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Introduction

l. INTRODUCTION

I.1. Contexte général

Les insectes représentent un des groupes d’organismes les plus diversifiés
parmi tous les étres vivants. Les estimations de leur diversité actuelle sont de I’ordre
de 5 a 30 millions d’espéces (Erwin 1982, Stork 1997). Leur origine, qui date de la fin
du Silurien il y a environ 420 millions d’années (Gaunt et Miles 2002), se situe lorsque
leurs ancétres arthropodes aquatiques colonisent les terres émergeées. Cette origine
coincide avec l'arrivée des premiéres plantes vasculaires terrestres sur la terre ferme
(Taylor et Taylor 1993, Edwards 2000). Les insectes sont donc parmi les premiers
animaux a avoir quitté le milieu marin, puisque leur origine précede légérement
I’apparition des premiers tetrapodes (Labandeira et Sepkoski 1993). Ecologiquement,
les premiers insectes se situent alors vraisemblablement dans la chaine des
décomposeurs, et jouent le réle de détritivores (Southwood 1973). Pendant le
Carbonifere, il y a environ 300 millions d’années, le nombre d’espéces d’insectes a
connu une radiation massive — en parallele avec I'importante diversification des
plantes vasculaires — et les principaux super-ordres d’insectes actuels ont alors fait
leur apparition (Gaunt et Miles 2002). C’est également de cette époque que datent les
premiers fossiles de plantes présentant des dégats liés a I’herbivorie (Labandeira
1998). Les insectes phytophages ont ainsi su développer la capacité de se nourrir des
premieres plantes vasculaires, dont, des le Permien (il y a environ 250 millions
d’années), les Gymnospermes qui dominaient alors la flore. Ces « paleo-
phytophages » étaient essentiellement des piqueurs-suceurs, des défolieurs, des
pollinivores, ainsi que des galligenes. Plus récemment, lors de la radiation des
principaux ordres d’angiospermes au Crétacé (il y a environ 100 millions d’années),
la diversification des insectes phytophages s’est poursuivie (Danforth et al. 1999), en

entrainant I’émergence de nouvelles formes de phytophagie, comme par exemple, la
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économique. En effet, depuis I'apparition de [I’agriculture, certaines especes
d’insectes phytophages spécialisées sur les ancétres des plantes domestiquées sont
devenues des ravageurs nuisibles. Les mémes facteurs anthropiques agissent en
premier lieu sur les populations de plantes domestiquées, puis indirectement sur les
populations d’insectes phytophages ravageurs associés, en modifiant les parameétres
d’abondance et de dispersion des plantes-hotes. Par ailleurs, I’'homme peut
également jouer un rdle direct sur les populations d’insectes phytophages, en
particulier au travers de toutes les pratiques agricoles visant a réduire la pression des

ravageurs sur les cultures.

L’étude de ces interactions permet donc d’appréhender le role joué par les
plantes-hétes sur la diversité des insectes phytophages, a différentes échelles de
temps. On peut se demander, par exemple, comment les plantes-hotes peuvent-elles
influencer les patrons de diversification de leurs insectes associés? Ou encore,
quelles sont leurs actions a une plus faible échelle de temps, lorsqu’elles

interviennent au niveau des parametres de génétique des populations des insectes ?

1.2. Modele biologique

Parmi les neuf ordres d’insectes comprenant des especes phytophages, les
coléopteres présentent de loin la plus importante diversité. Les Phytophaga, un sous-
ordre des Coléoptéeres, comprennent en effet plus de 100’000 especes phytophages
décrites (Farrell 1998). Parmi celles-ci, 1700 appartiennent a la famille des bruches
(Chrysomeloidea : Bruchidae), famille caractérisee par une synapomorphie
remarquable, la séminivorie obligatoire au stade larvaire (Borowiec 1987), et pour
laguelle les premiers fossiles — ainsi que les fossiles de plantes présentant des dégats
liés a la séminivorie — datent de I’'Eocéne (il y a environ 50 millions d’années ; voir
Figure 2). Leur relation tres étroite aux semences passe le plus souvent par un
comportement monophage ou oligophage, en raison de la grande spécificité des
caracteres physiques (structure et épaisseur de la testa) et chimiques (nature et
concentration des composés secondaires) des espéces de plantes attaquées (Johnson

1981). En raison de cette étroite interaction, les bruches représentent un modele idéal
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pour étudier les relations entre les insectes phytophages et leurs plantes-hétes. La
présente étude s’attache donc a traiter des relations évolutives existant entre espéces
de bruches et plantes-hdtes associées, a plusieurs échelles de temps, en nous
focalisant sur un genre du Nouveau Monde, Acanthoscelides Schilsky, qui est un des
plus importants — en termes de nombre d’espéces — parmi les Bruchidae. Il contient,
en outre, certaines espéces spécialisées sur des Fabaceae d’importance économique,
comme les especes du groupe A. obtectus, qui sont spécialisées sur les haricots du

genre Phaseolus.

Traditionnellement divisées en six sous-familles (Amblycerinae, Bruchinae,
Eubaptinae, Kytorhininae, Pachymerinae, Rhaebinae), les bruches ont vu leur statut
de famille remis en question par certaines phylogénies moléculaires récentes, qui
suggérent un statut de sous-famille au sein des Chrysomelidae (C. D. Johnson,
communication personnelle). Néanmoins, au vu de I'importante homogeénéité de leur
écologie, le rang de famille reste le plus communément accepté par les taxonomistes.
Les bruches se développent essentiellement sur des semences de Fabaceae (84% des
especes décrites), méme si une minorité d’espéces exploitent également une trentaine
d’autres familles botaniques — parmi lesquelles des Malvaceae, des Convolvulaceae
ou encore des Arecaceae. Des six sous-familles de bruches, la plus riche
spécifiquement est de loin celle des Bruchinae, qui comprend plus de 80% des
especes de bruches décrites (Johnson 1989). La richesse spécifique de cette sous-
famille est majoritairement (a hauteur d’environ 700 espéces sur 1300) due aux deux
genres Acanthoscelides et Bruchidius, les seuls a avoir été décrits par Schilsky (1905).
Au vu de I'absence de caracteres morphologiques discriminants valides entre ces
deux genres, et du fait de leur probable non monophylie (Johnson 1981), certains
auteurs ont suggéré la nécessité de circonscrire les unités taxonomiques valides au
sein de ces deux genres et d’autres genres morphologiquement proches (par ex.
Merobruchus, proche de Acanthoscelides et Tuberculobruchus, proche de Bruchidius ;
Borowiec 1987). En effet, Schilsky a différencié les deux genres sur la base d’un
unique critere biogéographique, placant les especes de I’Ancien Monde dans le genre

Bruchidius, et celles du Nouveau Monde dans le genre Acanthoscelides.
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Les genres Bruchidius et Acanthoscelides ne présentent pas un nombre
important de ravageurs économiques, a I’exception de quelques especes dont B.
incarnatus Boheman sur Vicia faba L. (Udayagiri et Wadhi 1989), et surtout des
especes du groupe A. obtectus Say sur des especes de Phaseolus L.2 (voir Johnson 1983,
1990) (voir Figure 3). D’origine néotropicale, les espéces du groupe A. obtectus Say
sont spécialisées sur les plantes-hétes de la sous-tribu des Phaseolinae (de la sous-
famille des Faboideae). Parmi les cinq espéces décrites dans ce groupe, trois (A.
obtectus Say, A. obvelatus Bridwell et A. argillaceus Sharp) sont inféodées aux haricots
du genre Phaseolus et se développent aujourd’hui aussi bien sur des haricots
sauvages que sur des haricots domestiqués. Ces trois especes sont donc devenues des
ravageurs du haricot : A. obtectus et A. obvelatus sont spécialisées sur les haricots du
groupe P. vulgaris L. (qui comprennent notamment quatre des cing especes
domestiquées de haricot, P. vulgaris L., P. coccineus L., P. polyanthus Greenman, P.
acutifolius A. Gray.; voir Delgado-Salinas et al. 1999), tandis que A. argillaceus se
développe exclusivement sur P. lunatus L., la cinquieme espece domestiquée du
genre. Les deux autres espéeces du groupe (A. eriosemicola Johnson et A. amplilobus
Johnson) sont encore mal connues, et un important travail d’identification de leurs
plantes-hoétes reste a réaliser (voir Tableau 1). Néanmoins, ces deux espéces sont trés
certainement inféodées uniquement a des especes de plantes-hotes qui n’ont pas été

domestiquées (Johnson 1983, 1990).

1.3. Objectifs et moyens de I’étude

La grande diversité écologique des nombreuses espéces de Bruchinae et leur
étroite relation a leurs plantes-h6tes rendent possible le test d’hypothéses évolutives

a toutes les échelles de temps. Par ailleurs, I'existence d’un certain nombre d’especes

2 Les haricots du genre Phaseolus font partie des dix plantes les plus consommées sur la planéte, et
représentent la principale source d’azote dans de nombreuses régions du Tiers-Monde (Labeyrie
1981). Cing especes de haricot (P. vulgaris L., P. coccineus L., P. lunatus P. polyanthus Greenman et P.
acutifolius A. Gray) ont été domestiquées dans le Nouveau Monde depuis le Néolithique. Pour
chacune de ces espéces, il existe des formes sauvages et domestiquées qui peuvent coexister dans des
environnements similaires. Alors que P. vulgaris, P. coccineus et P. lunatus sont fréquemment cultivées
dans le monde entier, P. polyanthus et P. acutifolius semblent restreintes a des usages locaux au sein du
Nouveau Monde.
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d’importance économique — en particulier les especes inféodées au haricot —

permettent de mettre en évidence le rdle de I’lhomme sur I’évolution récente de ces

especes. Ainsi, cette étude traitera des points suivants.

1.

Dans un premier temps, elle s’attachera a expliquer les patrons
phylogénétiques des especes du genre Acanthoscelides (obtenus a I'aide de
margueurs mitochondriaux), en fonction de facteurs liés aux plantes-hotes
et a la biogéographie. Au préalable, nous tenterons de circonscrire les
genres Acanthoscelides et Bruchidius Schilsky, le genre frére de
Acanthoscelides, et de déterminer les relations entre ces deux genres et
d’autres genres apparentés de I’Ancien Monde et du Nouveau Monde

(chapitre 11).

Ensuite, elle se focalisera sur les espéces du groupe A. obtectus, afin de
déterminer d’un point de vue morphologique et moléculaire si les
différentes especes associées a Phaseolus (A. obtectus Say, A. obvelatus
Bridwell et A. argillaceus) représentent réellement des taxons différenciés

(chapitre 111).

Elle abordera par la suite la question de niche écologique des espéces
jumelles du groupe A. obtectus — A. obtectus et A. obvelatus — afin de mettre
en évidence des différences d’habitat entre ces espéces. Pour ce faire, nous
utiliserons des approches écologiques (a I’'aide de dénombrements sur le

terrain) et de génétique des populations (chapitre 1V).

Puis, I'origine de A. obtectus et son histoire biogéographique — en relation
avec les flux migratoires induits par I’homme - feront I’objet d’une étude a
I’aide de marqueurs mitochondriaux et microsatellites. Nous discuterons

également de I’origine de chacune des deux espéces jumelles (chapitre V).

