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I. INTRODUCTION 

 

I.1. Contexte général 

Les insectes représentent un des groupes d’organismes les plus diversifiés 

parmi tous les êtres vivants. Les estimations de leur diversité actuelle sont de l’ordre 

de 5 à 30 millions d’espèces (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 ancêtres arthropodes aquatiques colonisent les terres émergées. Cette origine 

coïncide avec l’arrivée des premières plantes vasculaires terrestres sur la terre ferme 

(Taylor et Taylor 1993, Edwards 2000). Les insectes sont donc parmi les premiers 

animaux à avoir quitté le milieu marin, puisque leur origine précède légèrement 

l’apparition des premiers tetrapodes (Labandeira et Sepkoski 1993). Ecologiquement, 

les premiers insectes se situent alors vraisemblablement dans la chaîne des 

décomposeurs, et jouent le rôle de détritivores (Southwood 1973). Pendant le 

Carbonifère, il y a environ 300 millions d’années, le nombre d’espèces d’insectes a 

connu une radiation massive – en parallèle avec l’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 dégâts liés à l’herbivorie (Labandeira 

1998). Les insectes phytophages ont ainsi su développer la capacité de se nourrir des 

premières plantes vasculaires, dont, dès 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 galligènes. 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 

entraînant l’émergence de nouvelles formes de phytophagie, comme par exemple, la 
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économique. En effet, depuis l’apparition de l’agriculture, certaines espèces 

d’insectes phytophages spécialisées sur les ancêtres des plantes domestiquées sont 

devenues des ravageurs nuisibles. Les mêmes 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 paramètres 

d’abondance et de dispersion des plantes-hôtes. Par ailleurs, l’homme peut 

également jouer un rôle direct sur les populations d’insectes phytophages, en 

particulier au travers de toutes les pratiques agricoles visant à réduire la pression des 

ravageurs sur les cultures.  

L’étude de ces interactions permet donc d’appréhender le rôle joué par les 

plantes-hôtes sur la diversité des insectes phytophages, à différentes échelles de 

temps. On peut se demander, par exemple, comment les plantes-hôtes peuvent-elles 

influencer les patrons de diversification de leurs insectes associés ? Ou encore, 

quelles sont leurs actions à une plus faible échelle de temps, lorsqu’elles 

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

 

I.2. Modèle biologique 

Parmi les neuf ordres d’insectes comprenant des espèces phytophages, les 

coléoptères présentent de loin la plus importante diversité. Les Phytophaga, un sous-

ordre des Coléoptères, comprennent en effet plus de 100’000 espèces phytophages 

décrites (Farrell 1998). Parmi celles-ci, 1700 appartiennent à la famille des bruches 

(Chrysomeloidea : Bruchidae), famille caractérisée par une synapomorphie 

remarquable, la séminivorie obligatoire au stade larvaire (Borowiec 1987), et pour 

laquelle les premiers fossiles – ainsi que les fossiles de plantes présentant des dégâts 

liés à la séminivorie – datent de l’Eocène (il y a environ 50 millions d’années ; voir 

Figure 2). Leur relation très étroite aux semences passe le plus souvent par un 

comportement monophage ou oligophage, en raison de la grande spécificité des 

caractères physiques (structure et épaisseur de la testa) et chimiques (nature et 

concentration des composés secondaires) des espèces de plantes attaquées (Johnson 

1981). En raison de cette étroite interaction, les bruches représentent un modèle idéal 
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pour étudier les relations entre les insectes phytophages et leurs plantes-hôtes. La 

présente étude s’attache donc à traiter des relations évolutives existant entre espèces 

de bruches et plantes-hôtes associées, à 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’espèces – parmi les Bruchidae. Il contient, 

en outre, certaines espèces spécialisées sur des Fabaceae d’importance économique, 

comme les espèces 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 

suggèrent un statut de sous-famille au sein des Chrysomelidae (C. D. Johnson, 

communication personnelle). Néanmoins, au vu de l’importante homogénéité 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 

espèces décrites), même si une minorité d’espèces 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 

espèces de bruches décrites (Johnson 1989). La richesse spécifique de cette sous-

famille est majoritairement (à hauteur d’environ 700 espèces sur 1300) due aux deux 

genres Acanthoscelides et Bruchidius, les seuls à avoir été décrits par Schilsky (1905). 

Au vu de l’absence de caractères 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 critère biogéographique, plaçant les espèces de l’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, à l’exception de quelques espèces dont B. 

incarnatus Boheman sur Vicia faba L. (Udayagiri et Wadhi 1989), et surtout des 

espèces du groupe A. obtectus Say sur des espèces de Phaseolus L.2 (voir Johnson 1983, 

1990) (voir Figure 3). D’origine néotropicale, les espèces du groupe A. obtectus Say 

sont spécialisées sur les plantes-hôtes de la sous-tribu des Phaseolinae (de la sous-

famille des Faboideae). Parmi les cinq espèces 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 espèces 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 cinq espèces 

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 cinquième espèce domestiquée du 

genre. Les deux autres espèces du groupe (A. eriosemicola Johnson et A. amplilobus 

Johnson) sont encore mal connues, et un important travail d’identification de leurs 

plantes-hôtes reste à réaliser (voir Tableau 1). Néanmoins, ces deux espèces sont très 

certainement inféodées uniquement à des espèces de plantes-hôtes qui n’ont pas été 

domestiquées (Johnson 1983, 1990).  

 

I.3. Objectifs et moyens de l’étude 

La grande diversité écologique des nombreuses espèces de Bruchinae et leur 

étroite relation à leurs plantes-hôtes rendent possible le test d’hypothèses évolutives 

à toutes les échelles de temps. Par ailleurs, l’existence d’un certain nombre d’espèces 

                                                 
2 Les haricots du genre Phaseolus font partie des dix plantes les plus consommées sur la planète, et 
représentent la principale source d’azote dans de nombreuses régions du Tiers-Monde (Labeyrie 
1981). Cinq espèces 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 espèces, 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 à des usages locaux au sein du 
Nouveau Monde.  
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d’importance économique – en particulier les espèces inféodées au haricot – 

permettent de mettre en évidence le rôle de l’homme sur l’évolution récente de ces 

espèces. Ainsi, cette étude traitera des points suivants. 

1. Dans un premier temps, elle s’attachera à expliquer les patrons 

phylogénétiques des espèces du genre Acanthoscelides (obtenus à l’aide de 

marqueurs mitochondriaux), en fonction de facteurs liés aux plantes-hôtes 

et à la biogéographie. Au préalable, nous tenterons de circonscrire les 

genres Acanthoscelides et Bruchidius Schilsky, le genre frère de 

Acanthoscelides, et de déterminer les relations entre ces deux genres et 

d’autres genres apparentés de l’Ancien Monde et du Nouveau Monde 

(chapitre II).  

2. Ensuite, elle se focalisera sur les espèces du groupe A. obtectus, afin de 

déterminer d’un point de vue morphologique et moléculaire si les 

différentes espèces associées à Phaseolus (A. obtectus Say, A. obvelatus 

Bridwell et A. argillaceus) représentent réellement des taxons différenciés 

(chapitre III). 

3. Elle abordera par la suite la question de niche écologique des espèces 

jumelles du groupe A. obtectus – A. obtectus et A. obvelatus – afin de mettre 

en évidence des différences d’habitat entre ces espèces. Pour ce faire, nous 

utiliserons des approches écologiques (à l’aide de dénombrements sur le 

terrain) et de génétique des populations (chapitre IV). 

4. Puis, l’origine de A. obtectus et son histoire biogéographique – en relation 

avec les flux migratoires induits par l’homme – feront l’objet d’une étude à 

l’aide de marqueurs mitochondriaux et microsatellites. Nous discuterons 

également de l’origine de chacune des deux espèces jumelles (chapitre V). 

5. Enfin, l’effet des pratiques agricoles sur la génétique des populations de A. 

obvelatus sera plus précisément étudié à l’aide de marqueurs microsatellites 

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

des populations échantillonnées sur haricot domestiqué (chapitre VI).  

 Pour répondre à ces questions, nous nous sommes livrés à une collecte 

d’individus qui a eu lieu essentiellement au Mexique, où A. obtectus et A. obvelatus 

sont présentes sur l’Altiplano, et où A. argillaceus est présente dans les régions de 

plus basse altitude, en particulier sur les côtes pacifique et atlantique. Ces espèces 

sont présentes aussi bien sur les types sauvages que sur les types domestiqués de 

haricot. L’échantillonnage des individus a été majoritairement réalisé à partir de la 

collecte de graines de haricot, desquels ont émergé les adultes de bruches, une fois 

leur développement larvaire à l’intérieur des semences terminé. Les individus de A. 

obtectus provenant d’autres régions biogéographiques (Pérou, Cameroun, France, 

Suisse, Espagne) ont été obtenus grâce à des collaborations extérieures. Enfin, les 

autres espèces 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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II. PROCESSUS DE DIVERSIFICATION ET PATRONS PHYLOGENETIQUES AU SEIN DU 

GENRE ACANTHOSCELIDES 

  

La morphologie des espèces 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 espèces de ce genre présentent certains caractères en 

commun (notamment un nombre relativement constant d’épines fémorales, et des 

genitalia mâles 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 espèce de Bruchinae néotropicale ne pouvant être classée dans aucun des 20 

autres genres neotropicaux (Borowiec 1987). Par ailleurs, certains Acanthoscelides ne 

peuvent parfois pas être différenciés d’autres espèces du genre frère Bruchidius 

(distribué dans l’Ancien Monde uniquement), sur la base de caractères 

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 à l’Ancien Monde. Pourtant, certains 

auteurs ont décrit des espèces d’Acanthoscelides eurasiatiques (Lukjanovitsch et Ter-

Minassian 1957). Même si la plupart de ces espèces 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 espèces paléarctiques d’Acanthoscelides, 

dont le statut doit être vérifié. Si on admet la réalité biologique de ces genres et qu’on 

s’en tient au critère biogéographique de la clé de Borowiec (1987), tout laisse à penser 

que les genres Acanthoscelides (à l’exception des trois espèces décrites dans le 

Paléarctique) et Bruchidius ont divergé depuis que le Nouveau Monde et l’Ancien 

Monde se sont séparés sous l’effet des mouvements tectoniques. Deux événements 

géologiques pourraient expliquer leur séparation actuelle : soit la rupture du 

Gondwana par l’ouverture de l’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 espèces décrites (voir Annexe du Manuscrit 

I), est l’un des genres de bruches qui présente le plus grand nombre d’espèces. La 

plupart des espèces décrites sont monophages ou oligophages (Johnson 1983, 1990). 

Parmi les espèces pour lesquelles une plante-hôte associée a été déterminée (soit 

environ 200 espèces), plus des trois quarts sont inféodées à 18 tribus de Fabaceae, 

essentiellement des Faboideae. Le quart restant se partage les plantes-hôtes 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’espèces. De son côté, le genre Bruchidius présente un spectre d’hôtes proches, car il 

se développe sur 18 tribus de Fabaceae, ainsi que sur des Apiaceae et des Cistaceae. 

