gradient expérimental peut donner des éléments
de réponse. Les résultats (Figure 4) montrent qu'en terme de biomasse les femelles
se développent beaucoup mieux que les males dans les parties les plus favorables du
gradient, tandis qu’il n’y a pas de différences dans les parties les plus défavorables.
Les normes de réaction des deux sexes divergent, mais elles ne se croisent pas. Ce
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résultat montre que si les niches écologiques entre les individus males et femelles
de Rumex acetosella sont comparables, il y a cependant une plus grande capacité
des femelles a exploiter des milieux riches.

Si I’on €limine I'hypothése de la différenciation de niche, il reste a envisager
celle selon laquelle les femelles seraient relativement plus pénalisées que les miles
apres floraison et fructification.

Afin d’examiner les coiits liés a la reproduction, des graines provenant de
plusieurs populations ont été mises a germer et repiquées a raison d'une plante
par pot. Aumoment de la floraison (fructification pour les femelles), nous avons
récolté toutes les plantes (individus restés en rosettes et individus floriferes) et
déterminé, apres séchage, la biomasse végétative, la biomasse sexuée, la biomasse
racinaire, la biomasse des rejets (tiges aériennes qui se développent autour de
la plante mere) ainsi que le nombre de ceux-ci. Les deux derniers paramétres
fournissent une estimation de 1'énergie investie par la plante dans la multiplication
végétative.

Pour les plantes restées en rosette, a été conservé un bourgeon racinaire au
moment de la récolte, lequel a permis apres repiquage de connaitre I’année suivante
le sexe de I'individu. Nous pouvions ainsi vérifier si les différences d'allocation
de ressources entre males et femelles se manifestaient uniquement au moment de
la floraison, ou bien si elles existaient déja a 1’état de rosette.

La Figure 5 montre les résultats de cette expérience. On peut observer que les
femelles floriferes produisent plus de biomasse aérienne que les males floriferes.
Aucune différence entre les rosettes des deux sexes n’a été observée. Cependant,
leur biomasse aérienne était inférieure a celle des individus floriféres, alors que
leur biomasse racinaire était supérieure.

Les différences les plus importantes concernent la biomasse allouée aux rejets.
On peut constater qu’il n’y a pas de différences entre les individus males floriferes
et ceux restés au stade rosette. Par contre, la biomasse allouée a la production
de rejets est significativement inférieure chez les femelles floriféres. Ces résultats
montrent clairement que la reproduction sexuée est plus coliteuse chez les femelles
que chez les miles et qu’elle explique leur disparition progressive de la succession
au fur et a mesure que le milieu se ferme (voir HOUSSARD er al. 1994, pour plus
de précisions). On sait par ailleurs que, chez les plantes clonales, la multiplication
végétative devient plus importante que la reproduction sexuée, avec la fermeture
progressive du milieu (VAN MIERLO & VAN GROENENDAEL, 1991).

7. Comparaisons avec d’autres especes

Le fait que, chez R. acetosella, les femelles produisent un effort reproductif
(correspondant a la maturation des fruits) largement supérieur aux males, semble
étre un schéma assez général (voir p. ex. HANCOCK & BRINGHURST, 1980;
MEAGHER, 1980, 1982; GROSS & SOULE, 1981; WADE et al., 1981; BUL-
LOCK, 1984; AGREN, 1988 a & b; ARMSTRONG & IRVINE, 1989: ALLEN &
ANTOS, 1993; LOKKER et al., 1994; GARCIA & ANTOR, 1995; CARROLL &
DELPH, 1996).
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Figure 5. Biomasse aérienne et biomasse des rejets végétatifs pour les individus floriféres ou
végétatifs des deux sexes de Rumex acetosella L. Les histogrammes (4SE) non surmontés
des mémes lettres sont significativement différents au seuil de p < 0.05 (d’aprés HOUSSARD
et al., 1994, modifié).

Mean aboveground biomass and sprout biomass per flowering and non-flowering
individuals of male and female plants of Rumex acetosella L. The histograms (+SE)
with different letters are significantly different at the p j 0.05 level (after HOUSSARD
et al. 1994, modified).