Enfin, I’effet des pratiques agricoles sur la génétique des populations de A.
obvelatus sera plus précisément étudié a I’aide de marqueurs microsatellites

a préciser. Nous comparerons en particulier les parametres de génétique
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des populations de bruches échantillonnées sur haricot sauvage, et ceux

des populations échantillonnées sur haricot domestiqué (chapitre V1).

Pour répondre a ces questions, nous nous sommes livrés a une collecte
d’individus qui a eu lieu essentiellement au Mexique, ou A. obtectus et A. obvelatus
sont présentes sur I’Altiplano, et ou A. argillaceus est présente dans les régions de
plus basse altitude, en particulier sur les cotes pacifique et atlantique. Ces espéces
sont présentes aussi bien sur les types sauvages que sur les types domestiqués de
haricot. L’échantillonnage des individus a été majoritairement réalisé a partir de la
collecte de graines de haricot, desquels ont émergé les adultes de bruches, une fois
leur développement larvaire a I'intérieur des semences terminé. Les individus de A.
obtectus provenant d’autres régions biogéographiques (Pérou, Cameroun, France,
Suisse, Espagne) ont été obtenus grace a des collaborations extérieures. Enfin, les
autres espéces de bruches étudiées proviennent pour la plupart de collections
personnelles (C. D. Johnson, Texas A&M University, USA ; J. Romero Napoles,
Colegio de Postgraduados de Texcoco, Mexico; K.-W. Anton, Emmendingen,

Allemagne) et du Muséum National d’Histoire Naturelle (Paris, France).
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I1. PROCESSUS DE DIVERSIFICATION ET PATRONS PHYLOGENETIQUES AU SEIN DU

GENRE ACANTHOSCELIDES

La morphologie des especes du genre néotropical Acanthoscelides a été étudiée
par de nombreux taxonomistes, tels que J. M. Kingsolver (1968) et C. D. Johnson
(1983, 1990). Bien que les espéces de ce genre présentent certains caractéres en
commun (notamment un nombre relativement constant d’épines fémorales, et des
genitalia males particuliers [Borowiec 1987]), de nombreux auteurs ont suggéré la
possible nature paraphylétique du genre (Johnson 1981, Borowiec 1987). En effet, il
semble que les taxonomistes aient considéré comme un nouvel Acanthoscelides toute
nouvelle espece de Bruchinae néotropicale ne pouvant étre classée dans aucun des 20
autres genres neotropicaux (Borowiec 1987). Par ailleurs, certains Acanthoscelides ne
peuvent parfois pas étre différenciés d’autres espéces du genre frere Bruchidius
(distribué dans [I’Ancien Monde uniguement), sur la base de caracteres
morphologiques. Pour les différencier, Borowiec (1987) a proposé que la différence-
clé entre Acanthoscelides et Bruchidius soit de nature biogéographique, Acanthoscelides
étant inféodé au Nouveau Monde, et Bruchidius a I’Ancien Monde. Pourtant, certains
auteurs ont décrit des especes d’Acanthoscelides eurasiatiques (Lukjanovitsch et Ter-
Minassian 1957). Méme si la plupart de ces espéces ont aujourd’hui été reclassées
dans d’autres genres parmi lesquels Bruchidius (voir Egorov et Ter-Minassian 1981 ;
Egorov 1990), il reste encore aujourd’hui trois especes paléarctiques d’Acanthoscelides,
dont le statut doit étre vérifié. Si on admet la réalité biologique de ces genres et qu’on
s’en tient au critere biogéographique de la clé de Borowiec (1987), tout laisse a penser
gue les genres Acanthoscelides (a I’exception des trois espéces décrites dans le
Paléarctique) et Bruchidius ont divergé depuis que le Nouveau Monde et I’Ancien
Monde se sont séparés sous I'effet des mouvements tectoniques. Deux événements
géologiques pourraient expliquer leur séparation actuelle: soit la rupture du
Gondwana par l'ouverture de I’Atlantique, il y a 90 millions d’années, soit la
déconnection des ponts béringiens entre le Paléarctique oriental et le Néarctique

occidental, il y a 35 millions d’années (Sanmartin 2001).
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Le genre Acanthoscelides, avec 300 especes décrites (voir Annexe du Manuscrit
1), est I'un des genres de bruches qui présente le plus grand nombre d’especes. La
plupart des especes décrites sont monophages ou oligophages (Johnson 1983, 1990).
Parmi les especes pour lesquelles une plante-héte associée a été déterminée (soit
environ 200 espéces), plus des trois quarts sont inféodées a 18 tribus de Fabaceae,
essentiellement des Faboideae. Le quart restant se partage les plantes-hétes de six
autres familles, les Cistaceae, les Lythraceae, les Onagraceae, les Rhamnaceae, les
Verbenaceae, et surtout les Malvaceae, sur lesquelles se développent une quarantaine
d’espéces. De son c6té, le genre Bruchidius présente un spectre d’hotes proches, car il
se développe sur 18 tribus de Fabaceae, ainsi que sur des Apiaceae et des Cistaceae.
L’adaptation aux plantes-hétes au travers d’innovations-clés a certainement été une
force évolutive majeure au sein des Bruchinae, comme I’atteste leur capacité a se
développer sur une importante diversité d’especes végétales. La diversité des
plantes-hétes sur lesquelles se développent ces especes, ainsi que la spécificité de
leur relation, pourraient attester de processus de radiations liés a des groupes

particuliers de plantes-hotes.

Aussi bien les paramétres biogéographiques que les facteurs liés a la plante-
hote semblent donc pouvoir expliquer le patron phylogénétique des especes des
genres Acanthoscelides et Bruchidius. Pour veérifier cette hypothése, nous avons
reconstruit la phylogénie d’un échantillon d’espéces de chacun des deux genres (voir
Manuscrits 1 & 11). Nous avons séquencé différentes portions du génome
mitochondrial (12s rRNA, COl, cyth) de 32 especes de Bruchinae (Manuscrit 1), avant
d’élargir notre étude a 86 espéces (Manuscrit Il). En tout, nous avons considéré 27
Acanthoscelides (dont 26 espéeces néotropicales, et une espece paléarctique, A.
plagiatus) et 42 Bruchidius, mais aussi des représentants d’autres genres de Bruchinae,
en nombres variables: Algarobius (1 espéce), Gibbobruchus (1), Merobruchus (1) et
Sennius (1) qui proviennent du Nouveau Monde et Callosobruchus (4), Conicobruchus
(1), Decellebruchus (1), Palaeoacanthoscelides (1), et Tuberculobruchus (2) qui sont
originaires de I’Ancien Monde. Les reconstructions par des méthodes de maximum

de vraisemblance et de parcimonie (Manuscrit 1), puis par des méthodes bayésiennes
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(Manuscrit 11), ont généralement donné des résultats congruents. A I’exception d’une
minorité d’espéces dont nous discuterons le statut par la suite, les especes du genre
Acanthoscelides forment un groupe monophylétique (voir figure 4). Les espéces du
genre Bruchidius sont quant a elles plutét paraphylétiques, mais semblent former un
groupe monophylétique avec les autres genres de I’Ancien Monde. Nous allons
maintenant discuter des patrons phylogénétiques obtenus a I’échelle
biogéographique et a I’échelle des radiations des branches terminales, en nous

focalisant sur les espéces du genre Acanthoscelides.

11.1. Relations entre patrons phylogénétiques et biogéographie

La reconstruction phylogénétique consensus (voir Figure 4) montre une
divergence globale ancienne, tous genres confondus, entre les especes du Nouveau
Monde et de I’Ancien Monde. Cette divergence est vraisemblablement le résultat de
I’ouverture de I’Atlantique ou de la déconnection des ponts béringiens. D’un c6té, on
observe la quasi-totalité des espéces de Bruchidius (a I’exception de B. lineatopygus),
les espéces des genres Callosobruchus, Tuberculobruchus et Decellobruchus, ainsi que
Acanthoscelides plagiatus3, et de l'autre coté, on retrouve 23 des 26 Acanthoscelides
néotropicaux, ainsi que Algarobius prosopis (voir figure 4). Ces deux clades sont ancrés
par un groupe hétérogéne de trois especes comprenant B. lineatopygus, Conicobruchus
strangulatus et Gibbobruchus sp. Néanmoins, un petit clade comprenant cing especes
néotropicales (trois Acanthoscelides — A. macrophthalamus, A. mexicanus, A.
oblongoguttatus — ainsi que Merobruchus plagiatus et Sennius sp.) se positionne de fagon
inattendue. En effet, les espéces qui le composent font partie (analyse par maximum
de vraisemblance) ou sont immédiatement a proximité (analyse bayésienne) du clade
regroupant les especes de I’Ancien Monde. La position inattendue de ce groupe
néotropical, constitué de 5 especes de trois genres différents se développant toutes
sur Mimosoideae ou Caesalpinioideae, peut étre expliquée soit par une hypothese de

vicariance, soit par une hypothese de colonisation.

3 Les Acanthoscelides de I’Ancien Monde semblent donc avoir été mal classifiés.
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Selon I’hypothése de vicariance, la divergence entre ce clade et les espéces de
I’Ancien Monde serait antérieure a la dislocation du Gondwana (ou du moins
antérieure a la rupture des ponts béringiens). Selon I’hypothése de colonisation, ce
clade serait issu de migrants de I’Ancien Monde, qui auraient atteint le Nouveau
Monde apres la dislocation du Gondwana (ou apres la rupture des ponts béringiens).
Cette colonisation d’un continent a I’autre pourrait s’étre faite par migration aérienne
(au travers de tempétes ou de courants ascendants comme cela a été montré chez les
papillons Monarques [Zalucki et Clarke 2004]) ou par une migration au travers des
oceéans, surtout a des stades suivant de peu la rupture des connexions continentales.
Une telle migration pourrait avoir par exemple emprunté des radeaux formés de
troncs et d’autres matiéres organiques, comme décrit pour les rongeurs
caviomorphes (Huchon et Douzery 2001) ou le genre de Clusiaceae Symphonia (Dick
et al. 2003). Elle aurait aussi pu avoir lieu lors de leur stade larvaire séminivore, dans

des graines en dérive, emportées par les courants marins.