L’adaptation aux plantes-hôtes au travers d’innovations-clés a certainement été une 

force évolutive majeure au sein des Bruchinae, comme l’atteste leur capacité à se 

développer sur une importante diversité d’espèces végétales. La diversité des 

plantes-hôtes sur lesquelles se développent ces espèces, ainsi que la spécificité de 

leur relation, pourraient attester de processus de radiations liés à des groupes 

particuliers de plantes-hôtes. 

Aussi bien les paramètres biogéographiques que les facteurs liés à la plante-

hôte semblent donc pouvoir expliquer le patron phylogénétique des espèces des 

genres Acanthoscelides et Bruchidius. Pour vérifier cette hypothèse, nous avons 

reconstruit la phylogénie d’un échantillon d’espèces de chacun des deux genres (voir 

Manuscrits I & II). Nous avons séquencé différentes portions du génome 

mitochondrial (12s rRNA, COI, cytb) de 32 espèces de Bruchinae (Manuscrit I), avant 

d’élargir notre étude à 86 espèces (Manuscrit II). En tout, nous avons considéré 27 

Acanthoscelides (dont 26 espèces néotropicales, et une espèce paléarctique, A. 

plagiatus) et 42 Bruchidius, mais aussi des représentants d’autres genres de Bruchinae, 

en nombres variables : Algarobius (1 espèce), 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 l’Ancien Monde. Les reconstructions par des méthodes de maximum 

de vraisemblance et de parcimonie (Manuscrit I), puis par des méthodes bayésiennes 
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(Manuscrit II), ont généralement donné des résultats congruents. A l’exception d’une 

minorité d’espèces dont nous discuterons le statut par la suite, les espèces du genre 

Acanthoscelides forment un groupe monophylétique (voir figure 4). Les espèces du 

genre Bruchidius sont quant à elles plutôt paraphylétiques, mais semblent former un 

groupe monophylétique avec les autres genres de l’Ancien Monde. Nous allons 

maintenant discuter des patrons phylogénétiques obtenus à l’échelle 

biogéographique et à l’échelle des radiations des branches terminales, en nous 

focalisant sur les espèces du genre Acanthoscelides.   

 

II.1. Relations entre patrons phylogénétiques et biogéographie 

La reconstruction phylogénétique consensus (voir Figure 4) montre une 

divergence globale ancienne, tous genres confondus, entre les espèces du Nouveau 

Monde et de l’Ancien Monde. Cette divergence est vraisemblablement le résultat de 

l’ouverture de l’Atlantique ou de la déconnection des ponts béringiens. D’un côté, on 

observe la quasi-totalité des espèces de Bruchidius (à l’exception de B. lineatopygus), 

les espèces des genres Callosobruchus, Tuberculobruchus et Decellobruchus, ainsi que 

Acanthoscelides plagiatus3, et de l’autre côté, on retrouve 23 des 26 Acanthoscelides 

néotropicaux, ainsi que Algarobius prosopis (voir figure 4). Ces deux clades sont ancrés 

par un groupe hétérogène de trois espèces comprenant B. lineatopygus, Conicobruchus 

strangulatus et Gibbobruchus sp. Néanmoins, un petit clade comprenant cinq espèces 

néotropicales (trois Acanthoscelides – A. macrophthalamus, A. mexicanus, A. 

oblongoguttatus – ainsi que Merobruchus plagiatus et Sennius sp.) se positionne de façon 

inattendue. En effet, les espèces qui le composent font partie (analyse par maximum 

de vraisemblance) ou sont immédiatement à proximité (analyse bayésienne) du clade 

regroupant les espèces de l’Ancien Monde. La position inattendue de ce groupe 

néotropical, constitué de 5 espèces de trois genres différents se développant toutes 

sur Mimosoideae ou Caesalpinioideae, peut être expliquée soit par une hypothèse de 

vicariance, soit par une hypothèse de colonisation.  

                                                 
3 Les Acanthoscelides de l’Ancien Monde semblent donc avoir été mal classifiés. 
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Selon l’hypothèse de vicariance, la divergence entre ce clade et les espèces de 

l’Ancien Monde serait antérieure à la dislocation du Gondwana (ou du moins 

antérieure à la rupture des ponts béringiens). Selon l’hypothèse de colonisation, ce 

clade serait issu de migrants de l’Ancien Monde, qui auraient atteint le Nouveau 

Monde après la dislocation du Gondwana (ou après la rupture des ponts béringiens). 

Cette colonisation d’un continent à l’autre pourrait s’être faite par migration aérienne 

(au travers de tempêtes ou de courants ascendants comme cela a été montré chez les 

papillons Monarques [Zalucki et Clarke 2004]) ou par une migration au travers des 

océans, surtout à 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 matières 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.  

 

II.2. Evolution parallèle entre Bruchinae du Nouveau et de l’Ancien Monde 

 D’une manière générale, notre étude phylogénétique montre une évolution 

parallèle entre espèces de l’Ancien Monde et du Nouveau Monde. Les mêmes tribus 

de plantes-hôtes (lorsque celles-ci ont une distribution transcontinentale) y sont 

exploitées par différentes espèces de Bruchinae, même s’il existe quelques exceptions 

(comme l’exploitation des Malvaceae par Acanthoscelides et des Apiaceae par 

Bruchidius). Cette colonisation indépendante des mêmes plantes-hôtes par ces 

différentes espèces de Bruchinae – de l’Ancien et du Nouveau Monde – est 

probablement due à des adaptations similaires (notamment aux défenses de leurs 

plantes-hôtes) dans leurs différentes aires de répartition. La colonisation 

d’environnements similaires par des groupes frères est observée chez les insectes 

phytophages, aussi bien au niveau infra-spécifique (par ex. chez différentes 

populations de phasmes de l’espèce Timema cristinae [Nosil et al. 2002]), qu’au niveau 

supra-spécifique (cf. notre étude). Les causes de telles radiations parallèles peuvent 

être expliquées par des prédispositions écologiques et génétiques. Dans notre étude, 



Processus de diversification et patrons phylogénétiques au sein du genre Acanthoscelides 

 14

les bruches démontrent le potentiel à se développer sur la grande majorité des 

semences qui présentent une testa dure. Elles peuvent donc théoriquement coloniser 

toutes les espèces qui présentent une telle caractéristique. Néanmoins, il existe 

certaines limites à cette colonisation. Par exemple, aucune des 130 espèces du genre 

pantropical Erythrina (Phaseoleae) – qui contiennent différentes érythroïdines 

toxiques [Neill 1993] – n’est attaquée par des bruches, alors que les espèces d’autres 

genres pantropicaux de Phaseoleae phylogénétiquement proches (comme Teramnus 

ou Vigna) sont consommées aussi bien par des espèces d’Acanthoscelides que de 

Bruchidius (Udayagiri et Wadhi 1989). Ainsi, on peut dire que les Bruchinae de 

l’Ancien et du Nouveau Monde ont colonisé l’ « ensemble des possibles », en termes 

d’environnements physico-chimiques des plantes-hôtes. Cet « ensemble des 

possibles » semble donc lié à leur potentiel limité de détoxification, qui les empêche 

de coloniser certains groupes de plantes-hôtes contenant des composés toxiques 

particuliers, et qui les restreint à un nombre limité d’hôtes. Ceci explique 

probablement l’évolution parallèle observée chez Acanthoscelides et Bruchidius, dont 

les espèces ont exploré l’ « ensemble des possibles » et colonisé les mêmes types de 

plantes-hôtes (ou presque) dans le Nouveau Monde et l’Ancien Monde 

respectivement.  

 On peut penser que des processus identiques de contraintes phylogénétiques 

jouent un rôle au niveau de la diversification écologique des Bruchidae. Les espèces 

de Bruchidae peuvent en effet coloniser toutes les espèces de plantes-hôtes 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 qu’une adaptation-clé spécifique n’aura pas évolué.  

 

II.3. Radiations terminales et conservatisme taxonomique de l’association à la 

plante-hôte 

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

Bruchinae, le conservatisme taxonomique de la plante-hôte est le schéma le plus 
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souvent observé : les espèces de bruches phylogénétiquement proches se 

développent globalement sur des plantes-hôtes également phylogénétiquement 

proches. Les petites radiations caractéristiques des branches terminales (voir Figure 

4) attestent probablement du fait qu’une adaptation-clé à une défense particulière 

d’une plante-hôte a permis à une lignée de bruches d’exploiter de nouvelles 

ressources (jusque-là non utilisées), et d’évoluer vers des processus de diversification 

grâce à une spécialisation plus fine encore. Un aspect particulièrement intéressant de 

notre étude est qu’au moins deux radiations terminales – d’une part dans un groupe 

d’espèces du Nouveau Monde et d’autre part dans un groupe d’espèces de l’Ancien 

Monde – concernent des espèces de bruches de genres différents, mais se 

développant sur un même groupe de plantes-hôtes. 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 espèces de Tuberculobruchus ainsi que huit espèces 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, l’adaptation aux 

espèces de Mimosoideae (ou de Caesalpinioideae) semble avoir entraîné une 

variation morphologique extrêmement importante. Ainsi, les espèces qui composent 

ces groupes sont si différentes morphologiquement que les taxonomistes les ont 

définies dans différents genres. 

D’autres groupes d’espèces d’Acanthoscelides présentent également un 

conservatisme taxonomique en termes de plantes-hôtes. C’est notamment le cas des 

espèces se développant sur la tribu des Phaseoleae, qui forment des groupes 

monophylétiques au niveau du genre de plante-hôte. 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 même 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’espèces à l’échelle des tribus de Fabaceae est 

également le plus souvent respectée, que ce soit chez les espèces de l’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 Tilioïdeae).  

 Pourtant, dans certains cas, le conservatisme taxonomique n’est pas respecté, 

et les patrons phylogénétiques reflètent des événements de « sauts » d’un type de 

plante-hôte à un autre. C’est notamment le cas des espèces qui se développent sur 

Caesalpinioideae, qui aussi bien chez Acanthoscelides que chez Bruchidius, semblent 

s’être adaptées à un nouvel hôte à partir d’un ancêtre se développant sur 

Mimosoideae. De tels « sauts » peuvent avoir lieu entre des plantes-hôtes 

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 hôte 

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 espèces d’insectes phytophages étudiées ici, les processus de 

diversification peuvent être : 

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

plantes-hôtes ; 

- associés à de rares changements d’hôtes (vers des hôtes 

chimiquement, et souvent taxonomiquement, différents).  