La relation entre cofits de la reproduction et sex-ratio biaisé a été faite par
de nombreux auteurs (voir p. ex. BIERZYCHUDEK & ECKARDT, 1988). Mais
encore faut-il évaluer ces coits et leurs répercussions sur les autres structures de
la plante, montrer leur incidence sur la valeur adaptative de I'individu et sur sa
capacité 2 survivre apres la reproduction (voir p. ex une discussion dans REEKIE
& BAzzAz, 1987).

Les études qui démontrent expérimentalement cette relation ne sont pas tres
nombreuses. On peut citer celles d’ AGREN (1988) chez Rubus chamaemorus, de
LUKEN (1987) sur Rhus typhina ainsi que de CLARK & CLARK (1988) sur Zamia
skinneri.

Enfin, ALLEN & ANTOS (1993) montrent chez Oemleria cerasiformis que
le sex-ratio est biaisé dans 56 des 60 populations étudiées, celles ayant le sex-
ratio le plus déséquilibré occupant les stades avancés de la succession. Les
auteurs mettent en évidence que la prédominance des individus males est due
a la plus forte mortalité et a la moindre croissance des femelles. La similarité
de ces résultats avec ceux que nous avons obtenu chez Rumex acetosella suggere
que les mémes mécanismes s appliquent & de nombreuses espéces (ESCARRE &
HOUSSARD, 1991).
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8. Espéces ayant un sex-ratio biaisé en faveur des femelles

Méme si les cas ou les femelles sont davantage pénalisées que les méles par la
reproduction sont trés abondants, il existe cependant des espéces dont le sex-ratio
des populations est biaisé en faveur des femelles. Nous avons vu auparavant (voir
§ 2) que les mécanismes sont éssentiellement d’ordre génétique, mais dans certains
cas les femelles ne semblent pas étre pénalisées apres la réproduction (voir § 9).

Une telle situation se rencontre, chez les genres tels que: Silene (MUL-
CAHY, 1967; PRENTICE, 1984), Rumex (SPRECHER, 1913; CORRENS, 1922;
SMITH, 1963; ZUK, 1963; RYCHLEWSKI & ZARzYCHI, 1980; PUTWAIN &
HARPER, 1972; Humulus (références dans KAY & STEVENS, 1986), Aciphylla
(GODLEY, 1964).

On a invoqué parfois le réle potentiel de I’herbivorie pour expliquer ce
phénomene. Ainsi, BOECKLEN & HOFFMAN (1993) ont recensé 79% de cas
ou les males sont les plus touchées par I’herbivorie, par exemple chez plusieurs
especes de Salix (DANELL et al., 1985, 1991; ELMQVIST & GARDFJELL, 1988;
ALLIENDE, 1989; BOECKLEN et al., 1990). Cependant a égalité de pertes dues
aux herbivores, la survie et la reproduction sont parfois plus affectées chez les
plantes femelles que chez les males (AGREN, 1987; ELMQVIST et al., 1987).

9. Les coiits de la reproduction sont-ils toujours différents entre les sexes?

On a signal€ des exemples ou I'effort reproductif élevé des femelles n’apparait
pas les pénaliser, celles-ci présentant des caractéristiques particulieres qui leur
permettent de contrebalancer le cofit de la reproduction.

Parfois, les femelles fleurissent moins souvent que les méles et retardent la re-
production jusqu’a ce qu’elles aient atteint une biomasse suffisante pour produire
les fruits (révision in LLOYD & WEBB, 1977; MEAGHER & ANTONOVICS, 1982;
CLARK & CLARK, 1988; CIPOLLINI & STILES, 1991; THoMAS & LA
FRANKIE, 1993). On observe aussi fréquemment, en conditions naturelles que
les femelles ont une taille supérieure, une plus longue saison de croissance,
ou une meilleure efficacité photosynthétique que les males, qui devraient leur
permettre du supporter le coiit élevé de la production de fruits (WALLACE &
RUNDEL, 1979; MELAMPY, 1981; CONN & BLUM, 1981; MEAGHER, 1984;
DELPH & MEAGHER, 1996; SAKAI & BURRIS, 1985; LOVETT DoUST &
LAPORTE, 1991; CRAWFORD & BALFOUR, 1990; CLARK & CLARK, 1988). Par
exemple, les structures photosynthétiques qui entourent les fruits, tres développées
chez certaines femelles d’especes dioiques, contribuent a leur croissance ainsi qu’a
la maintenance des fruits (voir BAZZAZ et al., 1979). Chez Silene latifolia, les
femelles ont des calices plus développés avec une meilleure efficacité dans la
fixation du carbone et des concentrations supérieures en N et en P que chez les
méles (LAPORTE & DELPH, 1996).