11.2. Evolution paralléle entre Bruchinae du Nouveau et de I’Ancien Monde

D’une maniere générale, notre étude phylogénétique montre une évolution
paralléle entre espéces de I’Ancien Monde et du Nouveau Monde. Les mémes tribus
de plantes-hétes (lorsque celles-ci ont une distribution transcontinentale) y sont
exploitées par différentes espéces de Bruchinae, méme s’il existe quelques exceptions
(comme [I’exploitation des Malvaceae par Acanthoscelides et des Apiaceae par
Bruchidius). Cette colonisation indépendante des mémes plantes-h6tes par ces
différentes espéces de Bruchinae — de I’Ancien et du Nouveau Monde - est
probablement due a des adaptations similaires (notamment aux défenses de leurs
plantes-hétes) dans leurs différentes aires de répartition. La colonisation
d’environnements similaires par des groupes freres est observée chez les insectes
phytophages, aussi bien au niveau infra-spécifique (par ex. chez différentes
populations de phasmes de I’espece Timema cristinae [Nosil et al. 2002]), qu’au niveau
supra-spécifique (cf. notre étude). Les causes de telles radiations paralleles peuvent

étre expliquées par des prédispositions écologiques et génétiques. Dans notre étude,
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les bruches démontrent le potentiel a se développer sur la grande majorité des
semences qui présentent une testa dure. Elles peuvent donc théoriquement coloniser
toutes les especes qui présentent une telle caractéristique. Néanmoins, il existe
certaines limites a cette colonisation. Par exemple, aucune des 130 espéces du genre
pantropical Erythrina (Phaseoleae) — qui contiennent différentes érythroidines
toxiques [Neill 1993] — n’est attaquée par des bruches, alors que les especes d’autres
genres pantropicaux de Phaseoleae phylogénétiquement proches (comme Teramnus
ou Vigna) sont consommeées aussi bien par des espéces d’Acanthoscelides que de
Bruchidius (Udayagiri et Wadhi 1989). Ainsi, on peut dire que les Bruchinae de
I’Ancien et du Nouveau Monde ont colonisé I’ « ensemble des possibles », en termes
d’environnements physico-chimiques des plantes-hotes. Cet «ensemble des
possibles » semble donc lié a leur potentiel limité de détoxification, qui les empéche
de coloniser certains groupes de plantes-hétes contenant des composés toxiques
particuliers, et qui les restreint a un nombre limité d’hétes. Ceci explique
probablement I’évolution paralléle observée chez Acanthoscelides et Bruchidius, dont
les espéces ont exploré I’ « ensemble des possibles » et colonisé les mémes types de
plantes-hdtes (ou presque) dans le Nouveau Monde et I’Ancien Monde

respectivement.

On peut penser que des processus identiques de contraintes phylogénétiques
jouent un r6le au niveau de la diversification écologique des Bruchidae. Les espéces
de Bruchidae peuvent en effet coloniser toutes les espéces de plantes-hotes dont elles
peuvent potentiellement détoxifier les composés secondaires, mais pas celles
produisant des composés secondaires qu’elles ne savent pas détoxifier, du moins, pas

tant gu’une adaptation-clé spécifique n’aura pas évolue.

11.3. Radiations terminales et conservatisme taxonomique de l’association a la

plante-hote

En ce qui concerne les relations évolutives récentes entre plantes-hotes et

Bruchinae, le conservatisme taxonomique de la plante-h6te est le schéma le plus
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souvent observé : les especes de bruches phylogénétiguement proches se
développent globalement sur des plantes-h6tes également phylogénétiquement
proches. Les petites radiations caractéristiques des branches terminales (voir Figure
4) attestent probablement du fait qu’une adaptation-clé a une défense particuliere
d’'une plante-hdéte a permis a une lignée de bruches d’exploiter de nouvelles
ressources (jusque-la non utilisées), et d’évoluer vers des processus de diversification
grace a une spécialisation plus fine encore. Un aspect particulierement intéressant de
notre étude est qu’au moins deux radiations terminales — d’une part dans un groupe
d’espéces du Nouveau Monde et d’autre part dans un groupe d’espéces de I’Ancien
Monde - concernent des especes de bruches de genres difféerents, mais se
développant sur un méme groupe de plantes-hotes. Ces deux groupes de Bruchinae

sont :

- Acanthoscelides mexicanus, A. macrophtalamus, A. oblongoguttatus,
Merobruchus placidus et Sennius sp., qui se développent sur

Mimosoideae (ou Caesalpinioideae dans le cas de Sennius sp.).

- les deux espéces de Tuberculobruchus ainsi que huit especes de
Bruchidius, qui se développent également sur Mimosoideae (ou

Caesalpinioideae dans le cas de B. dialli).

Il est intéressant de relever que dans ces deux groupes, I’adaptation aux
especes de Mimosoideae (ou de Caesalpinioideae) semble avoir entrainé une
variation morphologique extrémement importante. Ainsi, les especes qui composent
ces groupes sont si difféerentes morphologiquement que les taxonomistes les ont

définies dans différents genres.

D’autres groupes d’espéces d’Acanthoscelides présentent également un
conservatisme taxonomique en termes de plantes-h6tes. C’est notamment le cas des
especes se développant sur la tribu des Phaseoleae, qui forment des groupes
monophylétiques au niveau du genre de plante-hote. Selon les différentes méthodes
de reconstruction phylogénétique utilisées, ce conservatisme est néanmoins plus ou

moins strict. Les groupes monophylétiques les plus remarquables se développant sur
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un méme genre de Phaseoleae sensu lato (en incluant les Desmodieae ; voir Wink et al.

2003) sont les suivants :

- A. argillaceus, A. obtectus et A. obvelatus sur Phaseolus spp. (groupe
monophylétique quelle que soit la méthode de reconstruction

phylogénétique utilisée) ;

- A. biustulus, A. desmodicola, A. mazatlan et A. stylifer sur Desmodium
spp. (groupe monophylétique quelle que soit la méthode de

reconstruction phylogénétique utilisée) ;

- A. flavescens, A. isla, A. palmasola, A. sanfordi sur Rhynchosia spp.
(groupe monophylétique selon la méthode de reconstruction

phylogénétique par maximum de vraisemblance).

La monophylie de groupes d’espéces a I’échelle des tribus de Fabaceae est
également le plus souvent respectée, que ce soit chez les espéces de I’Ancien Monde
ou du Nouveau Monde. Outre les tribus de Fabaceae, un conservatisme taxonomique
strict s’observe aussi chez les Acanthoscelides se développant sur des Malvaceae

(autres que les Tilioideae).

Pourtant, dans certains cas, le conservatisme taxonomique n’est pas respecté,
et les patrons phylogénétiques refletent des événements de « sauts » d’un type de
plante-hote a un autre. C’est notamment le cas des espéces qui se développent sur
Caesalpinioideae, qui aussi bien chez Acanthoscelides que chez Bruchidius, semblent
s’étre adaptées a un nouvel héte a partir d’'un ancétre se développant sur
Mimosoideae. De tels «sauts» peuvent avoir lieu entre des plantes-hotes
taxonomiquement éloignées mais chimiquement proches (Ehrlich et Raven 1964,
Futuyma et McCafferty 1990, Becerra 1997, Termonia et al. 2001), ou au contraire
résulter d’innovations-clés, qui permettent le passage vers un autre hote
taxonomiquement, mais aussi chimiquement, éloigné (Mardulyn et al. 1997). C’est
probablement le cas pour les lignées ayant opéré un tel saut des Mimosoideae vers

les Caesalpinioideae, car ces deux sous-familles de Fabaceae sont connues pour leurs
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différences de composés secondaires (Hegnauer 1994, Hegnauer et Hegnauer 1996,

2001).

Ainsi, pour les espéces d’insectes phytophages étudiées ici, les processus de

diversification peuvent étre :

- liés a un conservatisme taxonomique (et probablement chimique) des

plantes-hotes ;

- associés a de rares changements d’hoétes (vers des hotes

chimiquement, et souvent taxonomiquement, différents).

Ces deux schémas correspondent a deux facettes complémentaires du réle de
I’écologie dans les processus de spéciation. Dans le premier schéma — le plus
frequemment observé — on observe un conservatisme de niche au niveau
phylogénétique : les lignées divergent en allopatrie (par vicariance ou par dispersion)
et ne démontrent pas d’adaptation locale, la niche ancestrale étant conservée chez
chacune des lignées (Webb et al. 2002). Dans un tel cas, différents facteurs tels que le
manque de variabilité génétique, les flux de genes ou la pléiotropie empéchent
chacune des lignées de s’adapter différentiellement a leur nouvel environnement
(Wiens 2004). Ainsi, les lignées divergentes de phytophages restent associées a des
especes de plantes-hodtes chimiquement (et donc le plus souvent taxonomiquement)
proches. Dans le second schéma, c’est au contraire I’adaptation locale a un nouvel
environnement (en allopatrie ou en sympatrie) qui se révele le moteur de la
spéciation : la sélection divergente (sur des traits phénotypiques) entre populations,
dans des habitats contrastés, conduit de fagcon directe ou indirecte a I’évolution d’un

isolement reproducteur (Schluter 2000, Via 2002) (voir Figure 5).
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I1l. STATUT DES ESPECES SPECIALISEES SUR LES HARICOTS DU GENRE

PHASEOLUS

Afin d’explorer a un niveau de détail plus important le réle de la plante-héte
sur I’évolution des Acanthoscelides associés, nous avons focalisé notre étude sur les
especes associées au genre Phaseolus : A. argillaceus, A. obtectus et A. obvelatus. Ces
trois espéces d’Acanthoscelides présentent un nombre tres important de ressemblances
morphologiques et écologiques — d’ou leur appartenance au méme groupe A. obtectus
(Johnson 1983, 1991) (voir Tableau 1) — qui laissent supposer leur proximité
phylogénétique. Alors que A. argillaceus présente une coloration générale rouge vif,
A. obtectus et A. obvelatus démontrent une pigmentation beaucoup plus fonceée,
tendant vers le brun-gris. Acanthoscelides obtectus et A. obvelatus sont tres difficilement
différenciables d’un point de vue morphologique (voir Figure 6), puisque seules des
variations de leur coloration (au niveau du pygidium, du fémur et des antennes), de
la forme des antennes, ainsi que de la forme des genitalia pour les males, permettent
de les distinguer. Elles ont par ailleurs souvent été confondues dans la littérature
portant sur I’écologie ou la génétique de la bruche du haricot, d’autant qu’elles
partagent parfois le méme habitat. Cette confusion perdure jusqu’a la fin des années
1970 (Huignard et Biémont 1978), avant que leur statut d’especes jumelles ne soit
finalement reconnu (Leroi et al. 1990). Ces deux especes semblent néanmoins se
différencier par un trait écologique majeur, le voltinisme (ou le nombre de
générations par année). Alors que A. obvelatus, comme A. argillaceus, est univoltine, A.
obtectus démontre un multivoltinisme obligatoire, qui lui a permis de devenir un
ravageur cosmopolite, comme nous le verrons. En effet, de nos jours, alors que A.
obvelatus et A. argillaceus sont toujours restreintes a une distribution mesoaméricaine,
A. obtectus a colonisé d’autres continents, et est capable de se développer sur d’autres
plantes-hétes domestiquées, telles que Vigna unguiculata (L.) Walp., Pisum sativum L.
ou Lens esculenta Moench (Jarry et Bonet 1982). Jusqu’a présent, le statut des deux
especes jumelles A. obtectus et A. obvelatus est toutefois resté obscur : alors qu’une

étude assez récente menée a I’aide de marqueurs allozymiques a mis en évidence une
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différenciation génétique entre les deux espéces (Gonzalez-Rodriguez et al. 2000), une
autre étude plus ancienne (Biémont et al. 1986), a démontré la capacité de ces deux
especes a s’hybrider en laboratoire, mais seulement aprés traitement hormonal
restaurant entre autres un synchronisme des fertilités. De plus, ces croisements ont
démontré un faible taux de fécondité et une forte proportion de descendants
présentant des malformations (notamment au niveau des antennes). Cette derniére
étude a également postulé que la présence d’individus présentant des malformations
antennaires sur le terrain, pouvait étre un argument en faveur de I’hybridation in
natura de ces deux espéces. Cette question se pose d’autant plus qu’on a observé des

individus fertiles des deux espéces a la méme période de I’'année.