Ces deux schémas correspondent à deux facettes complémentaires du rôle de 

l’écologie dans les processus de spéciation. Dans le premier schéma – le plus 

fréquemment 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 gènes ou la pléïotropie empêchent 

chacune des lignées de s’adapter différentiellement à leur nouvel environnement 

(Wiens 2004). Ainsi, les lignées divergentes de phytophages restent associées à des 

espèces de plantes-hôtes chimiquement (et donc le plus souvent taxonomiquement) 

proches. Dans le second schéma, c’est au contraire l’adaptation locale à un nouvel 

environnement (en allopatrie ou en sympatrie) qui se révèle le moteur de la 

spéciation : la sélection divergente (sur des traits phénotypiques) entre populations, 

dans des habitats contrastés, conduit de façon directe ou indirecte à l’évolution d’un 

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

PHASEOLUS 

 

Afin d’explorer à un niveau de détail plus important le rôle de la plante-hôte 

sur l’évolution des Acanthoscelides associés, nous avons focalisé notre étude sur les 

espèces associées au genre Phaseolus : A. argillaceus, A. obtectus et A. obvelatus. Ces 

trois espèces d’Acanthoscelides présentent un nombre très important de ressemblances 

morphologiques et écologiques – d’où leur appartenance au même 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 foncée, 

tendant vers le brun-gris. Acanthoscelides obtectus et A. obvelatus sont très 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 mâles, permettent 

de les distinguer. Elles ont par ailleurs souvent été confondues dans la littérature 

portant sur l’écologie ou la génétique de la bruche du haricot, d’autant qu’elles 

partagent parfois le même habitat. Cette confusion perdure jusqu’à la fin des années 

1970 (Huignard et Biémont 1978), avant que leur statut d’espèces jumelles ne soit 

finalement reconnu (Leroi et al. 1990). Ces deux espèces 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 à une distribution mesoaméricaine, 

A. obtectus a colonisé d’autres continents, et est capable de se développer sur d’autres 

plantes-hôtes domestiquées, telles que Vigna unguiculata (L.) Walp., Pisum sativum L. 

ou Lens esculenta Moench (Jarry et Bonet 1982). Jusqu’à présent, le statut des deux 

espèces jumelles A. obtectus et A. obvelatus est toutefois resté obscur : alors qu’une 

étude assez récente menée à l’aide de marqueurs allozymiques a mis en évidence une 
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différenciation génétique entre les deux espèces (Gonzalez-Rodriguez et al. 2000), une 

autre étude plus ancienne (Biémont et al. 1986), a démontré la capacité de ces deux 

espèces à s’hybrider en laboratoire, mais seulement après 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 dernière 

étude a également postulé que la présence d’individus présentant des malformations 

antennaires sur le terrain, pouvait être un argument en faveur de l’hybridation in 

natura de ces deux espèces. Cette question se pose d’autant plus qu’on a observé des 

individus fertiles des deux espèces à la même période de l’année. 

 

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

Avant d’étudier le rôle de la plante-hôte sur l’évolution de ces espèces, le 

statut de A. obtectus et A. obvelatus doit donc être mieux connu. Ces deux espèces 

représentent-elles des lignées différenciées ? Existe-t-il des événements d’hybridation 

qui tendent à homogénéiser les pools génétiques des deux espèces ? Les deux espèces 

sont-elles en réalité une seule et même espèce, présentant un polymorphisme aussi 

bien écologique (voltinisme) que morphologique (couleur et forme des antennes) ? 

Pour répondre à ces questions, nous avons analysé différents gènes mitochondriaux 

(COI, 12s rRNA) et nucléaire (28s rRNA) d’un échantillon d’individus des deux 

espèces (54 individus répartis dans 20 populations). L’étude des séquences obtenues 

montre sans ambiguïté la répartition en deux clades bien différenciés des individus 

de chacune des espèces, pour chacun des gènes analysés (Manuscrit III). Quant aux 

individus présentant des antennes malformées, mais ayant des genitalia 

caractéristiques de A. obvelatus, ils se retrouvent tous dans le clade de cette espèce 

(voir figure 7). A l’aide d’une horloge moléculaire mise au point sur Timarcha, un 

autre genre de coléoptère de la famille des Chrysomelideae, très proche des 

Bruchidae (Gomez-Zurita et al. 2000), nous avons inféré la divergence nucléotidique 

(~15%) entre ces deux clades à 22 millions d’années. Evidemment, cette estimation ne 

saurait prétendre être précise, car les événements biogéographiques utilisés pour 
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calibrer l’horloge de Timarcha ne sont pas communs à Acanthoscelides. Néanmoins, 

cette estimation nous permet d’affirmer que les deux espèces sont différenciées 

depuis plusieurs millions d’années. Par ailleurs, une étude morphologique et 

génétique sur un plus grand échantillon (540 individus) – cette fois-ci à l’aide de 

marqueurs microsatellites spécifiques à chacune des deux espèces (voir Manuscrits 

IX et X) – a confirmé l’absence d’individus issus d’hybridation, et a mis en évidence 

la validité des caractères antennaires pour diagnostiquer les individus de l’une ou 

l’autre espèce. Acanthoscelides obtectus et A. obvelatus sont donc deux espèces 

distinctes au sens biologique. Par contre, les colorations d’autres parties de 

l’organisme se sont révélées être de mauvais prédicteurs de l’identité spécifique.  

 La validité du diagnostic obtenu par les traits antennaires confirme 

l’importance de tels caractères dans la reconnaissance intra-spécifique des individus. 

Les antennes des Acanthoscelides possèdent en effet des soies qui jouent un rôle dans 

l’interception des signaux phéromonaux (Halstead 1973). Ainsi, la reconnaissance de 

phéromones – sexuelles ou d’agrégation – spécifiques à l’une ou l’autre espèce est 

très probablement liée à des caractéristiques éco-physiologiques particulières, qui 

pourraient se refléter par des modifications d’ordre morphologique au niveau des 

antennes. On pourrait objecter que les coléoptères phytophages tendent à sécréter 

des phéromones chimiquement proches des composés volatiles émis par leur plante-

hôte (Byers et al. 1979), ce qui dans le cas de A. obtectus et A. obvelatus ne devrait pas 

conduire à l’évolution vers des phéromones très différentes, puisque les deux espèces 

se développent sur les mêmes plantes. Néanmoins, certaines espèces jumelles 

(comme par ex. Drosophila spp. [Coyne et Charlesworth 1997]) parviennent à se 

reconnaître intra-spécifiquement (et à se différencier inter-spécifiquement) 

uniquement sur la base de différences infimes dans la structure de phéromones de la 

même famille chimique.  
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III.2. La patron atypique révélé par le gène mitochondrial cytb 

L’examen d’un autre gène mitochondrial (cytb) a montré des résultats 

totalement contradictoires avec les patrons phylogénétiques obtenus pour tous les 

autres gènes. En effet, pour ce gène particulier, tous les individus de A. obtectus et A. 

obvelatus analysés se comportent comme s’ils appartenaient à la même espèce, et 

présentent des séquences très proches – voire identiques – entre individus d’espèces 

différentes (voir figure 8 ; Manuscrit IV). Au contraire, les individus de A. argillaceus 

se groupent tous à une distance attendue du clade regroupant les individus de A. 

obtectus et A. obvelatus, de la même façon que lors de l’analyse d’autres gènes. Un fait 

remarquable est que ce clade atypique comprend également certains individus d’une 

espèce d’Amblycerinae, Zabrotes subfasciatus Boheman, que nous avions initialement 

utilisée comme un groupe externe. Cette espèce est également présente au Mexique, 

où elle peut se développer aussi bien sur les haricots du groupe P. vulgaris, que sur P. 

lunatus. Ainsi, elle partage tantôt le même habitat que A. obtectus et A. obvelatus, 

tantôt le même habitat que A. argillaceus. Or, les seuls individus de Z. subfasciatus qui 

se positionnent dans le clade atypique, sont ceux prélevés sur l’Altiplano – sur des 

populations de haricot de P. vulgaris – où ils sont sympatriques avec A. obtectus et A. 

obvelatus. Au contraire, les individus de Z. subfasciatus provenant de la côte Pacifique 

– où ils se développent sur P. lunatus en sympatrie avec A. argillaceus – se sont 

positionnés à une distance considérable des autres individus, de la même façon 

qu’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 cytb (mis 

en évidence avec d’autres paires d’amorces), qui les plaçait aux côtés des Z. 

subfasciatus de la côte Pacifique. Ainsi, les Z. subfasciatus analysés provenant de 

l’Altiplano possèdent deux cytb, qui diffèrent entre eux par plus de 20% de 

divergence nucléotidique. Or, ces deux gènes semblent être sous sélection et 

transcrits par une mitochondrie, comme l’attestent le très important nombre de 

mutations silencieuses (89.4 %) et l’absence de codons stops lorsque le gène est 

traduit avec le code génétique mitochondrial des invertébrés. Ce résultat est d’autant 

plus surprenant qu’il traite de différences considérables en ce qui concerne les 
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patrons phylogénétiques obtenus avec deux gènes mitochondriaux différents (COI et 

cytb), deux gènes liés sur un même génome non-recombinant4. 

Le moyen emprunté par ce gène atypique – provenant vraisemblablement de 

A. obtectus ou A. obvelatus – pour arriver dans une espèce congénérique, ou aussi 

éloignée qu’un Amblycerinae, n’est certainement pas l’hybridation, comme 

l’attestent les résultats précédents sur le statut de A. obtectus et A. obvelatus, ainsi que 

l’incompatibilité évidente des genitalia de Z. subfasciatus avec celles des 

Acanthoscelides. En réalité, il semble que les patrons phylogénétiques obtenus ne 

puissent être expliqués que par l’occurrence de transferts horizontaux via un vecteur 

externe. Celui-ci pourrait être de nature virale, bactérienne ou eucaryote, et être 

parasite ou symbionte. Les candidats à 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 exogène, qui aurait capturé le cytb d’un Acanthoscelides. Ce vecteur 

pourrait être 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 hôte, un Bruchinae du genre Callosobruchus. Le point 

essentiel de notre analyse reste le fait que ce transfert horizontal se produit entre des 

espèces démontrant une proximité écologique, et non phylogénétique. 

                                                 
4 La possible recombinaison de la mitochondrie animale est un sujet actuellement débattu et très 
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 eumycètes, le groupe frère des animaux 
(Saville et al. 1998). 
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IV. 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 espèces peuvent émerger de la même gousse, voire de la même 

graine de haricot – pose le problème de leur différenciation écologique. Ces deux 

espèces, qui démontrent une ressemblance morphologique frappante, semblent en 

effet partager la même niche écologique, ce qui est en contradiction avec le principe 

de différenciation nécessaire des niches écologiques, suggéré par Hutchinson (1957). 