Les populations de cette espéce peuvent présenter des sex-ratios biaisés trés
significativement en faveur des femelles (MULCAHY, 1967; LOVETT DOUST et
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al., 1987; CARROLL & MULCAHY, 1993, LYONS et al., 1994). GEHRING (1993)
a démontré que les femelles accumulent plus de biomasse que les males dans la
derniére partie de la période de croissance malgré un effort reproductif supérieur
et vivent plus longtemps (LAPORTE & DELPH, 1996). D’autres coits pénalisants
attachés aux méles ont été aussi observés chez cette espéce portant sur I'intensité
de I’herbivorie et les attaques par les agents pathogénes (MUENCHOW & DELE-
SALLE, 1992; THRALL & JAROSZ, 1994; SHYKOFF & BUCHELL, 1995; BIERE
& ANTONOVICS, 1996), ou encore la régénération in vitro (YE et al., 1992).
Par ailleurs, PURRINGTON & SCHMITT, (1995) ont montré chez cette méme
espece, une viabilité des graines males limitée dans le temps traduisant une mor-
talité différentielle apres la dispersion des graines, mais avant la germination des
plantules.

10. La différenciation de la niche écologique

En examinant la littérature, BIERZYCHUDEK & ECKHART (1988) (voir aussi
tableau récapitulatif dans SHEA et al., 1993), font apparaitre que, lors de la
ségrégation spatiale des sexes d’especes dioiques, les femelles apparaissent plus
abondantes dans les sites riches (sol humide, plus riche en nutriments, faible
salinité...) dans 66% des cas étudiés. Cependant, ces auteurs aboutissent a la
conclusion que cette ségrégation n’est pas diie a une quelconque différenciation
de niche mais a la mortalité supérieure des femelles apres la reproduction.

Les expériences réalisées chez Rumex acetosella sur la réponse des indi-
vidus & un gradient de fertilité ont montré que les normes de réaction des deux
sexes divergeaient mais qu’elles ne se croisaient pas, révélant une absence de
différenciation de niche écologique entre miles et femelles. Les sex-ratios bi-
aisés en faveur des males se retrouvent dans les milieux a forte compétition ot les
conditions environnementales deviennent difficiles pour I'espéce. Mais dans les
milieux favorables, les femelles sont aussi abondantes et parfois plus que les méles.
Les travaux de ZIMMERMAN & LECHOWICZ (1982) avaient également suggéré
qu’il pouvait y avoir des fonctionnements physiologiques 1égerement différents,
face a la contrainte hydrique, entre les deux sexes du R. acetosella. De méme
chez Salix arctica (DAWSON & BLISS, 1993) et Acer negundo (DAWSON &
EHLERINGER, 1993) ot les femelles occupent les milieux les plus humides alors
que les males sont plus fréquents dans les endroits secs.

Enfin, chez d’autres especes dioiques, des relations négatives ont été ob-
servées entre la taille et/ou le nombre de fleurs et la taille des feuilles,
caractérisant différents optima morphologiques pour chaque sexe (WALLACE
& RUNDEL, 1979; BonD & MIDGLEY, 1988; KOHORN, 1994, 1995;
MEAGHER, 1994; DELPH & MEAGHER, 1995, 1996), qui améliorent la fitness
de I"espece et pourraient agir comme alternative a la différenciation de la niche.
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11. Conclusion et perspectives

En conclusion, nos résultats mettent en évidence des trade-offs entre repro-
duction et croissance plus importants chez les femelles que chez les males de R.
acetosella, permettant d’expliquer les sex-ratios biaisés trouvés en conditions na-
turelles. Nous avons observé le méme phénomeéne en conditions contrdlées, sans
pouvoir mettre en évidence une différenciation de niche entre les sexes. Le modele
de fontionnement dégagé chez R. acetosella apparait partagé par un grand nombre
d’espéces dioiques, confirmant I'hypothése de LLOYD (1973) suivant laquelle les
sex-ratios biaisés en faveur des males ne seraient pas sélectionnés directement mais
résulteraient de 1’élimination des femelles apres de multiples cycles reproductifs
répétés.