I11.1. Relations phylogénétiques entre A. obtectus et A. obvelatus

Avant d’étudier le role de la plante-hdte sur I’évolution de ces espéces, le
statut de A. obtectus et A. obvelatus doit donc étre mieux connu. Ces deux especes
représentent-elles des lignées différenciées ? Existe-t-il des événements d’hybridation
qui tendent a homogeénéiser les pools génétiques des deux especes ? Les deux especes
sont-elles en réalité une seule et méme espece, présentant un polymorphisme aussi
bien écologique (voltinisme) que morphologique (couleur et forme des antennes) ?
Pour répondre a ces questions, nous avons analysé difféerents genes mitochondriaux
(COI, 12s rRNA) et nucléaire (28s rRNA) d’un échantillon d’individus des deux
especes (54 individus répartis dans 20 populations). L’étude des séquences obtenues
montre sans ambiguité la répartition en deux clades bien différenciés des individus
de chacune des espéces, pour chacun des genes analysés (Manuscrit 111). Quant aux
individus présentant des antennes malformées, mais ayant des genitalia
caractéristiques de A. obvelatus, ils se retrouvent tous dans le clade de cette espéce
(voir figure 7). A I'aide d’une horloge moléculaire mise au point sur Timarcha, un
autre genre de coléoptere de la famille des Chrysomelideae, trés proche des
Bruchidae (Gomez-Zurita et al. 2000), nous avons inféré la divergence nucléotidique
(~15%) entre ces deux clades a 22 millions d’années. Evidemment, cette estimation ne

saurait prétendre étre preécise, car les événements biogéographiques utilisés pour
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calibrer I’horloge de Timarcha ne sont pas communs a Acanthoscelides. Néanmoins,
cette estimation nous permet d’affirmer que les deux espéces sont différenciées
depuis plusieurs millions d’années. Par ailleurs, une étude morphologique et
génetique sur un plus grand échantillon (540 individus) — cette fois-ci a I'aide de
marqueurs microsatellites spécifiques a chacune des deux espeéces (voir Manuscrits
IX et X) — a confirmé I'absence d’individus issus d’hybridation, et a mis en évidence
la validité des caractéres antennaires pour diagnostiquer les individus de I'une ou
I’autre espece. Acanthoscelides obtectus et A. obvelatus sont donc deux espéces
distinctes au sens biologique. Par contre, les colorations d’autres parties de

I’organisme se sont réveélées étre de mauvais prédicteurs de I’identité spécifique.

La validité du diagnostic obtenu par les traits antennaires confirme
I'importance de tels caractéres dans la reconnaissance intra-spécifique des individus.
Les antennes des Acanthoscelides possedent en effet des soies qui jouent un réle dans
I’interception des signaux phéromonaux (Halstead 1973). Ainsi, la reconnaissance de
phéromones — sexuelles ou d’agrégation — spécifiques a I’'une ou l'autre espéce est
trés probablement liée a des caractéristiques éco-physiologiques particulieres, qui
pourraient se refléter par des modifications d’ordre morphologique au niveau des
antennes. On pourrait objecter que les coléoptéres phytophages tendent a sécréter
des phéromones chimiquement proches des composés volatiles émis par leur plante-
hote (Byers et al. 1979), ce qui dans le cas de A. obtectus et A. obvelatus ne devrait pas
conduire a I’évolution vers des phéromones tres différentes, puisque les deux especes
se développent sur les mémes plantes. Néanmoins, certaines espéces jumelles
(comme par ex. Drosophila spp. [Coyne et Charlesworth 1997]) parviennent a se
reconnaitre intra-spécifiquement (et a se différencier inter-spécifiguement)
uniquement sur la base de différences infimes dans la structure de phéromones de la

méme famille chimique.
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I11.2. La patron atypique révéle par le gene mitochondrial cytb

L’examen d’un autre géne mitochondrial (cytb) a montré des résultats
totalement contradictoires avec les patrons phylogénétiques obtenus pour tous les
autres genes. En effet, pour ce gene particulier, tous les individus de A. obtectus et A.
obvelatus analysés se comportent comme s’ils appartenaient a la méme espece, et
présentent des séquences trés proches — voire identiques — entre individus d’espéces
différentes (voir figure 8 ; Manuscrit 1V). Au contraire, les individus de A. argillaceus
se groupent tous a une distance attendue du clade regroupant les individus de A.
obtectus et A. obvelatus, de la méme facon que lors de I’'analyse d’autres genes. Un fait
remarquable est que ce clade atypique comprend également certains individus d’une
espece d’Amblycerinae, Zabrotes subfasciatus Boheman, que nous avions initialement
utilisée comme un groupe externe. Cette espéce est également présente au Mexique,
ou elle peut se développer aussi bien sur les haricots du groupe P. vulgaris, que sur P.
lunatus. Ainsi, elle partage tantot le méme habitat que A. obtectus et A. obvelatus,
tant6t le méme habitat que A. argillaceus. Or, les seuls individus de Z. subfasciatus qui
se positionnent dans le clade atypique, sont ceux prélevés sur I’Altiplano — sur des
populations de haricot de P. vulgaris — ou ils sont sympatriques avec A. obtectus et A.
obvelatus. Au contraire, les individus de Z. subfasciatus provenant de la cote Pacifique
— ou ils se développent sur P. lunatus en sympatrie avec A. argillaceus — se sont
positionnés a une distance considérable des autres individus, de la méme facon
gu’un groupe externe classique. Par la suite il s’est révélé que les Z. subfasciatus
contenus dans le clade atypique présentaient en réalité également un autre cyth (mis
en évidence avec d’autres paires d’amorces), qui les placait aux c6tés des Z.
subfasciatus de la cbte Pacifique. Ainsi, les Z. subfasciatus analysés provenant de
I’Altiplano possedent deux cytb, qui different entre eux par plus de 20% de
divergence nucléotidique. Or, ces deux genes semblent étre sous seélection et
transcrits par une mitochondrie, comme [I'attestent le trés important nombre de
mutations silencieuses (89.4 %) et I'absence de codons stops lorsque le gene est
traduit avec le code génétique mitochondrial des invertébreés. Ce résultat est d’autant

plus surprenant gu’il traite de difféerences considérables en ce qui concerne les
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patrons phylogénétiques obtenus avec deux genes mitochondriaux différents (COI et

cytb), deux genes liés sur un méme génome non-recombinant.

Le moyen emprunté par ce géne atypique — provenant vraisemblablement de
A. obtectus ou A. obvelatus — pour arriver dans une espéce congénérique, ou aussi
éloignée qu’un Amblycerinae, n’est certainement pas [I’hybridation, comme
I’attestent les résultats précédents sur le statut de A. obtectus et A. obvelatus, ainsi que
I'incompatibilité évidente des genitalia de Z. subfasciatus avec celles des
Acanthoscelides. En réalité, il semble que les patrons phylogénétiques obtenus ne
puissent étre expliqués que par I’occurrence de transferts horizontaux via un vecteur
externe. Celui-ci pourrait étre de nature virale, bactérienne ou eucaryote, et étre
parasite ou symbionte. Les candidats a de tels transferts sont aujourd’hui encore peu
connus. Néanmoins, des transferts horizontaux similaires ont été mis en évidence
chez les angiospermes (Bergthorsson et al. 2003), chez les algues (Archibald 2003) ou
encore chez les protistes (Andersson et al. 2003). Dans notre cas, il n’est pas exclu que
le vecteur soit encore associé aux bruches, et que le cytb atypique provienne en fait de
cet organisme exogeéne, qui aurait capturé le cytb d’'un Acanthoscelides. Ce vecteur
pourrait étre de nature procaryote (comme les bactéries endosymbiotiques qui
abondent chez les insectes [Buchner 1965]), ou alors de nature eucaryote (comme les
différents protozoaires du tube digestif). Il est intéressant de relever que récemment,
Kondo et al. (2002) ont mis en évidence un événement de recombinaison entre une
Wolbachia symbiotique et son héte, un Bruchinae du genre Callosobruchus. Le point
essentiel de notre analyse reste le fait que ce transfert horizontal se produit entre des

espéces démontrant une proximité écologique, et non phylogénétique.

4 La possible recombinaison de la mitochondrie animale est un sujet actuellement débattu et trés
controversé (Awadella et al. 1999, Ladoukakis et Zouros 2001, Maynard-Smith et Smith 2002, Rokas et
al. 2003). En revanche, la recombinaison est fréquente chez les eumycétes, le groupe frére des animaux
(Saville et al. 1998).
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IVV. DIFFERENCES DE DISTRIBUTION ECOLOGIQUE ENTRE LES ESPECES JUMELLES

A. OBTECTUS ET A. OBVELATUS

Acanthoscelides obtectus et A. obvelatus représentent deux entités génétiques
distinctes qui ne s’hybrident pas. Néanmoins, leur coexistence en sympatrie — des
individus des deux espéces peuvent émerger de la méme gousse, voire de la méme
graine de haricot — pose le probléeme de leur différenciation écologique. Ces deux
especes, qui démontrent une ressemblance morphologique frappante, semblent en
effet partager la méme niche écologique, ce qui est en contradiction avec le principe
de différenciation nécessaire des niches écologiques, suggéré par Hutchinson (1957).
Selon ce principe, deux especes peuvent coexister si, et seulement si, certaines
dimensions de leur niche different. En d’autres termes, si deux espéces présentent
une niche écologique identique en tous points, la plus compétitive des deux exclura
I'autre. Cependant, Hubbell (2001) a proposé une alternative au principe de
Hutchinson (1957), au travers de la théorie neutre de la structure des communautés.
Selon ce nouveau paradigme, deux espéces ecologiquement identiques pourraient
coexister transitoirement, sans que la différenciation de leur niche soit nécessaire, car
les dynamiques d’exclusion ou de coexistence sont lentes pour des compétiteurs

identiques (Zhang et al. 2004).

La coexistence de A. obtectus et A. obvelatus pourrait bien étre expliquée par un
tel paradigme. Cependant, il est possible que certains facteurs différencient les niches
de ces deux especes, malgré leur apparente similitude. Leroi et al. (1990) ont proposé
gue les deux espéces se différencient par I'espece de plante-héte a laquelle elles
seraient associées, A. obtectus étant d’apres eux mieux adapté a P. vulgaris, et A.
obvelatus a P. coccineus. Ces deux espéces de haricot sont présentes en sympatrie sur
I’Altiplano Mexicain. Néanmoins, elles se répartissent essentiellement selon un
gradient altitudinal, P. vulgaris se développant jusqu’a 2200m, et P. coccineus ne
poussant pas en dessous de 1750m. Ainsi, I’altitude est un facteur confondant de la
plante-h6te, bien qu’a des altitudes intermédiaires (de 1750m a 2200m), les deux

especes de haricot peuvent coexister. Un autre argument en faveur de la ségrégation
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des deux especes sur des plantes-hétes différentes — cette fois-ci en termes de type de
plante-hdte (domestiqué versus sauvage) — résulte de la différence de voltinisme entre
A. obtectus et A. obvelatus. En effet, le multivoltinisme de A. obtectus lui permet de se
développer jusqu’a épuisement des ressources, ce qui la prédispose aux stocks de
semences de haricot, et donc a fortiori, a étre plutdt adaptée au haricot domestiqué.
Au contraire, A. obvelatus présente une diapause reproductive obligatoire qui
I’empéche de réaliser plus d’une génération par an. Ainsi, il semble que les individus
de A. obvelatus soient parfaitement synchronisés a la phénologie des haricots

sauvages, et on peut s’attendre a ce qu’ils s’y développent préférentiellement.