Selon ce principe, deux espèces peuvent coexister si, et seulement si, certaines 

dimensions de leur niche diffèrent. En d’autres termes, si deux espèces présentent 

une niche écologique identique en tous points, la plus compétitive des deux exclura 

l’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 espèces écologiquement 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 être expliquée par un 

tel paradigme. Cependant, il est possible que certains facteurs différencient les niches 

de ces deux espèces, malgré leur apparente similitude. Leroi et al. (1990) ont proposé 

que les deux espèces se différencient par l’espèce de plante-hôte à laquelle elles 

seraient associées, A. obtectus étant d’après eux mieux adapté à P. vulgaris, et A. 

obvelatus à P. coccineus. Ces deux espèces de haricot sont présentes en sympatrie sur 

l’Altiplano Mexicain. Néanmoins, elles se répartissent essentiellement selon un 

gradient altitudinal, P. vulgaris se développant jusqu’à 2200m, et P. coccineus ne 

poussant pas en dessous de 1750m. Ainsi, l’altitude est un facteur confondant de la 

plante-hôte, bien qu’à des altitudes intermédiaires (de 1750m à 2200m), les deux 

espèces de haricot peuvent coexister. Un autre argument en faveur de la ségrégation 
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des deux espèces sur des plantes-hôtes différentes – cette fois-ci en termes de type de 

plante-hôte (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’à épuisement des ressources, ce qui la prédispose aux stocks de 

semences de haricot, et donc a fortiori, à être plutôt adaptée au haricot domestiqué. 

Au contraire, A. obvelatus présente une diapause reproductive obligatoire qui 

l’empêche de réaliser plus d’une génération par an. Ainsi, il semble que les individus 

de A. obvelatus soient parfaitement synchronisés à la phénologie des haricots 

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

 Quelle que soit l’hypothèse formulée, la différenciation de niche écologique 

entre A. obtectus et A. obvelatus en fonction de la plante-hôte pourrait faire appel à des 

processus d’adaptation locale, ou d’évolution de races d’hôtes, processus qui ont été 

mis en évidence dans de nombreux autres modèles biologiques (Caillaud et Via 2000, 

Nason et al. 2002, Pelozuelo et al. 2004). Ils sont également connus chez les 

parasitoïdes d’Acanthoscelides, dont au moins une espèce semble démontrer une 

préférence pour l’une ou l’autre espèce de haricot5. En réalité, une telle adaptation 

semble également attendue chez les bruches, qui, de par leur biologie en interaction 

étroite avec les semences des plantes-hôtes, les rendent très sensibles à toute 

modification des substances secondaires des graines de haricot. En effet, aussi bien 

au niveau de l’espèce (Calderon et al. 1992) que du type – domestiqué versus sauvage 

– (Smartt 1988), les haricots présentent d’importantes différences en termes de 

composés secondaires6 qui pourraient aboutir à des processus d’adaptation et de 

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

 

 
                                                 
5 Les parasitoïdes semblent dans le cas présent plus étroitement liés à l’espèce de plante-hôte qu’à 
l’espèce de bruche, probablement en raison du fait qu’ils repèrent la présence de bruches en étant 
attirés par les composés volatils de la plante-hôte (Aebi et al. in prep). 
6 Quelle que soit l’espèce considérée, les haricots sauvages se différencient notamment des haricots 
domestiqués par des concentrations bien plus élevées en arceline, en inhibiteurs de l’alpha-amylase, et 
en composés cyanogéniques (Smartt 1988). Quant à 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 espèces jumelles 

Afin de déterminer si A. obtectus et A. obvelatus diffèrent effectivement par leur 

adaptation à l’espèce ou au type – domestiqué versus sauvage – de plante-hôte (ou 

par d’autres facteurs tels que l’altitude), nous avons échantillonné près de 30’000 

individus des deux espèces entre décembre 2001 et mars 2002 sur l’Altiplano 

mexicain (Manuscrit V). Les résultats de l’analyse sur l’ensemble des individus 

montrent que les deux espèces ne semblent pas se différencier en fonction de l’espèce 

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 l’une ou l’autre espèce jumelle de bruche ne 

diffèrent pas en fonction de l’espèce de haricot. Par contre, elles varient en fonction 

du type de haricot, de l’altitude, et de la date de prélèvement (voir figure 9) : 

- l’altitude semble être le facteur qui ségrège le mieux les deux espèces, 

puisque dès 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 à des altitudes inférieures ; 

- à des altitudes inférieures, la fréquence de A. obtectus augmente en 

effet progressivement, et ce, d’autant plus si on considère les individus 

associés au haricot domestiqué, sur lequel A. obtectus devient 

majoritaire dès qu’on se trouve au-dessous de 1700m ; en revanche, 

sur haricot sauvage, la proportion de A. obtectus ne dépasse jamais 

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

- la date de prélévement influe également sur la proportion des deux 

espèces, A. obtectus devenant plus fréquente au fur et à mesure que la 

saison avance7. 

                                                 
7 Sur haricot sauvage, les premières bruches émergent dès le mois de décembre, lorsque les premières 
gousses viennent de mûrir. L’émergence prend fin en avril, lorsque s’achève la période de 
fructification du haricot. Sur haricot domestiqué, l’émergence continue tout au long de l’année, tant 
que des ressources sont disponibles. 



 



Différences de distributions écologiques entre les espèces jumelles A. obtectus et A. obvelatus 

 26

Il n’est donc pas nécessaire d’invoquer la théorie de Hubbell pour expliquer la 

coexistence de ces deux espèces jumelles : leurs niches sont significativement 

différenciées. D’une manière générale, il est important de mettre l’accent sur le fait 

que A. obvelatus est l’espèce majoritaire dans presque tous nos échantillons, à 

l’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 

l’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 à 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 espèces sont significativement 

différentes. Le multivoltinisme de A. obtectus explique aisément pourquoi la 

fréquence de l’espèce 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 développe exponentiellement tout au long de l’année, ce qui en fait 

aujourd’hui un ravageur bien plus important que A. obvelatus. La ségrégation 

altitudinale des deux espèces peut également être en partie expliquée par leurs 

différences de voltinisme. L’univoltinisme de A. obvelatus est en effet associé à une 

diapause reproductive (et a fortiori un ralentissement métabolique) de plusieurs mois. 

A haute altitude plus encore qu’à basse altitude, l’univoltinisme permet donc aux 

individus de A. obvelatus de mieux passer la mauvaise saison. Au contraire, à plus 

basse altitude, l’univoltinisme n’est pas autant sélectionné car les conditions 

climatiques sont moins extrêmes au cours de la mauvaise saison. De surcroît, la 

proportion de haricot domestiqué – sur lequel il est avantageux de se reproduire 

continuellement – est bien plus importante en basse altitude8. Ainsi, le 

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

Néanmoins, les différences de voltinisme entre les deux espèces (et par là 

même également leur ségrégation altitudinale) ne semblent pas être issues de la 

compétition entre les deux espèces, mais plutôt de caractéristiques physiologiques 

                                                 
8 L’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 VII).  

La différence de voltinisme des deux espèces jumelles ne reste pas moins une 

distinction fondamentale qui pourrait entraîner la spécialisation de A. obtectus sur les 

stocks de haricot domestiqué (où 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 ; à moins que certains 

d’entre eux ne parviennent à 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 à leur espérance de vie maximale (de l’ordre de 

4 mois [Jarry 1984]) ;  

- d’autre part, les individus de A. obvelatus, même 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 à dix mois (c’est-à-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’être 

sujets à  la prédation par d’autres animaux, afin de se nourrir du 

nectar de différentes plantes, ce qui est indispensable à leur survie 

jusqu’à 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 espèces de bruches semble donc plus adaptée 

que l’autre à un type de haricot. Néanmoins, l’existence de flux bidirectionnels, chez 

chacune des deux espèces, entre populations « sources » et populations « puits » – 

bien que plus importants dans le sens « sources »  « puits » que dans le sens « puits» 

 « sources » – peut prévenir l’évolution d’adaptations spécifiques, comme le 

suggère Wiens (2004). Il est également possible que la capacité de chacune des deux 

espèces de bruches à se développer sur les deux types de haricot ne soit contre-

sélectionnée à 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 être un ravageur des cultures, et n’a pas été décrit sur des plantes sauvages9. 

Dans un tel environnement, et au vu de l’absence de flux de gènes avec des 

conspécifiques ayant émergé de populations de plantes-hôtes sauvages, des 

adaptations particulières au haricot domestiqué pourraient se fixer dans les 

populations.  

 

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

Les différences de niches écologiques entre A. obtectus et A. obvelatus sont liées 

à différents facteurs biotiques et abiotiques. Néanmoins, les mêmes facteurs qui 

agissent sur la ségrégation écologique entre espèces peuvent également agir sur la 

différentiation des populations à l’intérieur d’une espèce, 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 

espèce ne se différenciaient pas en races d’hôtes sur les deux espèces de haricot P. 
                                                 
9 À l’exception d’un relevé anecdotique de A. obtectus sur plantes sauvages de Vigna spp. au Sénégal 
(M. Jarry, communication personnelle). 



 

A. obtectus 

A. obvelatus 

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-hôtes de haricot de l’espèce 
Phaseolus coccineus, les autres provenant de P. vulgaris. Dans les populations mixtes de 
haricot (où 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 même 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 l’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 – à 

l’aide de marqueurs microsatellites spécifiques à chaque espèce (voir Manuscrits IX 

et X). L’analyse de la différenciation génétique entre populations montre un rôle très 

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 

l’espèce de plante-hôte, ni en fonction du type de plante-hôte (voir Manuscrit VI et 

figure 10).  

Néanmoins, le cas de A. obtectus sur les différentes espèces de haricot (P. 

coccineus et P. vulgaris) mérite d’être un peu plus explicité : pour cette espèce de 

bruche, les deux populations provenant de P. coccineus présentent un profil très 

différent des autres populations (d’après une analyse des correspondances basée sur 

les fréquences alléliques ; voir populations MALc et TLA sur la figure 10). 

Cependant, ces deux populations (dont l’une provient de P. coccineus prélevés 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 à elles se 

regroupent de façon homogène (voir figure 10). Ainsi, il ne semble pas qu’il y ait 

formation de races d’hôtes sur l’une ou l’autre espèce de haricot, à moins que cette 

adaptation existe à un niveau très local. Une autre hypothèse pourrait être que les 

individus de A. obtectus soient peu adaptés à se développer sur P. coccineus, et 

présentent une forte mortalité sélective. De ce fait, l’action de la dérive est susceptible 

d’être très forte dans de telles populations, ce qui pourrait entraîner un patron 

allélique différent de celui observé dans d’autres populations. Cette hypothèse est 

encore renforcée par le fait que dans chacune des deux populations sur P. coccineus 

que nous avons analysées, nous avons génotypé moins de dix individus 

(respectivement six et huit). Bien que l’analyse des prélèvements sur les populations 

mixtes de haricot ne révèle pas de différences de fréquences entre A. obtectus et A. 

obvelatus (voir IV.1), il est donc probable que A. obtectus soit fortement contre-

sélectionnée sur P. coccineus. Une hypothèse alternative à la contre-sélection de A. 

obtectus sur P. coccineus pourrait être une adaptation locale à très petite échelle 
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spatiale. Une telle adaptation, au vu des très petites tailles de populations associées à 

P. coccineus – entre zero et vingt individus par site (ce qui est très 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’à cette probable contre-sélection de A. obtectus 

sur P. coccineus, s’ajoute la maladaptation de cette espèce à des altitudes supérieures 

à 2000m comme nous l’avons vu antérieurement. En effet, alors que la diapause 

reproductive de A. obvelatus lui permet de mieux résister lors de la mauvaise saison 

(de surcroît en altitude), A. obtectus a peu de moyens adaptatifs pour passer cette 

mauvaise saison. En outre, même si P. coccineus et P. vulgaris se retrouvent parfois 

ensemble sur un même site, P. coccineus a tendance à être inféodée aux 

environnements ombragés et légèrement humides, tandis que P. vulgaris se retrouve 

plutôt dans les milieux ouverts et plus secs. Ainsi, la contre-sélection de A. obtectus 

sur P. coccineus provient peut-être des mêmes limitations de sa niche écologique, que 

celles qui l’empêchent de coloniser de plus hautes altitudes, à savoir une mauvaise 

adaptation physiologique pour passer la mauvaise saison dans des zones 

relativement peu ensoleillées et/ou relativement froides.  