Cependant, la revue de la littérature démontre que ce modele n’est pas général
et qu’il y a des especes ol les femelles sont en exces par rapport aux males; dans
certains cas les femelles ne sont pas pénalisées bien que fournissant un effort
reproductif important (Silene latifolia).

Chez d’autres especes ou 1'on a constaté des codts liés a la reproduction (moin-
dre croissance des femelles apres la fructification), il n’a pu étre montré de maniére
satisfaisante, que les femelles présentaient une croissance accrue en éliminant
expérimentalement la reproduction (Voir CIPPOLLINI & WHIGHAM, 1994 a & b,
chez Lindera benzoin). Les femelles ont-elles des réserves destinées uniquement
a la reproduction et non a la croissance? Dans ce cas, si la reproduction ne se
réalise pas, que deviennent ces réserves?

Nous avons vu également que, parfois, les différents coiits de la reproduction
sont assurés par une spécialisation physiologique, ou encore par des optima mor-
phologiques distincts, avec un dimorphisme plus marqué permettant d’optimiser
la fitness de I’espéce.

Ainsi, les quelques études sur 1'évolution du dimorphisme sexuel chez les
especes possédant a la fois des populations monomorphes et dimorphes mettent
en évidence I'apparition de I'unisexualité dans des conditions soit extrémes soit a
la limite de 1'aire de I'espéce. C’est le cas de Wurmbea dioica (BARRETT, 1992)
et d’Echinocereus coccineus (HOFFMAN, 1992) par exemple. De méme, les po-
pulations monoiques et dioiques de deux sous-especes d’Echallium elaterium en
Espagne montrent une ségrégation écologique, les dioiques occupant les stations
les plus arides (COSTICH and GALAN, 1988; COSTICH, 1995), d’ou leur aire de
répartition limitée sur ce territoire.

On pourrait supposer que, parfois, cette évolution vers | 'unisexualité de maniére
indépendante chez différents genres procede d'un dénominateur commun, qui
serait | apparition chez les individus cosexués d’un coiit pénalisant I'une ou I'autre
des fonctions sexuelles, en relation avec des contraintes écologiques extrémes ou
limitantes. Des expériences supplémentaires sont toutefois nécessaires pour tester
cette hypothése.

La séparation fonctionnelle des sexes n’apparait donc pas résulter d’'un modele
général de fonctionnement, ce qui est sans doute a rélier aux origines multiples de
I"évolution vers la dioécie.
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Enfin, I’ensemble des résultats ne doit par faire oublier, comme le soulignent
tres justement LOVETT DousT & LOVETT DouST (1983), que le mode de repro-
duction dioique est malgré tout peu fréquent, méme s’il est répandu, et que la fleur
hermaphrodite reste le type prédominant (chez environ 90% des angiospermes). 1l
faut néammoins signaler la grande méconnaissance des systémes de reproduction
chez les especes végétales en général, méme dans nos régions tempérées, ol ont pu
encore récemment étre mis en évidence des cas remarquables de systémes trés rares
tels que 1’androdioécie chez Phillyrea angustifolia (LEPART & DOMMEE, 1992)
ou les changements de sexe chez des individus de Thymelaea hirsuta (DOMMEE
etal., 1990).

[l reste donc a rechercher des cas d’espéces présentant a la fois des populations
hermaphrodites ou monoiques et des populations gynodioiques ou dioiques, dont
I’étude comparative pourrait permettre de caractériser les facteurs qui conduisent
a ’apparition d’individus unisexués.
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