Quelle que soit I'hypothése formulée, la différenciation de niche écologique
entre A. obtectus et A. obvelatus en fonction de la plante-hdte pourrait faire appel a des
processus d’adaptation locale, ou d’évolution de races d’hétes, processus qui ont été
mis en évidence dans de nombreux autres modeles biologiques (Caillaud et Via 2000,
Nason et al. 2002, Pelozuelo et al. 2004). lls sont également connus chez les
parasitoides d’Acanthoscelides, dont au moins une espece semble démontrer une
préférence pour I’'une ou l'autre espéce de haricot>. En réalité, une telle adaptation
semble également attendue chez les bruches, qui, de par leur biologie en interaction
étroite avec les semences des plantes-hétes, les rendent trés sensibles a toute
modification des substances secondaires des graines de haricot. En effet, aussi bien
au niveau de I’espece (Calderon et al. 1992) que du type — domestiqué versus sauvage
— (Smartt 1988), les haricots présentent d’importantes différences en termes de
composés secondaires® qui pourraient aboutir a des processus d’adaptation et de

différenciation chez les espéeces qui leur sont inféodées (Benrey et al. 1998).

5 Les parasitoides semblent dans le cas présent plus étroitement liés a I’'espéce de plante-hdte qu’a
I'espéce de bruche, probablement en raison du fait qu’ils repérent la présence de bruches en étant
attirés par les composés volatils de la plante-héte (Aebi et al. in prep).

6 Quelle que soit I'espéce considérée, les haricots sauvages se différencient notamment des haricots
domestiqués par des concentrations bien plus élevées en arceline, en inhibiteurs de I’'alpha-amylase, et
en composés cyanogéniques (Smartt 1988). Quant a P. coccineus et P. vulgaris, ils se distinguent en
particulier par des compositions différentes en acides aminés, P. coccineus étant plus riche en lysine et
en méthionine (Calderon et al. 1992).
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IV.1. Ségrégation des niches écologiques des deux espéces jumelles

Afin de déterminer si A. obtectus et A. obvelatus différent effectivement par leur
adaptation a I’espece ou au type — domestiqué versus sauvage — de plante-héte (ou
par d’autres facteurs tels que I'altitude), nous avons échantillonné prés de 30’000
individus des deux espéces entre décembre 2001 et mars 2002 sur I’Altiplano
mexicain (Manuscrit V). Les résultats de I’'analyse sur I'ensemble des individus
montrent que les deux especes ne semblent pas se différencier en fonction de I’espece
de haricot. Nous avons en effet échantillonné un certain nombre de bruches se
développant sur des populations de haricot dans lesquelles coexistaient P. vulgaris et
P. coccineus, et les fréquences relatives de I’'une ou I'autre espéce jumelle de bruche ne
different pas en fonction de I’espéce de haricot. Par contre, elles varient en fonction

du type de haricot, de I'altitude, et de la date de prélevement (voir figure 9) :

- I’altitude semble étre le facteur qui ségrege le mieux les deux espéces,
puisque dés l'altitude de 2200m, on ne retrouve plus que A. obvelatus —
quel que soit le type de haricot — alors que A. obtectus devient de plus

en plus fréquent a des altitudes inférieures ;

- a des altitudes inférieures, la fréquence de A. obtectus augmente en
effet progressivement, et ce, d’autant plus si on considere les individus
associés au haricot domestiqué, sur lequel A. obtectus devient
majoritaire des qu’on se trouve au-dessous de 1700m ; en revanche,
sur haricot sauvage, la proportion de A. obtectus ne dépasse jamais

50%, méme aux altitudes les plus basses de notre échantillonnage.

- la date de prélévement influe également sur la proportion des deux
especes, A. obtectus devenant plus fréquente au fur et a mesure que la

saison avance’.

7 Sur haricot sauvage, les premiéeres bruches émergent dés le mois de décembre, lorsque les premiéres
gousses viennent de mdrir. L’émergence prend fin en avril, lorsque s’achéve la période de
fructification du haricot. Sur haricot domestiqué, I’émergence continue tout au long de I'année, tant
que des ressources sont disponibles.
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Il n’est donc pas nécessaire d’invoquer la théorie de Hubbell pour expliquer la
coexistence de ces deux especes jumelles: leurs niches sont significativement
différenciées. D’une maniére générale, il est important de mettre I'accent sur le fait
que A. obvelatus est I’espéce majoritaire dans presque tous nos échantillons, a
I’exception de populations de haricot domestiqué de basse altitude. Il est également
nécessaire de préciser ici que la différenciation de niche observée (en fonction de
I’altitude, du type de haricot et de la date) n’est pas systématique quel que soit le site
considéré. Ainsi, certains stocks de haricot domestiqué a des altitudes intermédiaires
présentaient moins d’1% de A. obtectus, alors que certaines populations de haricot
sauvage hébergeaient presque exclusivement des A. obvelatus. Cependant, on peut
considérer que les niches écologiques des deux especes sont significativement
différentes. Le multivoltinisme de A. obtectus explique aisément pourquoi la
fréquence de I'espéce est plus importante sur haricot domestiqué, et augmente au fil
de la saison. En effet, alors que A. obvelatus ne se reproduit qu’une fois par an, A.
obtectus se developpe exponentiellement tout au long de I'année, ce qui en fait
aujourd’hui un ravageur bien plus important que A. obvelatus. La ségrégation
altitudinale des deux espéces peut également étre en partie expliquée par leurs
différences de voltinisme. L’univoltinisme de A. obvelatus est en effet associé a une
diapause reproductive (et a fortiori un ralentissement métabolique) de plusieurs mois.
A haute altitude plus encore gqu’a basse altitude, I'univoltinisme permet donc aux
individus de A. obvelatus de mieux passer la mauvaise saison. Au contraire, a plus
basse altitude, l'univoltinisme n’est pas autant sélectionné car les conditions
climatiques sont moins extrémes au cours de la mauvaise saison. De surcroit, la
proportion de haricot domestiqué — sur lequel il est avantageux de se reproduire
continuellement - est bien plus importante en basse altitudes. Ainsi, le

multivoltinisme de A. obtectus est plus adaptatif en basse altitude.

Néanmoins, les différences de voltinisme entre les deux especes (et par la
méme également leur ségrégation altitudinale) ne semblent pas étre issues de la

compétition entre les deux especes, mais plutdt de caractéristiques physiologiques

8 | "altitude est donc un facteur confondant du type de haricot (sauvage versus domestiqué).
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propres, acquises dans des environnements différents. Comme nous le verrons par la
suite (V.1, V.2), A. obtectus et A. obvelatus semblent avoir divergé en allopatrie

(Manuscrit VI1).

La différence de voltinisme des deux especes jumelles ne reste pas moins une
distinction fondamentale qui pourrait entrainer la spécialisation de A. obtectus sur les
stocks de haricot domestiqué (ou les ressources sont constantes) et de A. obvelatus sur

haricot sauvage :

- d’une part, les populations de haricot sauvage représentent des puits
pour les individus de A. obtectus, qui sont incapables de rentrer en
diapause reproductive et doivent impérativement se reproduire et
pondre rapidement sur de nouveaux haricots ; a moins que certains
d’entre eux ne parviennent & migrer transitoirement vers un stock de
haricot domestiqué, les populations de A. obtectus s’éteignent donc
systématiquement sur haricot sauvage, puisque les 8 mois par an, au
cours desquels le haricot sauvage ne fructifie pas, représentent une
durée bien supérieure a leur espérance de vie maximale (de I’ordre de

4 mois [Jarry 1984]) ;

- d’autre part, les individus de A. obvelatus, méme s’ils peuvent se
développer sur haricot domestiqué, ne peuvent pas rester dans les
stocks de haricot ; ils rentrent en effet obligatoirement en diapause
pour une durée de huit a dix mois (c’est-a-dire qu’ils sont incapables
de se reproduire pendant ce laps de temps) et doivent rejoindre un
environnement naturel, risquant au passage de se perdre ou d’étre
sujets a la prédation par d’autres animaux, afin de se nourrir du
nectar de différentes plantes, ce qui est indispensable a leur survie
jusqu’a la prochaine saison de fructification des haricots (Pichard et al.
1991) - en d’autres termes, A. obvelatus est maladapté aux populations

de haricot domestiqué, qui représentent des puits pour ses individus.
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Ainsi, alors que les populations de haricot sauvage représentent des « puits »
pour A. obtectus, les populations de haricot domestiqué représentent des « puits»
pour A. obvelatus. Chacune des deux especes de bruches semble donc plus adaptée
que I'autre a un type de haricot. Néanmoins, I’existence de flux bidirectionnels, chez
chacune des deux especes, entre populations «sources» et populations «puits» —
bien que plus importants dans le sens «sources » = « puits» que dans le sens « puits»
- «sources» — peut prévenir I’évolution d’adaptations spécifiques, comme le
suggére Wiens (2004). 1l est également possible que la capacité de chacune des deux
especes de bruches a se développer sur les deux types de haricot ne soit contre-
sélectionnée a aucun moment, tant les densités de populations et les flux de migrants

des sources vers les puits sont importantes.

Néanmoins, il serait intéressant d’étudier plus précisément les potentielles
adaptations au haricot domestiqué acquises par les individus de A. obtectus évoluant
sur les autres continents. Hors du Nouveau Monde, A. obtectus est uniquement connu
pour étre un ravageur des cultures, et n’a pas eté décrit sur des plantes sauvages®.
Dans un tel environnement, et au vu de I’'absence de flux de genes avec des
conspécifiques ayant émergé de populations de plantes-hdtes sauvages, des
adaptations particuliéres au haricot domestiqué pourraient se fixer dans les

populations.

IV.2. Adaptation locale versus contre-sélection par les plantes-hotes

Les différences de niches écologiques entre A. obtectus et A. obvelatus sont liées
a différents facteurs biotiques et abiotiques. Néanmoins, les mémes facteurs qui
agissent sur la ségrégation écologique entre especes peuvent également agir sur la
différentiation des populations a l'intérieur d’une espece, notamment via des
processus d’adaptation locale (Kuussaari et al. 2000, Ballabeni et al. 2003, Ruiz-
Montoya et al. 2003). Afin de déterminer si les populations de bruches de chaque

espece ne se différenciaient pas en races d’hétes sur les deux espéces de haricot P.