Ainsi, aucune des deux espèces jumelles ne semble se décliner en deux races 

d’hôtes liées à une espèce particulière de Phaseolus. Acanthoscelides obvelatus paraît 

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 à s’adapter à cette espèce). La répartition en mosaïque des populations 

sauvages – voire des individus – des deux haricots P. vulgaris et de P. coccineus peut 

être invoquée pour expliquer l’absence d’évolution vers une spécialisation. En effet, 

les populations de bruches (d’une même espèce) associées à P. vulgaris et P. coccineus 

s’échangent constamment des migrants, et une adaptation spécifique à l’un ou l’autre 

haricot ne pourrait pas apparaître en raison de flux de gènes incessants, de la même 

façon que nous l’avons vu pour l’absence d’adaptation à un type (domestiqué versus 

sauvage) de haricot.  



 

Figure 11  
 
Reconstruction phylogénétique de différents individus de A. obtectus à l’aide 
de séquences d’ADN mitochondrial (à gauche) et de génotypes 
microsatellites (à droite). La reconstruction au moyen de gènes 
mitochondriaux (ancrée par A. obvelatus et A. obtectus) montre la position 
basale de l’individu péruvien, aux côtés de l’individu mexicain atypique 
YOH (encadré en ligne pleine). Les individus de l’Ancien Monde forment un 
groupe monophylétique avec l’individu mexicain XOT (encadré en 
pointillés). Dans la reconstruction à l’aide de microsatellites (non ancrée), les 
individus péruviens – en bleu – présentent généralement des branches plus 
longues que tous les autres. Les individus de l’Ancien Monde – en vert – 
sont relativement bien ségrégés des individus mexicains – en rouge. Notons 
la position inattendue de l’individu espagnol PRA 13. Les individus 
mexicains et péruviens se positionnent à des endroits divers au sein de l’arbre. 
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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, l’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 à l’origine de la spéciation des deux espèces, lors de la 

domestication du haricot il y a environ 7000 ans (Kaplan et Lynch 1999). Ainsi, 

l’origine du multivoltinisme doit probablement être antérieure à 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 à déterminer l’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 à A. obtectus (Manuscrit X). 

Les deux méthodes de reconstruction utilisées (maximum de vraisemblance pour les 

marqueurs mitochondriaux ; â de Rousset 10 (2000) pour les marqueurs 

microsatellites) ont toutes deux placé les individus péruviens en position basale (voir 

figure 11) : 

- dans l’analyse sur marqueurs mitochondriaux (pour laquelle un seul 

individu par population a été séquencé), l’individu péruvien ancre 

tous les autres individus, à l’exception d’un individu mexicain 

atypique (dont la position sera discutée plus tard)11. 

                                                 
10 â est un paramètre de différenciation génétique entre individus, analogue à l’estimation de la 
différenciation entre populations « Fst/(1-Fst) ». 
11 Cet arbre a pu être raciné à l’aide de séquences d’individus de A. obvelatus. 
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- dans l’analyse à l’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 

l’arbre phylogénétique basé sur les génotypes microsatellites ne puisse 

être ancré à l’aide d’un groupe externe, les individus péruviens 

démontrent vraisemblablement une histoire évolutive plus longue que 

tous les autres individus, qui présentent quant à eux des branches 

relativement courtes.  

Le statut ancestral des individus péruviens nous permet de suggérer une 

hypothèse pour expliquer l’évolution du multivoltinisme. En effet, dans les vallées 

centrales des Andes, la saisonnalité est très faible et certaines espèces de haricot 

peuvent fructifier toute l’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 l’année. Dans un tel environnement, une bruche qui 

évoluerait vers le multivoltinisme serait fortement sélectionnée. Cette hypothèse 

corrobore la probable origine centro-andéenne de A. obtectus. A l’inverse, de telles 

conditions ne sont pas du tout présentes au Mexique, où la forte saisonnalité du 

haricot ne favorise pas l’évolution vers le multivoltinisme. Dans un environnement à 

saisonalité marquée, la diapause reproductive obligatoire de A. obvelatus est 

fortement adaptative, puisqu’elle lui permet de traverser la mauvaise saison, et d’être 

parfaitement synchrone avec la phénologie du haricot. 

 

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

En raison du caractère peu adaptatif du multivoltinisme dans une région où 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 l’espèce n’ait pas 

été adaptée à l’environnement mesoaméricain avant la domestication du haricot. En 

revanche, dès que l’homme a commencé à stocker ses récoltes, le multivoltinisme de 
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A. obtectus a pu se révéler une préadaptation capitale, qui a permis à cette espèce de 

se développer dans des régions où la forte saisonnalité l’empêchait de se maintenir. 

Ainsi, on peut penser que l’arrivée de A. obtectus au Mexique est postérieure au 

Néolithique, et a fait suite aux échanges de semences entre civilisations pré-

colombiennes. En datant l’arrivée des A. obtectus dans l’Ancien Monde au XVè siècle 

(Sturtevant 1887), nous pouvons inférer une horloge moléculaire qui situerait son 

arrivée au Mexique il y a moins de mille ans. Néanmoins, il est très délicat d’inférer 

des horloges moléculaires sur une période si courte, d’autant plus que le 

polymorphisme étudié est peut-être ancestral, et pourrait très fortement post-dater 

les événements étudiés. En outre, le fort effet fondateur consécutif à l’arrivée de A. 

obtectus dans l’Ancien Monde pourrait avoir eu des effets importants sur la dérive, et 

avoir par conséquent entraîné une accélération de l’horloge moléculaire. Cependant, 

la comparaison des diversités de séquences entre A. obtectus et A. obvelatus au 

Mexique a clairement fait apparaître une diversité allélique plus importante chez A. 

obvelatus. Même si la diversité génétique est soumise à 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 à 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 à la Colombie (Johnson 1983, 1990). En effet, alors que 

grâce à son multivoltinisme, A. obtectus a pu coloniser les stocks de haricot du monde 

entier, A. obvelatus est restée confinée à la région mésoaméricaine caractérisée par une 

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

 

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

échanges de semences 

Lors de l’analyse à l’aide de marqueurs mitochondriaux, les individus de 

l’Ancien Monde se sont révélés former un groupe quasi-monophylétique (à 

l’exception du seul individu mexicain de Xochitlan qui s’est retrouvé dans le même 



 



Origine des deux espèces jumelles et analyse phylogéographique de A. obtectus, l’espèce cosmopolite 

 34

clade). Ceci laisse présager la colonisation de l’Ancien Monde par une migration 

unique à partir du Nouveau Monde (voir Manuscrit VII). La reconstruction 

phylogénétique à l’aide des marqueurs microsatellites montre également le 

regroupement des individus de l’Ancien Monde (voir Manuscrit VII ; voir figure 11), 

de même 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’être faite via l’Espagne, dont 

la population échantillonnée semble présenter une diversité allélique supérieure aux 

autres populations de l’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 mesoaméricaine. 

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 l’individu mexicain 

de Yohualichan – qui s’ancre aux côtés d’individus péruviens – alors que cet individu 

provient d’une monoculture intensive de haricot. Ceci révèle la continuité des 

migrations à longue distance d’individus de A. obtectus, via les échanges de semences. 

Ainsi, l’histoire biogéographique de A. obtectus est fonction de la faculté de sa plante-

hôte à être disséminée sur tous les continents, suite à sa domestication par l’homme. 

La biologie de l’insecte qui colonise les semences le prédispose tout particulièrement 

à profiter de la dissémination de son hôte. 
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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 

façonné le patron phylogéographique de A. obtectus, il ne semble a priori pas en être 

de même pour A. obvelatus, dont la distribution est aujourd’hui encore 

mesoaméricaine. Néanmoins, les pratiques agricoles peuvent avoir modifié certains 

processus populationnels, et par là même, les paramètres de génétique des 

populations de A. obvelatus. Comme nous l’avons vu, la domestication du haricot n’a 

pas entraîné la formation de races d’hôtes 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 

paramètres de migration et de dérive des phytophages, comme elles modifient la 

génétique des populations des plantes domestiquées. Les échanges de graines, les 

pratiques liées à la sélection des semences (qui déterminent l’effectif efficace des 

reproducteurs), ou les systèmes de reproduction des plantes (par exemple, la 

propagation par boutures/tubercules ou la dissémination par semences), sont des 

exemples où les pratiques agricoles influencent de façon directe la structure des 

populations de plantes domestiquées (voir Manuscrit XI).  

 

VI.1. Rôle des pratiques agricoles sur l’isolement par la distance entre populations 

Le rôle des pratiques agricoles sur la dynamique des populations des bruches 

associées à 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 

l’objet d’un commerce ou d’un échange entre paysans. Au Mexique, nous avons vu à 

de nombreuses reprises, des paysans de l’état de Guerrero venir vendre leur récolte, 

visiblement infestée par des Acanthoscelides, environ 100km plus loin, au marché de 
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Figure 12 
 
 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 à la régression 
linéaire (P = 0.0005) obtenue pour les paires de populations sur haricot sauvage. La droite 
rouge en pointillés correspond à la régression linéaire (non significative) pour les paires de 
populations sur haricot domestiqué. 
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Tenango dans l’Etat de Mexico. Les acheteurs de leur récolte repartaient à leur tour 

dans les villages avoisinants, où le haricot était soit consommé, soit gardé pour la 

semence d’une nouvelle parcelle qui serait plantée l’année suivante. Dans un cas 

comme dans un autre, les Acanthoscelides ont migré des dizaines de fois plus loin que 

ne l’aurait permis leur dispersion intrinsèque par le vol. Ainsi, on s’attend à ce que 

les pratiques agricoles modifient substantiellement l’isolement par la distance des 

populations de bruches associées au haricot. 

 Pour étudier l’effet des pratiques agricoles sur la génétique des populations 

de A. obvelatus, nous avons génotypé à l’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 être 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 domestiqué, il s’est avéré que seules les 

premières démontraient une corrélation entre distance géographique et 

différenciation génétique. Les populations sur haricot domestiqué ne présentent 

quant à 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 très certainement des échanges de semences, qui peuvent se 

faire sur plusieurs centaines de kilomètres d’un marché régional à un autre. A 

l’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 l’ensemble des individus sur haricot domestiqué comme faisant partie 

d’un seule et même population. Au contraire, les individus émergeant de haricot 

sauvage (dont la distance maximale de dispersion en volant est de l’ordre de 2km 

[Jarry 1984]) ne peuvent migrer que de proche en proche. Ainsi, l’isolement par la 

distance générale, constaté sur l’ensemble des populations, est uniquement dû au 

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

Le rôle joué par les pratiques agricoles sur la génétique des populations de A. 

obvelatus ne s’arrête pas aux patrons de migration. En effet, les goulots 

d’étranglement se produisant à chaque génération dans les populations de bruches 

sur haricot domestiqué entraînent 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 même temps les larves de bruches. A cette forte mortalité par 

consommation humaine s’est ajouté, plus récemment, l’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 être sujet à 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 reflètent pas nécessairement le 

mélange des lignées de l’année précédente. Ainsi, on peut s’attendre à ce que de tels 

goulots d’étranglement d’une année à l’autre soient responsables d’une diminution 

de la richesse allélique à l’intérieur des populations. Or, nos analyses montrent que le 

nombre d’allèles 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’allèles que le « compartiment domestiqué ». Elle montre par ailleurs que les allèles 

présents dans 10% au plus des populations se retrouvent en nombre 

significativement plus grand dans les populations sauvages.  

 Les pratiques agricoles entraînent donc des processus populationnels 

différents entre bruches sur haricot sauvage et bruches sur haricot domestiqué, qui 

conduisent à un isolement par la distance différent, mais aussi à une diversité 
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allélique également différente. Cependant, ces différents processus populationnels 

aboutissent à la même richesse allélique dans les populations des deux types. Ainsi, 

la continuité démographique des populations sur haricot sauvage – les populations 

de plantes-hôtes restant stables temporellement et spatialement – et leur faible taux 

de migration (reflété par l’isolement par la distance observé) permettent le maintien 

des allèles rares et d’une certaine diversité allélique au sein des populations. A 

l’inverse, les importants goulots d’étranglement empêchent le maintien d’allèles 

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 

génétique, et de maintenir ainsi un nombre d’allèles aussi important dans les 

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

 

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

favorables 

Les bruches issues de haricot domestiqué se comportent comme si elles 

appartenaient à une seule et même 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 à un insecticide produit par sa plante-hôte, ce 

caractère se répandra très 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 à très grande échelle (dans la 

limite des 500km de notre étude). Plus généralement, toute adaptation favorisant la 

valeur sélective des individus pourra envahir très rapidement toute l’aire de 

distribution de l’espèce. Les flux de semences à longue distance représentent donc le 

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

 

Comme nous l’avons vu au cours de ce travail, les plantes-hôtes jouent un rôle 

à deux niveaux de l’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-mêmes liés, puisque les processus 

populationnels influencent parfois directement les processus de spéciation. 

Néanmoins, ils opèrent à des échelles de temps différentes, et les processus 

populationnels ne jouent pas systématiquement un rôle sur les processus de 

spéciation. C’est pourquoi nous les considérerons ici comme deux types de processus 

différents. 

D’après notre étude au sein de la sous-famille des Bruchinae, nous avons vu 

que les processus de diversification sont essentiellement le fait – outre les 

événements biogéographiques – d’apparition d’innovations-clés contrant 

probablement les défenses naturelles des plantes-hôtes. Au contraire, comme nous 

l’avons vu chez A. obtectus et A. obvelatus, les processus populationnels semblent 

principalement influencés par les paramètres de dispersion des plantes-hôtes. 

Néanmoins, l’association entre défenses de la plante-hôte et processus de spéciation 

des phytophages d’une part, et entre dispersion de la plante-hôte et processus 

populationnels des phytophages d’autre part, n’est pas stricte. En effet, la défense 

des plantes-hôtes peut influencer les processus populationnels, tandis que les 

paramètres de dispersion des plantes-hôtes peuvent jouer un rôle sur les processus 

de spéciation, comme nous allons le discuter maintenant.  

 

VII.1. Défenses de la plante-hôte 

Le rôle des défenses de la plante-hôte 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 à 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 à une lignée d’insectes de contourner 

les défenses d’une nouvelle plante-hôte, entraîne 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 être incapable de contourner une défense particulière 

d’une plante-hôte potentielle donnée. Dans ce cas-là, la défense de la plante-hôte 

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 développer. Ainsi, dans une telle situation, la défense de la plante-hôte modifie-t-

elle les paramètres 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 l’adaptation locale y est faible ou nulle (c’est-à-dire qu’il n’y a pour 

l’instant pas d’adaptations-clés chez A. obtectus, pour contourner les défenses de P. 

coccineus), ces populations sont des puits, où la dérive – suite à de forts goulots 

d’étranglement – est très forte.  

 En généralisant, on peut donc proposer l’hypothèse suivante : tant qu’une 

lignée n’a pas acquis d’adaptation lui permettant de contrer la défense d’une plante-

hôte, cette défense influence essentiellement les paramètres 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-hôte – et donc d’exploiter de 

nouvelles ressources – alors cette défense aura agi comme un moteur de 

diversification.  

 

VII.2. Dispersion de la plante-hôte 

Les différentes possibilités de migration des bruches les situent dans une 

position intermédiaire, entre les phytophages sessiles et les espèces bonnes voilières 

(qu’elles soient phytophages, carnivores ou décomposeurs). En effet, les bruches 

peuvent migrer par deux moyens : leur moyen intrinsèque, à savoir le vol au stade 
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adulte, et un moyen extrinsèque, à savoir la migration lors de leur stade larvaire 

séminivore, au travers de la dispersion des semences. Ni la migration par le vol, ni la 

migration au travers des semences n’assurent à une bruche de se retrouver dans une 

nouvelle population de plantes-hôtes. Néanmoins, ces deux modes de dispersion 

diffèrent de par la distance parcourue. La dispersion intrinsèque se fait généralement 

sur quelques kilomètres (à part certains cas exceptionnels de migrations à longue 

distance via des courants ascendants ou via des tempêtes), alors que la migration 

extrinsèque, à travers les semences, peut se faire sur de beaucoup plus grandes 

distances. En effet, deux vecteurs de migration peuvent générer des dispersions 

extrinsèques à une importante échelle spatiale. Tout d’abord, les bruches à l’intérieur 

des semences dispersées par zoochorie12, tels que certains acacias par des ongulés 

(Miller 1994), peuvent migrer sur des distances de plusieurs dizaines de kilomètres ; 

de même, les bruches à l’intérieur de semences dispersées par l’homme peuvent 

parcourir des distances de l’ordre de plusieurs centaines de kilomètres. Les courants 

marins jouent le rôle du deuxième vecteur, permettant des migrations à une plus 

grande échelle encore. En effet, à condition que les semences de leur plante-hôte 

flottent, les bruches peuvent migrer d’une île à une autre ou d’un continent à un 

autre (voir Manuscrit I). Ainsi, alors que les dispersions à petite échelle spatiale 

modifient les patrons de migration, et donc la génétique des populations des espèces 

considérées, les migrations à plus grande échelle spatiale peuvent conduire, si elles 

mènent à l’isolement de certaines populations, à des processus de spéciation.  

On peut donc globalement différencier deux niveaux (les mêmes que pour les 

défenses des plantes) au travers desquels la dispersion de la plante-hôte modifie les 

processus évolutifs des bruches associées. Tout d’abord, les dispersions à faible 

échelle spatiale modifient la génétique des populations des espèces de bruches 

associées, de même que le font les paramètres d’abondance et de variation 

démographique interannuelle des plantes-hôtes. Ensuite, les dispersions à plus 

grande échelle spatiale – par zoochorie à longue distance ou hydrochorie via les 

courants marins – peuvent modifier les histoires biogéographiques des espèces, et, 

                                                 
12 La dispersion des graines se fait via un vecteur animal. 
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lorsque cette dispersion conduit à l’isolement des populations, mener à des processus 

de spéciation. C’est notamment le cas des différentes espèces d’Acanthoscelides 

présentes dans les îles du Nouveau Monde. Parfois, cette dispersion est récurrente 

(ou récente), et la différenciation des populations n’a pas (encore) entraîné de 

processus de spéciation. C’est par exemple le cas de A. argillaceus – qui se développe 

sur P. lunatus, une plante-hôte dont les semences de la forme sauvage flottent (A. 

Delgado-Salinas, communication personnelle) – et qui se retrouve sur le continent 

américain, mais aussi à Haïti et sur Trinidad. De même, A. flavescens se retrouve sur 

le continent, mais également en Jamaïque, sur Aruba, et à Grenade. Cependant, si la 

dispersion à longue distance est telle qu’elle permet aux processus de dérive de 

conduire à l’isolement des populations, alors elle peut conduire à des processus de 

spéciation. Les endémismes tels que A. fuscomaculatus (endémique des Galapagos) et 

A. quadratus (endémique de Cuba) illustrent probablement le rôle joué par la 

dispersion des plantes-hôtes sur la spéciation des phytophages.  

 

VII.3. Conclusion 

L’interaction entre les insectes phytophages et leurs plantes-hôtes a entraîné 

un important processus de diversification, depuis près de 400 millions d’années.  Elle 

a notamment modifié profondément l’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 être liés à la défense physico-

chimique, mais également à la capacité de dispersion des plantes-hôtes, en 

interaction avec les forces tectoniques (on entend par là, la conformation des 

continents, des îles et des courants marins) (voir Figure 13). Dans le cas des espèces 

inféodées aux plantes domestiquées, cette dispersion est également liée, depuis peu, 

à l’histoire humaine et aux flux des semences (via les échanges ou le commerce). Au 

cours de cette étude, nous avons illustré l’évolution des insectes phytophages dans 

ces différents cas de figure, en nous focalisant sur les Bruchinae. Du fait de leur 

étroite relation à leur plante-hôte, les bruches représentent un modèle remarquable 

pour estimer le rôle de l’interaction plante-insecte sur l’évolution des espèces 
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phytophages. Evidemment, cette étude s’est focalisée sur un nombre restreint 

d’espèces, et n’a pas répondu à 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 complète 

qui s’intéresserait par exemple à la compréhension globale des patrons évolutifs 

observés sur l’ensemble des bruches actuelles. Du fait du nombre limité d’espèces de 

cette famille (environ 1700), une telle étude pourrait être envisageable, même si elle 

requerrait beaucoup de temps et une panoplie d’analyses différentes. Présentes sur 

tous les continents (excepté l’Antarctique), et ayant colonisé de nombreuses familles 

botaniques, les bruches se révèlent donc être un modèle prometteur à l’étude 

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



 



Bibliographie 

 44

VIII. BIBLIOGRAPHIE 

 

Anderson B, Olivieri I, Lourmas M, Stewart BA (2004) Comparative population 

genetic structures and local adaptation of two mutualists. Evolution 58, 1730-1747. 