9 A I’exception d’un relevé anecdotique de A. obtectus sur plantes sauvages de Vigna spp. au Sénégal
(M. Jarry, communication personnelle).
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Figure 10

Analyses factorielles des correspondances basées sur les fréquences alléliques au sein des
populations pour différents locus microsatellites chez A. obtectus (en haut) et A. obvelatus (en
bas). Les populations soulignées proviennent de plantes-hdtes de haricot de I’espece
Phaseolus coccineus, les autres provenant de P. vulgaris. Dans les populations mixtes de
haricot (ou sont présentes ensemble P. coccineus et P. vulgaris), les individus prélevés sur P.
coccineus ou sur P. vulgaris ont été considérés comme faisant partie de deux populations
différentes. Dans de tels cas, ces populations d’un méme site sont reliées par des pointillés.
Pour A. obtectus, les populations mexicaines sont entourées en vert, les populations
européennes en rouge, et la population péruvienne en bleu. Pour A. obvelatus, les populations
provenant de I’ouest de la zone d’échantillonnage sont entourées en rouge et celles qui
proviennent de la zone centre et sud sont entourées en vert.
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vulgaris et P. coccineus, nous avons analysé environ 200 individus de A. obtectus et 600
individus de A. obvelatus — provenant respectivement de 14 et 21 populations — a
I’aide de marqueurs microsatellites spécifiques a chaque espéce (voir Manuscrits I1X
et X). L’analyse de la différenciation génétique entre populations montre un role tres
important de la répartition géographique dans la structuration génétique, mais par
contre, elle ne met pas en évidence de différenciation génétique, ni en fonction de
I’espece de plante-hote, ni en fonction du type de plante-hote (voir Manuscrit VI et

figure 10).

Néanmoins, le cas de A. obtectus sur les différentes especes de haricot (P.
coccineus et P. vulgaris) mérite d’étre un peu plus explicité : pour cette espéce de
bruche, les deux populations provenant de P. coccineus présentent un profil trés
différent des autres populations (d’apres une analyse des correspondances basée sur
les fréquences alléliques; voir populations MALc et TLA sur la figure 10).
Cependant, ces deux populations (dont I'une provient de P. coccineus préleves dans
une population mixte de haricots) sont encore plus éloignées entre elles qu’elles ne le
sont des autres populations se développant sur P. vulgaris, qui quant a elles se
regroupent de facon homogene (voir figure 10). Ainsi, il ne semble pas qu’il y ait
formation de races d’h6tes sur I'une ou l'autre espéce de haricot, & moins que cette
adaptation existe a un niveau tres local. Une autre hypothese pourrait étre que les
individus de A. obtectus soient peu adaptés a se déevelopper sur P. coccineus, et
présentent une forte mortalité sélective. De ce fait, I’action de la dérive est susceptible
d’étre tres forte dans de telles populations, ce qui pourrait entrainer un patron
alléligue différent de celui observé dans d’autres populations. Cette hypothese est
encore renforcée par le fait que dans chacune des deux populations sur P. coccineus
gue nous avons analysées, nous avons genotypé moins de dix individus
(respectivement six et huit). Bien que I’analyse des prélevements sur les populations
mixtes de haricot ne révéle pas de différences de fréquences entre A. obtectus et A.
obvelatus (voir 1V.1), il est donc probable que A. obtectus soit fortement contre-
sélectionnée sur P. coccineus. Une hypothése alternative a la contre-sélection de A.

obtectus sur P. coccineus pourrait étre une adaptation locale a tres petite échelle
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spatiale. Une telle adaptation, au vu des tres petites tailles de populations associées a
P. coccineus — entre zero et vingt individus par site (ce qui est tres faible relativement
aux centaines d’individus de A. obvelatus qui émergent de certaines populations sur

P. coccineus) — aurait néanmoins peu de chances de se maintenir.

Il est intéressant de relever qu’a cette probable contre-sélection de A. obtectus
sur P. coccineus, s’ajoute la maladaptation de cette espece a des altitudes supérieures
a 2000m comme nous lI'avons vu antérieurement. En effet, alors que la diapause
reproductive de A. obvelatus lui permet de mieux résister lors de la mauvaise saison
(de surcroit en altitude), A. obtectus a peu de moyens adaptatifs pour passer cette
mauvaise saison. En outre, méme si P. coccineus et P. vulgaris se retrouvent parfois
ensemble sur un méme site, P. coccineus a tendance a étre inféodée aux
environnements ombragés et légerement humides, tandis que P. vulgaris se retrouve
plutdt dans les milieux ouverts et plus secs. Ainsi, la contre-sélection de A. obtectus
sur P. coccineus provient peut-étre des mémes limitations de sa niche écologique, que
celles qui I’'empéchent de coloniser de plus hautes altitudes, a savoir une mauvaise
adaptation physiologique pour passer la mauvaise saison dans des zones

relativement peu ensoleillées et/ou relativement froides.

Ainsi, aucune des deux especes jumelles ne semble se décliner en deux races
d’hotes liees a une espece particuliere de Phaseolus. Acanthoscelides obvelatus parait
suffisamment généraliste pour se développer aussi bien sur P. vulgaris que sur P.
coccineus, tandis que A. obtectus semble contre-sélectionnée sur P. coccineus (sans
parvenir a s’adapter a cette espéce). La répartition en mosaique des populations
sauvages — voire des individus — des deux haricots P. vulgaris et de P. coccineus peut
étre invoquée pour expliquer I'absence d’évolution vers une spécialisation. En effet,
les populations de bruches (d’'une méme espece) associées a P. vulgaris et P. coccineus
s’échangent constamment des migrants, et une adaptation spécifique a I’'un ou I'autre
haricot ne pourrait pas apparaitre en raison de flux de génes incessants, de la méme
facon que nous I’'avons vu pour I'absence d’adaptation a un type (domestiqué versus

sauvage) de haricot.
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Figure 11

A.

A. argillaceus
obvelatus

Reconstruction phylogénétique de différents individus de A. obtectus a I’aide

de séquences d’ADN
microsatellites

(& droite).

mitochondrial
La

(@ gauche) et de génotypes
reconstruction au moyen de génes

mitochondriaux (ancrée par A. obvelatus et A. obtectus) montre la position
basale de I’individu péruvien, aux c6tés de I’individu mexicain atypique
YOH (encadré en ligne pleine). Les individus de I’Ancien Monde forment un

groupe monophylétique

avec l’individu mexicain XOT (encadré en

pointillés). Dans la reconstruction a I’aide de microsatellites (non ancrée), les

individus péruviens — en

bleu — présentent généralement des branches plus

longues que tous les autres. Les individus de I’Ancien Monde — en vert —
sont relativement bien ségrégés des individus mexicains — en rouge. Notons
la position inattendue de I’individu espagnol PRA 13. Les individus
mexicains et péruviens se positionnent a des endroits divers au sein de I’arbre.
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Origine des deux espéces jumelles et analyse phylogéographique de A. obtectus, I’espéce cosmopolite

V. ORIGINE DES DEUX ESPECES JUMELLES ET ANALYSE PHYLOGEOGRAPHIQUE DE

A. OBTECTUS, L’ESPECE COSMOPOLITE

La répartition cosmopolite de A. obtectus démontre son adaptation actuelle aux
stocks de haricot domestiqué. Néanmoins, I’ancienne divergence entre A. obtectus et
A. obvelatus ne permet pas d’envisager le multivoltinisme comme une adaptation aux
stocks de haricot bien que certains auteurs (par ex., Labeyrie 1990) aient proposé que
le multivoltinisme ait été a I'origine de la spéciation des deux especes, lors de la
domestication du haricot il y a environ 7000 ans (Kaplan et Lynch 1999). Ainsi,
I’origine du multivoltinisme doit probablement étre antérieure a la domestication du

haricot, et avoir été favorisée par un environnement particulier.

V.1. Origine péri-andine de A. obtectus

Au travers d’une étude phylogéographique d’individus de A. obtectus
provenant du Mexique, du Pérou, d’Espagne, de France, de Suisse, et du Cameroun,
nous avons cherché a déterminer I'origine de A. obtectus (Manuscrit VII). Pour ce
faire, nous avons utilisé différents marqueurs mitochondriaux (COI, 16s rRNA et 12s
rRNA) ainsi que des marqueurs microsatellites propres a A. obtectus (Manuscrit X).
Les deux méthodes de reconstruction utilisées (maximum de vraisemblance pour les
marqueurs mitochondriaux; a de Rousset 10 (2000) pour les marqueurs
microsatellites) ont toutes deux placeé les individus péruviens en position basale (voir

figure 11) :

- dans I'analyse sur marqueurs mitochondriaux (pour laquelle un seul
individu par population a été séquencé), I'individu péruvien ancre
tous les autres individus, a I'exception d’un individu mexicain

atypique (dont la position sera discutée plus tard)1.

10 3 est un paramétre de différenciation génétique entre individus, analogue a I’estimation de la
différenciation entre populations « Fst/(1-Fst) ».
11 Cet arbre a pu étre raciné a I'aide de séquences d’individus de A. obvelatus.
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- dans l'analyse a I’aide de marqueurs microsatellites (pour laquelle
plusieurs individus par population ont été génotypés), les individus
péruviens présentent les branches les plus longues ; ainsi, bien que
I’arbre phylogénétique baseé sur les génotypes microsatellites ne puisse
étre ancré a I'aide d’un groupe externe, les individus péruviens
démontrent vraisemblablement une histoire évolutive plus longue que
tous les autres individus, qui présentent quant a eux des branches

relativement courtes.

Le statut ancestral des individus péruviens nous permet de suggérer une
hypothese pour expliquer I’évolution du multivoltinisme. En effet, dans les vallées
centrales des Andes, la saisonnalité est tres faible et certaines especes de haricot
peuvent fructifier toute I’'année. Aujourd’hui, c’est notamment le cas de la forme sub-
spontanée de P. polyanthus Greenman, qui est appelée « frijol de toda la vida » par les
péruviens — ce qui signifie « haricot de toute la vie » — en raison de sa fructification
continue tout au long de I'année. Dans un tel environnement, une bruche qui
évoluerait vers le multivoltinisme serait fortement sélectionnée. Cette hypothese
corrobore la probable origine centro-andéenne de A. obtectus. A I'inverse, de telles
conditions ne sont pas du tout présentes au Mexique, ou la forte saisonnalité du
haricot ne favorise pas I’évolution vers le multivoltinisme. Dans un environnement a
saisonalité marquée, la diapause reproductive obligatoire de A. obvelatus est
fortement adaptative, puisqu’elle lui permet de traverser la mauvaise saison, et d’étre

parfaitement synchrone avec la phénologie du haricot.

V.2. Origine de A. obvelatus et arrivée de A. obtectus au Mexique

En raison du caractére peu adaptatif du multivoltinisme dans une région ou la
saisonnalité est marquée, il est improbable que A. obtectus ait pu se trouver au
Mexique avant la domestication du haricot. Il est donc probable que I’espéce n’ait pas
été adaptée a I’environnement mesoaméricain avant la domestication du haricot. En

revanche, dés que ’lhomme a commencé a stocker ses récoltes, le multivoltinisme de

32






Origine des deux espéces jumelles et analyse phylogéographique de A. obtectus, I’espéce cosmopolite

A. obtectus a pu se révéler une préadaptation capitale, qui a permis a cette espéce de
se développer dans des régions ou la forte saisonnalité I'empéchait de se maintenir.
Ainsi, on peut penser que l'arrivée de A. obtectus au Mexique est postérieure au
Neéolithique, et a fait suite aux échanges de semences entre civilisations pré-
colombiennes. En datant I’arrivée des A. obtectus dans I’Ancien Monde au XVeé siécle
(Sturtevant 1887), nous pouvons inférer une horloge moléculaire qui situerait son
arrivée au Mexique il y a moins de mille ans. Néanmoins, il est tres délicat d’inférer
des horloges moléculaires sur une période si courte, d’autant plus que le
polymorphisme étudié est peut-étre ancestral, et pourrait tres fortement post-dater
les événements etudiés. En outre, le fort effet fondateur consécutif a I'arrivée de A.
obtectus dans I’Ancien Monde pourrait avoir eu des effets importants sur la dérive, et
avoir par conséquent entrainé une accélération de I’horloge moléculaire. Cependant,
la comparaison des diversités de séquences entre A. obtectus et A. obvelatus au
Mexique a clairement fait apparaitre une diversité allélique plus importante chez A.
obvelatus. Méme si la diversité génétique est soumise a des processus stochastiques,
ce résultat va dans le sens d’une plus longue histoire évolutive de A. obvelatus que de
A. obtectus au Mexique. Ainsi, il semble plausible que A. obtectus soit passée par un
goulot d’étranglement a son arrivée au Mexique, alors que A. obvelatus est
probablement originaire de cette région mesoaméricaine. L’origine mésoaméricaine
de A. obvelatus est appuyée par son aire de répartition actuelle, qui se limite au
Mexique, au Guatemala et a la Colombie (Johnson 1983, 1990). En effet, alors que
grace a son multivoltinisme, A. obtectus a pu coloniser les stocks de haricot du monde
entier, A. obvelatus est restée confinée a la région mésoaméricaine caractérisée par une

forte saisonnalité, ou elle se développe principalement sur les haricots sauvages.

V.3. Colonisation de I’Ancien Monde par A. obtectus et migrations induites par les

échanges de semences

Lors de I'analyse a I'aide de marqueurs mitochondriaux, les individus de
I’Ancien Monde se sont réveélés former un groupe gquasi-monophylétique (a

I’exception du seul individu mexicain de Xochitlan qui s’est retrouvé dans le méme
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clade). Ceci laisse présager la colonisation de I’Ancien Monde par une migration
unique a partir du Nouveau Monde (voir Manuscrit VII). La reconstruction
phylogénétique a I'aide des marqueurs microsatellites montre également le
regroupement des individus de I’Ancien Monde (voir Manuscrit VII ; voir figure 11),
de méme que l'analyse factorielle des correspondances basée sur les fréquences
alléliques (voir Manuscrit VI ; voir figure 10). Cette colonisation trouverait
vraisemblablement son origine au Mexique, comme le montre la proximité des
individus mexicains — notamment de la population de Xochitlan — et des individus
européens. L’arrivée de A. obtectus en Europe pourrait s’étre faite via I’Espagne, dont
la population échantillonnée semble présenter une diversité allélique supérieure aux
autres populations de I’Ancien Monde. En effet, le seul individu européen qui se
dégage des autres en venant s’ancrer au milieu d’individus mexicains provient de la
population de Prado, en Espagne, ce qui est logique compte-tenu des importants

échanges ayant eu lieu entre ce pays et la région mesoameéricaine.

Il est intéressant de relever qu’un événement récent de migration du Pérou
vers le Mexique a également été mis en évidence dans le cas de I'individu mexicain
de Yohualichan — qui s’ancre aux cotés d’individus péruviens — alors que cet individu
provient d’'une monoculture intensive de haricot. Ceci révéle la continuité des
migrations a longue distance d’individus de A. obtectus, via les échanges de semences.
Ainsi, I'histoire biogéographique de A. obtectus est fonction de la faculté de sa plante-
hote a étre disséminée sur tous les continents, suite a sa domestication par I’lhomme.
La biologie de I'insecte qui colonise les semences le prédispose tout particulierement

a profiter de la dissémination de son héte.
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VI. CONSEQUENCES DES PRATIQUES AGRICOLES SUR LES PARAMETRES
POPULATIONNELS ET SUR LA GENETIQUE DES POPULATIONS DE A.

OBVELATUS

Alors que la dispersion du haricot via les échanges humains de semences a
faconné le patron phylogéographique de A. obtectus, il ne semble a priori pas en étre
de méme pour A. obvelatus, dont la distribution est aujourd’hui encore
mesoaméricaine. Néanmoins, les pratiques agricoles peuvent avoir modifié certains
processus populationnels, et par la méme, les parameétres de génétique des
populations de A. obvelatus. Comme nous I’avons vu, la domestication du haricot n’a
pas entrainé la formation de races d’hotes chez A. obvelatus, chez qui la structuration
génétique est essentiellement expliquée par la répartition géographique. Pourtant, il
semble évident que les pratiques agricoles doivent également modifier les
parametres de migration et de dérive des phytophages, comme elles modifient la
génétique des populations des plantes domestiquées. Les échanges de graines, les
pratiques liées a la sélection des semences (qui déterminent I'effectif efficace des
reproducteurs), ou les systemes de reproduction des plantes (par exemple, la
propagation par boutures/tubercules ou la dissémination par semences), sont des
exemples ou les pratiques agricoles influencent de fagcon directe la structure des

populations de plantes domestiquées (voir Manuscrit XI).

VI1.1. Réle des pratiques agricoles sur I'isolement par la distance entre populations

Le role des pratiques agricoles sur la dynamique des populations des bruches
associées a des plantes cultivées intervient essentiellement au niveau des processus
de dispersion des individus. En effet, les bruches peuvent parcourir d’importantes
distances pendant leur stade larvaire, si elles se trouvent dans des semences qui font
I’objet d’un commerce ou d’un échange entre paysans. Au Mexique, hous avons vu a
de nombreuses reprises, des paysans de I’état de Guerrero venir vendre leur récolte,

visiblement infestée par des Acanthoscelides, environ 100km plus loin, au marché de
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Isolement par la distance (km > Fst) pour les 190 paires de populations de A. obvelatus
examinées. Les paires de populations sur haricot sauvage sont représentées en bleu ; les paires
sur haricot domestiqué sont représentées en rouge. La droite bleue correspond a la régression
linaire (P = 0.0005) obtenue pour les paires de populations sur haricot sauvage. La droite
rouge en pointillés correspond a la régression linéaire (non significative) pour les paires de
populations sur haricot domestiqué.
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Tenango dans I’Etat de Mexico. Les acheteurs de leur récolte repartaient a leur tour
dans les villages avoisinants, ou le haricot était soit consommeé, soit gardé pour la
semence d’une nouvelle parcelle qui serait plantée I'année suivante. Dans un cas
comme dans un autre, les Acanthoscelides ont migré des dizaines de fois plus loin que
ne I'aurait permis leur dispersion intrinseque par le vol. Ainsi, on s’attend a ce que
les pratiques agricoles modifient substantiellement I'isolement par la distance des

populations de bruches associées au haricot.

Pour étudier I'effet des pratiques agricoles sur la génétique des populations
de A. obvelatus, nous avons génotypé a I'aide de marqueurs microsatellites environ
600 individus de 20 populations mexicaines, parmi lesquelles 13 se développent sur
haricot sauvage, et 7 sur haricot domestiqué. Comme attendu, ces populations ne se
sont pas révélées étre structurées génétiquement en fonction du type (domestiqué
versus sauvage) de haricot, alors qu’elles démontrent un isolement par la distance
significatif. Cependant, en comparant les paires de populations sur haricot sauvage
avec les paires de populations sur haricot domestique, il s’est avéré que seules les
premieres démontraient une corrélation entre distance géographique et
différenciation génétique. Les populations sur haricot domestiqué ne présentent
quant a elles pas de structuration en fonction de la distance géographique (voir
figure 12 et Manuscrit VIII). Cet absence d’isolement par la distance sur haricot
domestiqué provient trés certainement des échanges de semences, qui peuvent se
faire sur plusieurs centaines de kilometres d’un marché régional a un autre. A
I’échelle de notre étude (environ 500 km), les individus émergeant de haricot
domestiqué se comportent donc comme s’ils étaient en panmixie, et on peut
considérer I'ensemble des individus sur haricot domestiqué comme faisant partie
d’un seule et méme population. Au contraire, les individus émergeant de haricot
sauvage (dont la distance maximale de dispersion en volant est de I'ordre de 2km
[Jarry 1984]) ne peuvent migrer que de proche en proche. Ainsi, I'isolement par la
distance générale, constaté sur I’ensemble des populations, est uniquement dG au

patron observé pour les populations sur haricot sauvage.
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V1.2. Conséquences des pratiques agricoles sur la diversité allélique

Le réle joué par les pratiques agricoles sur la génétique des populations de A.
obvelatus ne s’arréte pas aux patrons de migration. En effet, les goulots
d’étranglement se produisant a chaque génération dans les populations de bruches
sur haricot domestiqué entrainent une forte action de la dérive. Ces goulots
d’étranglement sont notamment causés par la consommation humaine de semences.
En effet, si les agriculteurs consomment rapidement leur récolte de haricot, ils
consomment en méme temps les larves de bruches. A cette forte mortalité par
consommation humaine s’est ajouté, plus recemment, I’'usage d’insecticides dans les
stocks. Par ailleurs, la séparation spatiale entre les champs de haricot dans lesquels
pondent les bruches, et les greniers desquels leurs descendants émergent est un autre
facteur de stochasticité démographique : lorsqu’une bruche adulte quitte le grenier
pour rejoindre un champ, sa probabilité de ne pas retrouver sa population d’origine
est importante. L’adulte peut en effet étre sujet a la prédation lors de sa migration, ou
encore se retrouver dans un champ différent de celui dans lequel il a été pondu.
Ainsi, il existe non seulement une forte mortalité d’une année sur l’autre, mais en
plus, les populations recomposées dans les champs ne refletent pas nécessairement le
meélange des lignées de I’'année précédente. Ainsi, on peut s’attendre a ce que de tels
goulots d’étranglement d’une année a I’autre soient responsables d’une diminution
de la richesse allélique a I'intérieur des populations. Or, nos analyses montrent que le
nombre d’alleles dans chaque population (pondéré par la taille des populations) n’est
pas significativement différent entre populations sur haricot domestiqué et
populations sur haricot sauvage. Cependant, une analyse plus fine de cette diversité
allélique montre que le « compartiment sauvage » contient significativement plus
d’alléles que le « compartiment domestiqué ». Elle montre par ailleurs que les alléles
présents dans 10% au plus des populations se retrouvent en nombre

significativement plus grand dans les populations sauvages.

Les pratiques agricoles entrainent donc des processus populationnels
différents entre bruches sur haricot sauvage et bruches sur haricot domestiqué, qui

conduisent a un isolement par la distance différent, mais aussi a une diversité

37






Conséquences des pratiques agricoles sur les paramétres populationnels et sur la génétique des populations de A. obvelatus

allélique également différente. Cependant, ces différents processus populationnels
aboutissent a la méme richesse allélique dans les populations des deux types. Ainsi,
la continuité démographique des populations sur haricot sauvage — les populations
de plantes-hétes restant stables temporellement et spatialement — et leur faible taux
de migration (reflété par I'isolement par la distance observé) permettent le maintien
des alléles rares et d’une certaine diversité allélique au sein des populations. A
I'inverse, les importants goulots d’étranglement empéchent le maintien d’alleles
rares dans les populations issues de haricot domestiqué, alors que le fort taux de
migration associé aux échanges de semences permet d’homogénéiser la diversité
géneétique, et de maintenir ainsi un nombre d’alleles aussi important dans les

populations sur haricot domestiqué que dans les populations sur haricot sauvage.

VI1.3. Conséquences des patrons de migration sur l'acquisition d’adaptations

favorables

Les bruches issues de haricot domestiqué se comportent comme si elles
appartenaient a une seule et méme population, en raison des échanges humains de
semences de haricot. Ainsi, toute adaptation sélectionnée envahira rapidement le
« compartiment domestiqué ». Dans le contexte actuel du débat sur les OGM, un tel
résultat semble primordial en termes d’acquisition de résistances. En effet, si un
individu évolue vers la résistance a un insecticide produit par sa plante-h6te, ce
caractere se répandra trés rapidement, d’une part car la sélection peut agir sur un
effectif efficace plus important, et d’autre part, car les individus de tout le
« compartiment domestiqué » sont capables de migrer a trés grande échelle (dans la
limite des 500km de notre étude). Plus généralement, toute adaptation favorisant la
valeur sélective des individus pourra envahir trés rapidement toute l'aire de
distribution de I’espéce. Les flux de semences a longue distance représentent donc le

moyen, pour les bruches, de fixer plus rapidement les adaptations.
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VII. DISCUSSION GENERALE

Comme nous I’'avons vu au cours de ce travail, les plantes-hotes jouent un role
a deux niveaux de I’évolution de leurs bruches associées: (1) au niveau des
processus de spéciation et de diversification; (2) au niveau des processus
populationnels. Ces deux niveaux sont eux-mémes liés, puisque les processus
populationnels influencent parfois directement les processus de spéciation.
Néanmoins, ils operent a des échelles de temps différentes, et les processus
populationnels ne jouent pas systématiguement un réle sur les processus de
spéciation. C’est pourquoi nous les considérerons ici comme deux types de processus

différents.

D’aprés notre étude au sein de la sous-famille des Bruchinae, nous avons vu
que les processus de diversification sont essentiellement le fait — outre les
évenements biogéographiques - d’apparition d’innovations-clés contrant
probablement les défenses naturelles des plantes-hétes. Au contraire, comme nous
I’lavons vu chez A. obtectus et A. obvelatus, les processus populationnels semblent
principalement influencés par les parameétres de dispersion des plantes-hotes.
Néanmoins, I'association entre défenses de la plante-hote et processus de spéciation
des phytophages d’une part, et entre dispersion de la plante-héte et processus
populationnels des phytophages d’autre part, n’est pas stricte. En effet, la défense
des plantes-hétes peut influencer les processus populationnels, tandis que les
parameétres de dispersion des plantes-hétes peuvent jouer un rdle sur les processus

de spéciation, comme nous allons le discuter maintenant.

VII1.1. Défenses de la plante-h6te

Le r6le des défenses de la plante-h6te sur les processus de diversification des
insectes phytophages s’appuie sur le concept d’innovation-clé. Heard et Hauser
(1995) définissent une innovation-clé comme la modification évolutive d’un trait

d’'un individu, qui est causalement liée a une augmentation du taux de
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diversification du clade résultant (pour lequel cette adaptation-clé est une
synapomorphie). L’innovation-clé qui permet a une lignée d’insectes de contourner
les défenses d’une nouvelle plante-hoéte, entraine en effet la possibilité d’exploiter de
nouvelles ressources, et de diminuer la compétition inter-spécifique, qui représentent
des conditions favorisant la diversification spécifique. Néanmoins, pendant un
certain temps, une lignée peut étre incapable de contourner une défense particuliere
d’'une plante-hodte potentielle donnée. Dans ce cas-la, la défense de la plante-héte
n’influence pas les processus de diversification (puisqu’aucune adaptation-clé n’est
encore apparue), mais contre-sélectionne les populations d’insectes qui essaient de
s’y developper. Ainsi, dans une telle situation, la défense de la plante-héte modifie-t-
elle les parametres génétiques des populations des insectes. C’est notamment le cas,
en ce qui concerne notre étude, des populations de A. obtectus sur P. coccineus. Si on
admet que I'adaptation locale y est faible ou nulle (c’est-a-dire qu’il n’y a pour
I’instant pas d’adaptations-clés chez A. obtectus, pour contourner les défenses de P.
coccineus), ces populations sont des puits, ou la dérive — suite a de forts goulots

d’étranglement — est tres forte.

En généralisant, on peut donc proposer I’hnypothése suivante: tant qu’une
lignée n’a pas acquis d’adaptation lui permettant de contrer la défense d’une plante-
hote, cette défense influence essentiellement les parametres de génétique des
populations de cette lignée ; si un individu de cette lignée acquiert une adaptation-
clé lui permettant de contourner la défense de la plante-héte — et donc d’exploiter de
nouvelles ressources — alors cette défense aura agi comme un moteur de

diversification.

VI11.2. Dispersion de la plante-hote

Les différentes possibilités de migration des bruches les situent dans une
position intermédiaire, entre les phytophages sessiles et les espéces bonnes voilieres
(qu’elles soient phytophages, carnivores ou décomposeurs). En effet, les bruches

peuvent migrer par deux moyens : leur moyen intrinseque, a savoir le vol au stade
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adulte, et un moyen extrinseque, a savoir la migration lors de leur stade larvaire
seminivore, au travers de la dispersion des semences. Ni la migration par le vol, ni la
migration au travers des semences n’assurent a une bruche de se retrouver dans une
nouvelle population de plantes-hotes. Néanmoins, ces deux modes de dispersion
different de par la distance parcourue. La dispersion intrinseque se fait généralement
sur quelques kilometres (a part certains cas exceptionnels de migrations a longue
distance via des courants ascendants ou via des tempétes), alors que la migration
extrinseque, a travers les semences, peut se faire sur de beaucoup plus grandes
distances. En effet, deux vecteurs de migration peuvent générer des dispersions
extrinseques a une importante échelle spatiale. Tout d’abord, les bruches a I'intérieur
des semences dispersées par zoochorie!?, tels que certains acacias par des ongulés
(Miller 1994), peuvent migrer sur des distances de plusieurs dizaines de kilometres ;
de méme, les bruches a I'intérieur de semences dispersées par I’hnomme peuvent
parcourir des distances de I’ordre de plusieurs centaines de kilometres. Les courants
marins jouent le role du deuxiéme vecteur, permettant des migrations a une plus
grande échelle encore. En effet, a condition que les semences de leur plante-héte
flottent, les bruches peuvent migrer d’une Tle a une autre ou d’un continent a un
autre (voir Manuscrit 1). Ainsi, alors que les dispersions a petite échelle spatiale
modifient les patrons de migration, et donc la génétique des populations des espéces
considérées, les migrations a plus grande échelle spatiale peuvent conduire, si elles

menent a I'isolement de certaines populations, a des processus de spéciation.

On peut donc globalement différencier deux niveaux (les mémes que pour les
défenses des plantes) au travers desquels la dispersion de la plante-hdte modifie les
processus évolutifs des bruches associées. Tout d’abord, les dispersions a faible
échelle spatiale modifient la génétique des populations des especes de bruches
associées, de méme que le font les parametres d’abondance et de variation
démographique interannuelle des plantes-hotes. Ensuite, les dispersions a plus
grande échelle spatiale — par zoochorie a longue distance ou hydrochorie via les

courants marins — peuvent modifier les histoires biogéographiques des espéces, et,

12 a dispersion des graines se fait via un vecteur animal.
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Réle des plantes-hotes sur I’organisation de la diversité des bruches associées. La
taille des fleches est proportionnelle a la fréquence des événements représenteés.
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lorsque cette dispersion conduit a I'isolement des populations, mener a des processus
de spéciation. C’est notamment le cas des différentes especes d’Acanthoscelides
présentes dans les iles du Nouveau Monde. Parfois, cette dispersion est récurrente
(ou recente), et la différenciation des populations n’a pas (encore) entrainé de
processus de spéciation. C’est par exemple le cas de A. argillaceus — qui se développe
sur P. lunatus, une plante-héte dont les semences de la forme sauvage flottent (A.
Delgado-Salinas, communication personnelle) — et qui se retrouve sur le continent
américain, mais aussi a Haiti et sur Trinidad. De méme, A. flavescens se retrouve sur
le continent, mais également en Jamaique, sur Aruba, et a Grenade. Cependant, si la
dispersion a longue distance est telle qu’elle permet aux processus de dérive de
conduire a I'isolement des populations, alors elle peut conduire a des processus de
spéciation. Les endémismes tels que A. fuscomaculatus (endémique des Galapagos) et
A. quadratus (endémique de Cuba) illustrent probablement le role joué par la

dispersion des plantes-hétes sur la spéciation des phytophages.

VI11.3. Conclusion

L’interaction entre les insectes phytophages et leurs plantes-hotes a entrainé
un important processus de diversification, depuis pres de 400 millions d’années. Elle
a notamment modifié profondément I'organisation de la diversité des insectes
phytophages, des radiations évolutives aux processus populationnels. Dans le cas
des bruches, nous avons vu que ces processus peuvent étre liés a la défense physico-
chimique, mais également a la capacité de dispersion des plantes-hotes, en
interaction avec les forces tectoniques (on entend par la, la conformation des
continents, des fles et des courants marins) (voir Figure 13). Dans le cas des especes
inféodées aux plantes domestiquées, cette dispersion est également liée, depuis peu,
a I’histoire humaine et aux flux des semences (via les échanges ou le commerce). Au
cours de cette étude, nous avons illustré I’évolution des insectes phytophages dans
ces différents cas de figure, en nous focalisant sur les Bruchinae. Du fait de leur

étroite relation a leur plante-héte, les bruches représentent un modele remarquable

pour estimer le rdle de l'interaction plante-insecte sur I’évolution des espéces
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phytophages. Evidemment, cette étude s’est focalisée sur un nombre restreint
d’espéces, et n'a pas répondu a toutes les questions envisageables sur le sujet.
Néanmoins, elle a traité des processus évolutifs d’un insecte phytophage sur un
continuum temporel, en partant d’une échelle de temps géologique, pour arriver aux
processus populationnels. De ce fait, elle pose les bases d’une étude plus compléte
qui s’intéresserait par exemple a la compréhension globale des patrons évolutifs
observés sur I’'ensemble des bruches actuelles. Du fait du nombre limité d’espéces de
cette famille (environ 1700), une telle étude pourrait étre envisageable, méme si elle
requerrait beaucoup de temps et une panoplie d’analyses différentes. Présentes sur
tous les continents (excepté I’Antarctique), et ayant colonisé de nombreuses familles
botaniques, les bruches se révélent donc étre un modeéle prometteur a I’étude

intégrée des interactions plante-insecte, a toutes les échelles de temps.
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