Andersson JO, Sjogren AM, Davis LAM, Martin Embley T, Roger AJ (2003) 

Phylogenetic analyses of Diplomonad genes reveal frequent lateral gene transfers 

affecting eukaryotes. Current Biology 13, 94-104. 

Archibald JM, Rogers MB, Toop M, Ishida K, Keeling PJ (2003) Lateral gene transfer 

and the evolution of plastid-targeted proteins in the secondary plastid-containing 

alga Bigelowiella natans. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United 

States of America 100, 7678-7683. 

Arnqvist, G., Edvardsson, M., Friberg, U. and Nilsson, T. (2000) Sexual conflict 

promotes speciation in insects. Proceedings of the National Academy of Sciences of the 

United States of America 97, 10460-10464. 

Awadalla P, Eyre-Walker AC, Maynard Smith J (1999). Linkage disequilibrium and 

recombination in hominid mitochondrial DNA. Science 286: 2524 - 2525. 

Ballabeni P, Gotthard K, Kayumba A, Rahier M (2003) Local adaptation and 

ecological genetics of host-plant specialization in a leaf beetle. Oikos 101, 70–78. 

Becerra JX (1997) Insects on plants: macroevolutionary chemical trends in host use. 

Science 276, 253-256. 

Benrey B, Callejas A, Rios L, Oyama K, Denno RF (1998) The effects of domestication 

of Brassica and Phaseolus on the interaction between phytophagous insects and 

parasitoids. Biological Control 11, 130-140. 

Berenbaum MR (1983) Coumarins and caterpillars: a case for coevolution. Evolution 

37, 163-179. 



 



Bibliographie 

 45

Berenbaum MR, Favret C, Schuler MA (1996) On defining « key innovations » in an 

adaptive radiation: cytochrome P450S and Papilionidae. American Naturalist 148, 

S139-S155. 

Bergthorsson U (2003) Widespread horizontal transfer of mitochondrial genes in 

flowering plants. Nature 424, 197-201. 

Biémont JC, Huignard J, Perriquet G, Leroi B, Garaud P (1986). L'extension de l'aire 

d'Acanthoscelides obtectus Say (Coleoptera : Bruchidae). Comparaison des 

populations, relations avec Acanthoscelides obvelatus Bridwell et analyse des 

processus adaptatifs. Dans « Colloque National CNRS "Biologie des Populations", 

Lyon » (eds. CNRS-INRA), Publications de l’Universite Claude Bernard, Lyon, 

France, pp 149-156. 

Borowiec L (1987) The genera of seed-beetles (Coleoptera, Bruchidae). Polskie Pismo 

Entomologiczne 57, 3-207. 

Buchner P (1965) Endosymbiosis of Animals with Plant Microorganisms. Interscience, 

New York, New York, USA. 

Byers JA, Wood DL, Browne LE, Fish RH, Piatek B, Hendry LB (1979) Relationship 

between a host plant compound myrcene and pheromone production in the bark 

beetle Ips paraconfusus. Journal of Insect Physiology 25, 477-482. 

Caillaud MC, Via S (2000) Specialized feeding behavior influences both ecological 

specialization and assortative mating in sympatric host races of pea aphids. 

American Naturalist 156, 606-621. 

Calderon E, Velasquez L, Bressani R (1992) Comparative study of the chemical-

composition and nutritive value of scarlet beans (Phaseolus-vulgaris). Archivos 

Latinoamericanos de Nutrición 42, 64-71. 

Coyne JA, Charlesworth B (1997) Genetics of a pheromonal difference affecting 

sexual isolation between Drosophila mauritiana and D. sechellia. Genetics 145, 1015-

30.  



 



Bibliographie 

 46

Danforth BN, Ascher J, Anderson RS, Farrell BD (1999) Flowers and insect evolution. 

Science 283, 143.  

Delgado-Salinas A, Turley T, Richman A, Lavin M (1999) Phylogenetic analysis of the 

cultivated and wild species of Phaseolus (Fabaceae). Systematic Botany, 24, 438-460. 

Demasters JW, Hafner MS (1993) Cospeciation of pocket gophers (Geomys) and their 

chewing lice (Geomydoecus). Journal of Mammalogy 3: 521–530.  

Denno RF, McClure MS (1983) Variable Plants and Herbivores in Natural and Managed 

Systems. Academic Press, New York, New York, USA. 

Dick CW, Abdul-Salim K, Bermingham E (2003) Molecular systematic analysis 

reveals cryptic Tertiary diversification of a widespread tropical rain forest tree. 

The American Naturalist 162, 691-703. 

Dybdahl MF, Lively CM (1996) The geography of coevolution: comparative 

population structures for a snail and its trematode parasite. Evolution 50, 2264–

2275.  

Edwards D (2000) The role of Mid-Palaeozoic mesofossils in the detection of early 

bryophytes. Proceedings of the Royal Society of London - Series B - Biological Sciences 

355, 733-755. 

Egorov AB (1990) Review of bruchid beetles (Coleoptera, Bruchidae) assigned to the 

genus Acanthoscelides Schilsky. Entomological Review 69, 67-78.  

Egorov AB, Ter-Minassian ME (1981) New species of beetles (Coleoptera, Bruchidae) 

from Primorskiy Kray and Yakutiya. Trudy Zoologicheskogo, Instituta Akademiya 

Nauk SSSR, Leningrad 92, 20-23. 

Ehrlich PR, Raven PH (1964) Butterflies and plants: a study in coevolution. Evolution 

18, 586-608. 

Erwin, T. L. (1982). Tropical forests: their richness in Coleoptera and other Arthropod 

species. Coleopterists’ Bulletin 36, 74–75.  

Farrell BD (1998) "Inordinate fondness" explained: Why are there so many beetles? 

Science 281, 555-559. 



 



Bibliographie 

 47

Futuyma DJ, McCafferty SS (1990) Phylogeny and the evolution of host plant 

associations in the leaf beetle genus Ophraella (Coleoptera, Chrysomelidae). 

Evolution 44, 1885-1913.  

Gatehouse JA (2002) Plant resistance towards insect herbivores: a dynamic 

interaction. New Phytologist 156, 145–169. 

Gaunt, M., and MA Miles (2002) An insect molecular clock dates the origin of the 

insects and accords with palaeontological and biogeographic landmarks. 

Molecular Biology and Evolution 19, 748-761. 

Gomez-Zurita J, Juan C, Petitpierre E (2000) The evolutionary history of the genus 

Timarcha (Coleoptera, Chrysomelidae) inferred from mitochondrial COII gene 

and partial 16S rDNA sequences. Molecular Phylogenetics and Evolution 14, 304-317. 

Gonzalez-Rodriguez A, Benrey B, Castaneda A, Oyama K (2000) Population genetic 

structure of Acanthoscelides obtectus and A. obvelatus (Coleoptera : Bruchidae) from 

wild and cultivated Phaseolus spp. (Leguminosae). Annals of the Entomological 

Society of America 93, 1100-1107. 

Halstead DGH (1973) Preliminary biological studies on the pheromone produced by 

male Acanthoscelides obtectus (Say) (Coleoptera, Bruchidae). Journal of Stored 

Products Research 9, 109-117. 

Harborne JB (1988) Introduction to Ecological Biochemistry. Academic Press, London, 

Royaume-Uni. 

Heard SB, Hauser DL (1995) Key evolutionary innovations and their ecological 

mechanisms. Historical Biology 10, 151-173. 

Hegnauer R (1994) Chemotaxonomie der Pflanzen, Band XIa: Leguminosae. Birkhäuser, 

Basel, Switzerland. 

Hegnauer R, Hegnauer M (1996) Chemotaxonomie der Pflanzen, Band XIb-1. 

Leguminosae: Caesalpinioideae und Mimosoideae: Birkhäuser, Basel, Switzerland. 

Hegnauer R, Hegnauer M (2001) Chemotaxonomie der Pflanzen, Band XIb-2. 

Leguminosae: Papilionoideae. Birkhäuser, Basel, Switzerland. 



 



Bibliographie 

 48

Hubbell SP (2001) The Unified Neutral Theory of Biodiversity and Biogeography. 

Princeton, Princeton University Press, USA. 

Huchon D, Douzery EJP (2001) From the Old World to the New World: A molecular 

chronicle of the phylogeny and biogeography of hystricognath rodents. Molecular 

Phylogenetics and Evolution 20, 238-251. 

Huignard J, Biémont JC (1978) Comparison of four populations of Acanthoscelides 

obtectus (Coleoptera: Bruchidae) from different Colombian ecosystems. Oecologia 

35, 307-318. 

Hutchinson GE (1957) Concluding remarks. Cold Spring Harbor Symposium on 

Quantitative Biology 22, 415-457. 

Jaenike J (1990) Host specialization in phytophagous insects. Annual Review of Ecology 

and Systematics 21, 243-273.  

Janz N, Nylin S. (1998) Butterflies and Plants: a phylogenetic study. Evolution 52, 486-

502. 

Jarry, M (1984) Histoire Naturelle de la Bruche du Haricot dans un Agrosystème du Sud-

Ouest de la France: Contribution à l’Etude de la Structure et de la Dynamique des 

Populations d’Acanthoscelides obtectus Say dans les stocks et les cultures de 

Phaseolus vulgaris. Thèse de Doctorat d'Etat. Université de Pau et des Pays de 

l’Adour, Pau, France. 

Jarry M, Bonet A (1982) La bruche du haricot, Acanthoscelides obtectus Say 

(Coleoptera : Bruchidae), est-elle un danger pour le cowpea, Vigna unguiculata (L.) 

Walp.? Agronomie 2, 963-968. 

Jerome CA, Ford BA (2002) Comparative population structure and genetic diversity 

of Arceuthobium americanum (Viscaceae) and its Pinus host species: insight into 

host-parasite evolution in parasitic angiosperms. Molecular Ecology 11, 407–420. 

Johnson CD (1981) Relations of Acanthoscelides with their plant hosts. Dans « The 

Ecology of Bruchids Attacking Legumes (pulses). Proceedings of the International 



 



Bibliographie 

 49

Symposium, Tours, France. April 1980. Series Entomologica Hague Vol 19 » (ed. 

Labeyrie V). W Junk Publishers, La Hague, Pays-Bas, pp 73-81. 

Johnson CD (1983) Ecosystematics of Acanthoscelides (Coleoptera: Bruchidae) of 

southern Mexico and Central America. Miscellaneous Publications of the 

Entomological Society of America 56, 1-370. 

Johnson CD (1989) Adaptive radiation of Acanthoscelides in seeds : examples of 

legume-bruchid interactions. Dans « Advances in Legume Biology » (eds. Stirton 

CH, Zarucchi JL). JL). Monographs in Systematic Botany from the Missouri 

Botanical Garden 29, St. Louis, USA, 747-779. 

Johnson CD (1990) Systematics of the seed beetle genus Acanthoscelides (Bruchidae) of 

northern South America. Transactions of the American Entomological Society 116, 

297-618.  

Jousselin E, Rasplus J-Y, Kjellberg F (2003) Convergence and coevolution in a 

mutualism: evidence from molecular phylogeny of Ficus. Evolution 57, 1255-1269.  

Kaplan L, Lynch T (1999) Phaseolus (Fabaceae) in archaeology: AMS radiocarbon 

dates and their significance for pre-Columbian agriculture. Economic Botany, 53, 

261-272. 

Kingsolver JM (1968) A review of the obtectus group in Acanthoscelides Schilsky, with 

designations of lectotypes (Coleoptera: Bruchidae: Bruchinae). Proceedings of the 

Entomological Society of Washington 70, 4-9. 

Kondo N, Nikoh N, Ijichi N, Shimada M, Fukatsu T (2002) Genome fragment of 

Wolbachia endosymbiont transferred to X chromosome of host insect. Proceedings 

of the National Academy of Sciences of the United States of America 99, 14280-14285. 

Kristensen NP (1999) Phylogeny of endopterygote insects, the most successful 

lineage of living organisms. European Journal of Entomology 96, 237–253. 

Kuussaari M, Singer M, Hanski I (2000) Local specialization and landscape-level 

influence on host use in an herbivorous insect. Ecology 81, 2177-2187. 

Labandeira CC (1998) Early history of arthropod and vascular plant associations. 

Annual Review of Earth and Planetary Sciences 26: 329-377. 



 



Bibliographie 

 50

Labandeira CC, Sepkoski JJ (1993) Insect diversity in the fossil record. Science 261, 

310-315. 

Labeyrie V (1981) Vaincre la carence protéique par le développement des 

légumineuses alimentaires et la protection de leurs récoltes contre les bruches. 

Food and Nutrition Bulletin 3, 24-38. 

Labeyrie V (1990) The bean beetle (Acanthoscelides obtectus) and its host, the French 

bean (Phaseolus vulgaris): a two-way colonisation story. Dans « Biological Invasions 

in Europe and the Mediterranean Basin » (eds. di Castri F, Hansen AJ, Debussche M). 

W. Junk Publishers, Dordrecht, Pays-Bas, pp 229-243. 

Ladoukakis D, Zouros E (2001) Direct evidence for homologous recombination in 

mussel (Mytilus galloprovincialis) mitochondrial DNA. Molecular Biology and 

Evolution 18, 1168-1175. 

Leroi B, Bonnet A, Pichard B, Biemont JC (1990) Relaciones entre Bruchidae 

(Coleoptera) y poblaciones silvestres de Phaseolus (Leguminosae: Phaseolinae) en 

el norte de Morelos, Mexico. Acta Zoologica Mexicana 42, 1-28. 

Lopez-Vaamonde C, Godfray HCJ, Cook JM (2003) Evolutionary dynamics of host-

plant use in a genus of leaf-mining moths. Evolution 57, 1804-1821. 

Lukjanovitsch FK, Ter-Minassian ME (1957) Zhuki-ziernovki (Bruchidae). Dans 

« Fauna SSSR vol. 24(1) », Moscou, URSS, pp 1-209. 

Mardulyn P, Milinkovitch MC, Pasteels JM (1997) Phylogenetic analyses of DNA and 

allozyme data suggest that Gonioctena leaf beetles (Coleoptera; Chrysomelidae) 

experienced convergent evolution in their history of host-plant family shifts. 

Systematic Biology 46, 722-747. 

Maynard Smith J, Smith NH (2002) Recombination in animal mitochondria DNA. 

Molecular Biology and Evolution 19, 2330-2332. 

Miller MF (1994) Large African herbivores, bruchid beetles and their interactions 

with Acacia seeds. Oecologia 97, 265-270. 



 



Bibliographie 

 51

Mitter C, Farell BD, Wiegmann B (1988) The phylogenetic study of adaptive zones: 

has phytophagy promoted insect diversification? American Naturalist 132, 107-128. 

Nason JD, Heard SB, Williams FR (2002) Host-associated genetic differentiation in 

the goldenrod elliptical-gall moth, Gnorimoschema gallaesolidaginis (Lepidoptera : 

Gelechiidae). Evolution 56, 1475-1488 

Neill DA (1993) The genus Erythrina: taxonomy, distribution and ecological 

differentiation. Dans « Erythrina in the New and Old Worlds, Vol. 2. Nitrogen Fixing 

Tree » (eds. Westley SB, Powell MH). NFTA Publishers, Paia, Hawaii, USA, pp 

15–27. 

Nosil P, Crespi BJ, Sandoval CP (2002) Host-plant adaptation drives the parallel 

evolution of reproductive isolation. Nature 417, 440-443. 

Pelozuelo L, Malosse C, Genestier G, Guenego H, Frerot B (2004) Host-plant 

specialization in pheromone strains of the European corn borer Ostrinia nubilalis 

in France. Journal of Chemical Ecology 30, 335-352. 

Pichard B, Leroi B, Bonnet A (1991) Comparaison des cycles d’Acanthoscelides obtectus 

et de Acanthoscelides obvelatus (Coleoptera : Bruchidae) à Tepoztlan (Mexique). 

Acta Oecologica 12, 185-201.  

Rausher MD (2001) Co-evolution and plant resistance to natural enemies. Nature 411, 

857-864. 

Rokas A, Ladoukakis E, Zouros E (2003) Animal mitochondrial DNA recombination 

revisited. Trends in Ecology and Evolution 18, 411-417. 

Rousset F (2000) Genetic differentiation between individuals. Journal of Evolutionary 

Biology 13, 58-62. 

Ruiz-Montoya L, Nunez-Farfan J, Vargas J (2003) Host-associated genetic structure of 

Mexican populations of the cabbage aphid Brevicoryne brassicae L. (Homoptera : 

Aphididae). Heredity 91, 415-421. 



 



Bibliographie 

 52

Sanmartin I, Enghoff H, Ronquist F (2001) Patterns of animal dispersal, vicariance 

and diversification in the Holarctic. Biological Journal of the Linnean Society 73, 345-

390. 

Saville, BJ, Kohli Y, Anderson JB (1998) mtDNA recombination in a natural 

population. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of 

America 95, 1331-1335. 

Schilsky J (1905) Bruchidae. Dans « Die Käfer Europas ». Nürnberg, Allemagne, pp 1-

100. 

Schluter D (2000) The Ecology of Adaptive Radiation. Oxford University Press, Oxford, 

New York. 

Smartt, J (1988) Morphological, physiological and biochemical changes in Phaseolus 

beans under domestication. Dans « Genetic Resources of Phaseolus Beans » (eds. 

Gepts P). Kluwer Academics Publishers, Dordrecht, Netherlands, pp 143-161. 

Southwood TRE (1973) The insect/plant relationship: an evolutionary perspective. 

Dans « Insect/Plant Relationship, Symposia of the Royal Entomological Society of 

London, no. 6 » (ed. Van Emden HF). Blackwell Scientific Publications, London, 

Royaume-Uni, pp 3-30. 

Stork NE (1997) Measuring global biodiversity and its decline. Dans « Biodiversity II » 

(eds. Reaka-Kudla ML, Wilson DE, Wilson EO). Joseph Henry Press, Washington, 

D.C., USA, pp 41-68. 

Strong DR, Lawton JH, Southwood TRE (1984) Insects on Plants: Community Patterns 

and Mechanisms. Blackwell Science, Oxford, Royaume-Uni. 

Sturtevant EL (1887) History of garden vegetables. American Naturalist 21, 321-333. 

Taylor TN, Taylor EL (1993) The Biology and Evolution of Fossil Plants. Prentice Hall, 

Englewood Cliffs, New Jersey, USA. 

Termonia A, Hsiao TH, Pasteels JM, Milinkovitch M. (2001) Feeding specialization 

and host-derived chemical defense in chrysomeline leaf beetles did not lead to an 

evolutionary dead end. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United 

States of America 98, 3909-3914. 



 



Bibliographie 

 53

Udayagari S, Wadhi SR (1989) Catalog of Bruchidae. Memoirs of the American 

Entomological Institute 45, 1-301. 

Via S (2002) The ecological genetics of speciation. American Naturalist 159, S1-S7. 

Wahlberg N (2001) The phylogenetics and biochemistry of host-plant specialization 

in melitaeine butterflies (Lepidoptera: Nymphalidae). Evolution 55, 522-537. 

Webb CO, Ackerly DD, McPeek MA, Donoghue MJ (2002) Phylogenies and 

community ecology. Annual Review of Ecology and Systematics, 33, 475-505. 

Wiens JJ (2004) Speciation and ecology revisited: phylogenetic niche conservatism 

and the origin of species. Evolution 58, 193–197.  

Wilf P, Labandeira CC, Kress WJ, Staines CL, Windsor DM, Allen AL, Johnson KR 

(2000) Timing the radiation of leaf beetles: hispines on gingers from latest 

Cretaceous to recent. Science 289, 291-294. 

Wink M, Mohamed GIA (2003) Evolution of chemical defense traits in the 

Leguminosae: mapping of distribution patterns of secondary metabolites on a 

molecular phylogeny inferred from nucleotide sequences of the rbcL gene. 

Biochemical Systematics and Ecology 31: 897–917. 

Wittstock U, Agerbirk N, Stauber EJ, Olsen CE, Hippler M, Mitchell-Olds T, 

Gershenzon J, Vogel H (2004) Successful herbivore attack due to metabolic 

diversion of a plant chemical defense. Proceedings of the National Academy of 

Sciences of the United States of America 101, 4859-4864. 

Wyatt R (1983) Pollinator-plant interactions and the evolution of breeding systems. 

Dans « Pollination Biology » (ed. L. Real). Academic Press, Orlando, Florida, USA, 

pp 51-95. 

Zalucki MP, Clarke AR (2004) Monarchs across the Pacific: the Columbus hypothesis 

revisited. Biological Journal of the Linnean Society 82, 111-121. 

Zeh DW, Zeh JA, Smith RL (1989) Ovipositors, amnions, and eggshell architecture in 

the diversification of terrestrial arthropods. Quarterly Review of Biology 64, 147–

168.  



 



Bibliographie 

 54

Zhang D-Y, Lin K, Hanski I (2004) Coexistence of cryptic species. Ecology Letters 7, 

165–169. 



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /SyntheticBoldness 1.00
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName (http://www.color.org)
  /PDFXTrapped /Unknown

  /Description <<
    /FRA <>
    /ENU (Use these settings to create PDF documents with higher image resolution for improved printing quality. The PDF documents can be opened with Acrobat and Reader 5.0 and later.)
    /JPN <FEFF3053306e8a2d5b9a306f30019ad889e350cf5ea6753b50cf3092542b308000200050004400460020658766f830924f5c62103059308b3068304d306b4f7f75283057307e30593002537052376642306e753b8cea3092670059279650306b4fdd306430533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103057305f00200050004400460020658766f8306f0020004100630072006f0062006100740020304a30883073002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d30678868793a3067304d307e30593002>
    /DEU <>
    /PTB <>
    /DAN <>
    /NLD <>
    /ESP <>
    /SUO <>
    /ITA <>
    /NOR <>
    /SVE <>
  >>
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice




