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a spéciation est la naissance 2 partir d'une seule espéce de deux espéces filles dis-
tinctes. Le titre de 'ceuvre de Darwin publiée en 1859, « On the Origin of Species
by Means of Natural Selection », souligne I'importance de la notion d’espéce et donc
de la spéciation dans la perception et la compréhension que nous avons de la di-
versité du monde vivant et de son évolution. Pourtant, la définition du concept
d’espéce a fait—et fait toujours—I'objet de nombreux débats. D'un cété, 'homme
pergoit dans son environnement naturel des groupes discrets fondés sur la ressem-
blance physique des organismes et de leurs descendants. Ainsi les chats different des
chiens par différents caractéres physiques qui se retrouvent dans leur descendance.
D'un autre coté, cette vision discontinue a été perturbée par la théorie de I'évolu-
tion qui a introduit I'idée d’'un changement continu au cours du temps et d’'un ap-
parentement généalogique entre les espéces (voir Chapitre 6). Ainsi, dans la vision
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évolutionniste de la diversité du vivant, les espéces a lins-
tar des organismes eux-mémes naissent, se transforment et
meurent ou donnent naissance 2 de nouvelles espeéces.

L’ESPECE, UNITE DE DECOMPTE
DE LA BIODIVERSITE

1.1 Le « probléme de I’espéce »

1.1.1 La notion d’espéce « pré-évolutionniste »

Avant lacceptation de la théorie de I'évolution, les especes
sont définies dans un cadre créationniste et les critéres qui
permettent de les reconnaitre en pratique sont généralement
la ressemblance et linterfécondité. Linné, qui est classique-
ment considéré comme l'initiateur de la systématique mo-
derne, utilise la définition d’espéce proposée par le botaniste
Ray qui lie intimement ressemblance et descendance : une
espéce est un « ensemble d'individus qui engendrent, par la re-
production, d'autres individus semblables & eux-mémes ». Linné
se place dans un cadre théologique qui lui permet d’expliquer
la discontinuité entre les espéces : « Nous comptons aujourd hui
autant despéces qu'il y a eu au commencement de formes diver-
ses créées ». Ces idées se retrouvent chez les naturalistes pré-
darwiniens, comme par exemple de Candolle pour qui « Jes-
peéce est la collection de tous les individus qui se ressemblent plus
entre eux qu'ils ne ressemblent & dautres; qui peuvent, par une
fécondation réciprogue, produire des individus fertiles et qui se re-
produisent par la génération, de telle sorte gu'on peut, par analo-
gie, les supposer tous sortis originairement d'un seul individu ».

1.1.2 La révolution darwinienne

L’objet de la théorie proposée par Darwin est de fournir un
cadre explicatif, hors du cadre théologique, 4 I'existence de
ces entités discrétes que lon nomme espéces. La position de
Darwin concernant cette définition est pourtant extréme-
ment ambigué. Ainsi nulle part dans son imposant ouvrage
n'est proposée ou discutée une définition de T'espéce. Au
contraire, Darwin (1859) affirme : « Je ne discuterai pas non
Pplus ici les différentes définitions que Fon a données du terme es-
péce. Aucune de ces définitions n'a complétement satisfait tous les
naturalistes, et cependant chacun d'eux sait vaguement ce qu'il
veut dire quand il parle dune espéce ». Cependant, de la méme
fagon qu’il utilise la sélection artificielle que les éleveurs uti-
lisent pour créer des « variétés » comme modele pour expli-
citer le processus quil appelle sélection naturelle, il définit
Yespece en se référant a la variété : « Il est presque aussi difficile
de définir le terme variété ; toutefois, ce terme implique presque
toujours une communauté de descendance, bien qu'on puisse rare-
ment en_fournir les preuves ». Darwin, sans donner de véritable
définition de l'espéce, ne conserve, parmi les deux compo-
santes des définitions « pré-évolutionnistes », que la descen-
dance. Cet aspect est évoqué au début du chapitre intitulé
« Variation » ou il montre que la variabilité au sein des « es-
péces » est la matiére sur laquelle la sélection naturelle agit.
Darwin enclenche donc une transition dans les discussions
sur l'espéce : les naturalistes avaient pergu 'importance des
mécanismes de la reproduction dans la ressemblance au sein

des espéces. 1ls réalisent dés lors que ces mémes mécanis-
mes, auxquels la variation a été ajoutée, expliquent les trans-
formations des especes. Darwin ouvre, avec ce dilemme, la
porte aux débats sur la définition du concept despece qui
ont nourri une abondante littérature au XX° siecle (voir par
exemple Otte et Endler 1989, Howard et Berlocher 1998,
Noor 2002 et ci-dessous).

1.1.3  Polémiques et confusions autour
de la définition de l’espéce

Dans les discussions autour de la définition de I'espéce, la
pertinence d’une définition de l'espéce se mesure sur deux
échelles. La premiére est celle de son insertion dans le cadre
de la théorie de I'évolution (prise en compte de tous les or-
ganismes, historicité, descendance commune, etc.), ce qui
semble naturel. La seconde est celle de 'opérationnalité dans
la pratique de la délimitation des especes. Il s'agit alors de
déterminer si le corpus de méthodes et de techniques dispo-
nibles permet d’identifier les objets correspondant 4 une telle
définition. La confusion entre ces deux exigences explique
probablement l'insolvabilité apparente du « probleme de I'es-
péce » (Mayden 1997). La plupart des « définitions » d’espé-
ces peuvent en effet étre considérées comme des criteres plus
ou moins efficaces pour identifier les espéces. En dissociant
les exigences de conformité a la théorie et d’opérationnalité,
un consensus sur la définition, qui rejoint des propositions
faites au cours du XX" siécle par quelques rares auteurs (par
exemple Simpson 1951, Wiley 1981), semble possible (de
Queiroz 1998, Samadi et Barberousse 2006).

1.2  Une définition de I’espéce
basée sur la théorie de I’évolution

La théorie de I'évolution vise 4 apporter des explications sur
la diversité actuelle et passée du monde vivant. Elle a pour
objet I'ensemble des organismes passés, actuels et futurs.
Les organismes ont la propriété de donner naissance, 4 par-
tir de fragments matériels d’eux-mémes, 4 de nouveaux or-
ganismes (descendants) qui leur ressemblent imparfaitement
et qui sont également capables de se reproduire. Cette pro-
priété de reproduction permet de relier les organismes dans
un réseau généalogique, qui peut étre pensé comme un regis-
tre d’état civil détaillant les relations de parenté entre tous les
organismes au cours de lhistoire de la vie sur Terre. Une dé-
finition de I'espéce ancrée dans la théorie de I'évolution doit
étre valable pour I'ensemble du réseau généalogique.

Le réseau généalogique du vivant présente une structure
arborescente (Figure 1) : d'une part les organismes consti-
tuent des ensembles différenciés au sein desquels les indivi-
dus sont généalogiquement reliés (les branches de l'arbre),
et d’autre part ces ensembles, disjoints les uns des autres, se
différencient de fagon irréversible au cours du temps (don-
nant naissance i de nouvelles branches). Dans ce contexte,
Iespéce, unité de décompte de la diversité, peut étre défi-
nie comme une sous-partie du réseau généalogique définiti-
vement divergente du reste du réseau (Simpson 1951, 1961,
Hennig 1966, Kornet 1993, Kornet ¢z al. 1995, de Queiroz
1998, Samadi et Barberousse 2006). Par voie de consé-
quence, la spéciation devient alors une division définitive de
fragments du réseau généalogique (Figure 1).
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1.3 Pratiques scientifiques
de la délimitation des espéces

1.3.1  De la définition théorique aux critéres
opérationnels

Dans le cadre de la déhnition que nous venons de pré-
ciser, tout critére qui permettra de montrer qu’un ensem-
ble d'individus appartient & une communauté de reproduc-
tion ayant une histoire évolutive autonome est pertinent.
Concrétement, la structure du réseau est inférée indirecte-
ment en se fondant sur I'observation des organismes (ac-
tuels et passés). Les méthodes d’observation pouvant varier
selon les organismes étudiés, il n'est pas étonnant de consta-
ter quaucun critére n'est satisfaisant pour tous les organis-
mes et que plusieurs critéres sont actuellement utilisés pour

délimiter les espeéces (Sites et Marshall 2004).

1.3.2  Les principaux critéres et leurs limites
1.3.2.1 Ressemblance par descendance : critére phénétigue

Le critére phénétique, qui est le plus communément utilisé
pour reconnaitre des espéces, est basé sur la ressemblance, qui
n'est pertinente que dans la mesure o elle traduit I'appa-
rentement des organismes. Les caractéres utilisés pour ['éva-
luer doivent donc étre héritables et les variations entre indi-
vidus ne doivent pas résulter de I'environnement dans lequel
ils se trouvent (plasticité phénotypique, voir Chapitre 13).
En effet, un caractére dont I'état dépend de 'environnement
(par exemple la peau plus ou moins hélée par le soleil chez
I'homme) n'est pas une indication de la ressemblance par des-
cendance. Pour des caractéres héritables et variables, la théo-
rie prédit que dés lors que des sous-ensembles sont généalo-
giquement séparés, des variants propres a chacun d’eux vont
finir par se fixer sous l'effet de la sélection et de la dérive.
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Une autre espeéce

Figure 1 Partition en espéces d'un
réseau généalogique fictif. Les espéces
sont indiquées dans des ensembles
grisés. Les cercles représentent des
individus et les traits les relations de
parenté entre ces individus. Une espéce
est délimitée dans le temps par un
événement de spéciation (origine) et
un événement d’extinction ou d’'une
nouvelle spéciation.

L’accumulation de ces variations sur de nombreux caracté-
res augmente les différences et justifie lutilisation du cri-
tére de ressemblance. La théorie justifie donc ce critére mais
en révéle une limite : la fixation de caractéres permettant de
diagnostiquer les espéces n'est pas un processus instantané
et donc, des espéces récemment séparées partagent des ca-
ractéres dit plésiomorphes ou ancestraux (voir Chapitre 6).
Ces caractéres ne renseignent pas sur les séparations du ré-
seau. Le critére de ressemblance est opérationnel (sauf cas de
convergence évolutive, voir Chapitre 6) puisque notre per-
ception permet intuitivement de le mettre en ceuvre. Ce cri-
tére correspond 4 la définition d’espéce comme un « clus-
ter » génotypique proposé par Mallet (1995). 1l permet de
détecter la ressemblance par descendance commune mais,
sans analyse des caractéres utilisés, ne permet pas de détec-
ter 'autonomie d’une lignée, ni a fortiori de retracer histoire
des branchements.

1.3.2.2  Ressemblance par descendance avec modifications :
critére phylogénétique

La grande découverte méthodologique de Hennig (1966)
réside dans cette analyse : seuls les caractéres dérivés (apo-
morphies) permettent de retracer Ihistoire des branche-
ments dans larbre généalogique. Cette fixation au cours
de I'évolution de caractéres dérivés dans des lignées auto-
nomes correspond au critére phylogénétique. Les proces-
sus de tri stochastique (la dérive) et/ou sélectif qui agissent
dans les populations tendent a y réduire le polymorphisme.
Cependant, tous les caractéres variables et héritables ne ré-
pondent pas de la méme fagon a ces tris. Pour les caracté-
res neutres, non affectés par la sélection, le temps de fixa-
tion moyen d’'un variant dans une population dépend de la
taille de la population. En dautres termes, quand deux sous-
ensembles se séparent généalogiquement, la fixation de ca-
ractéres dérivés dans chaque sous-ensemble prend du temps,
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méme si la séparation est définitive. En conséquence, avant
la fixation d’apomorphies qui permettra de reconnaitre cha-
que espéce, du polymorphisme pourra étre transitoirement
partagé. De méme, pour les caractéres adaptatifs, les moda-
lités de tri ne conduisent pas toujours 2 fixer rapidement un
variant. C’est notamment le cas de caractéres sous sélection
balancée (par exemple le polymorphisme HLA, Hedrick et
Thomson 1983). L'utilisation de caractéres pour lesquels le
polymorphisme est maintenu dans les populations conduira a
dissocier des individus appartenant 4 une méme espéce et/ou
a regrouper des individus appartenant & des espéces différen-
tes (par exemple des males de lespece A et de espece B d'un
coté, et des femelles de A et de B de l'autre). Le regroupe-
ment des individus sous le critére phylogénétique est donc un
bon critére pour reconnaitre des especes. Toutefois, selon les
caractéres utilisés et le temps écoulé depuis la séparation avec
lespece la plus proche, ce critére peut présenter des limites
(rétention de polymorphisme ancestral, sélection sexuelle, sé-
lection balancée).

1.3.2.3  Interfécondité : le critére « biologique » et ses dérivés
La fameuse définition dite «biologique » de Mayr (1963)

considere les espéces comme des « groupes de populations na-
turelles, effectivement ou potentiellement interfécondes, qui sont
geénétiquement isolées dautres groupes similaires ». Ainsi dans
le cas des chiens et des chats, la conviction qu'il s’agit bien
de deux espéces différentes repose avant tout sur l'observa-
tion de l'incapacité des organismes de ces deux ensembles a
se reproduire les uns avec les autres. En effet, I'incompatibi-
lité reproductrice entre deux ensembles d'individus est bien
une preuve que ces ensembles sont définitivement diver-
gents. Ce critére et ses dérivés qui insistent sur l'interfécon-
dité des individus appartenant a2 une méme espéce, ainsi que
l'isolement reproductif entre des individus appartenant 4 des
espéces différentes est un critére puissant de délimitation. Il
trouve sa limite en termes d’opérationnalité lorsqu’il n’est pas
possible de réaliser des croisements contrdlés sur les organis-
mes étudiés. On peut alors lui substituer des comparaisons
de niveaux des flux de génes intra- et intergroupes (Sites et
Marshall 2004). Ce critére touche aussi une limite plus fon-
damentale chez les organismes asexués ou lorsque deux « es-
péces » sont capables d’hybridation occasionnelle, ce qui est
fréquent chez les plantes par exemple.

1.3.2.4 Développement de nouveaux criteres

Les réflexions récentes sur le concept d'espéce et les récents
développements méthodologiques et technologiques ont
conduit 2 identifier de nouveaux critéres. On peut notam-
ment citer le critére « généalogique » : chez les organismes
ol la recombinaison génétique a lieu (par exemple la repro-
duction sexuée biparentale), les généalogies de génes non liés
ne seront pas concordantes entre elles au niveau intraspécifi-
que, contrairement au niveau interspécifique (voir par exem-
ple Taylor ez a/. 2000). Ce critére combine les critéres phylo-
génétique et biologique et devrait étre de plus en plus utilisé.

1.3.3 Les espéces nommeées : hypothéses testables
de délimitation en espéces de la diversité
du vivant

Dans la pratique, la plupart des espéces ont été et sont dé-
crites en utilisant essentiellement des critéres phénétiques

(cf. ci-dessus) appliqués 2 des caractéres morphologiques.
Comme il n’est pas démontré fermement lors de leur iden-
tification que ces espéces constituent réellement un sous-
ensemble divergent du reste du réseau généalogique, ces
espéces représentent en fait des hypothéses primaires de dé-
limitation. Ces hypothéses pourront ensuite étre testées en
utilisant d’autres caractéres et/ou en appliquant d’autres cri-
teres. Une illustration de ce processus de test est la mise
en évidence de flux de génes entre deux groupes reconnus
et nommés par la taxinomie morphologique comme deux
espéces différentes. Cette hybridation dite « interspécifi-
que » est une preuve que Ihypothése de départ (deux espé-
ces) était fausse et implique une réévaluation des hypothe-
ses de délimitation. La taxinomie, science de la délimitation
des taxons, est donc une discipline dynamique qui, sur la
base des données disponibles 4 une date donnée, propose
des hypothéses qui résisteront—ou pas—aux données ac-
quises ensuite.

1.3.4 Est-il possible de décrire les millions d’espéces
estimées de la biodiversité actuelle ?

Il y a une trentaine d’années, aprés 250 ans de pratique taxi-
nomique, un peu plus de 1,5 million d’espéces avaient été dé-
crites et la diversité biologique était considérée comme ma-
joritairement connue. Cette vision a radicalement changé et
aujourd’hui cette diversité est évaluée a 10 fois supérieure au
moins (May 1988, Groombridge et Jenkins 2002). Bien que
le taux de description ait largement augmenté au cours du
temps (environ 13 000 espéces décrites par an, Groombridge
et Jenkins 2002), il reste insuffisant pour espérer décrire les
millions d’espéces non encore découvertes avant que celles-
ci ne disparaissent. Les développements technologiques per-
mettent d'accroitre lacquisition de données génétiques et
morphologiques, de gérer ces données 4 l'aide de bases de
données informatisées et de les rendre accessibles 4 la com-
munauté scientifique. L'ensemble de ces développements
permet d’envisager de nouvelles procédures qui permettront
d’accélérer notre connaissance de la diversité des espéces.
Clest dans ce contexte que se développe actuellement le pro-
jet « barcode of fife » qui vise 4 lier les données taxinomiques
classiques aux données génétiques et de rendre I'ensemble ac-
cessible vig le réseau internet par des bases de données publi-

ques (Ratnasingham et Hebert 2007).

LES MECANISMES D’ISOLEMENT
REPRODUCTIF

Etudier la spéciation revient en grande partie a étudier Iévo-
lution des mécanismes qui conduisent des sous-ensembles
du réseau généalogique a ne plus échanger de matériel gé-
nétique. Ces mécanismes dits d’isolement reproductif sont
nombreux. Ils peuvent intervenir a différents stades du cycle
de vie (Figure 2). Parce que les bases génétiques de ces mé-
canismes conditionnent largement la faisabilité des diffé-
rents scénarios de spéciation envisagés par la communauté
scientifique, la recherche a été trés active récemment pour
mettre en évidence ces mécanismes et décrire leur support
génétique.



2.1 Isolement post-zygotique

Il y a isolement post-zygotique entre deux entités taxinomi-
ques lorsque des génotypes hybrides sont créés mais ont une
valeur sélective inférieure 4 celle des génotypes parentaux. 11
existe probablement autant de mécanismes d'isolement post-
zygotique qu'il existe de fagons de diminuer la valeur d'un
caractére aussi complexe. Cependant, les bases génétiques
générales de lisolement post-zygotique sont bien connues
(Coyne et Orr 1998) et récemment des génes responsables
d’un isolement post-zygotique ont été identifiés et caractéri-
sés (Noor et Feder 2006).

2.1.1  Quand et dans quel environnement s’exprime
Uisolement post-zygotique ?

La contre-sélection des hybrides a été décrite a tous les sta-
des du cycle de vie d'un organisme. Au plus tot, la fécon-
dation a lieu mais n'est pas suivie par un développement
embryonnaire complet, comme c’est le cas pour U'embryon
produit lors d'une hybridation entre une chévre et un mou-
ton ; au plus tard, les hybrides sont viables mais stériles, ce
qui est le cas du mulet, issu du croisement entre un 4ne et
une jument. Toutes les situations sont rencontrées chez les
drosophiles (Coyne et Orr 1998). Pour rendre compte de
ces différences temporelles, Dobzhansky (1970) distingue
trois catégories : (i) la 1étalité des hybrides, lorsque la via-
bilité des zygotes hybrides de premiére génération (F1) est
nulle, (ii) la stérilité des hybrides, lorsque les hybrides F1 ne
produisent pas de gametes fonctionnels et (iii) la dégénéres-
cence des hybrides, lorsque la réduction de valeur sélective
apparait dans les générations d’hybridation subséquentes,
de deuxieme génération (F2) ou de rétro-croisements (back-
cross). L'isolement post-zygotique n’est véritablement com-
plet que lorsque tous les hybrides F1 ont une valeur sélective
nulle. Lorsque des croisements de générations ultérieures
existent (F2, backcross), méme en trés faible abondance, le
flux de geénes entre deux entités taxinomiques est possible et
I'isolement est incomplet. L'isolement est également incom-
plet lorsque la létalité ou la stérilité ne s'exprime que chez
certains hybrides. Haldane (1922) fit remarquer que la léta-
lité ou la stérilité hybride ne frappait souvent quun des deux
sexes et que lorsque c’était le cas, il sagissait régulierement
du sexe hétérogamétique (chez les espéces dont le détermi-
nisme du sexe est chromosomique, voir Chapitre 9). Ce qui
est devenu la régle de Haldane (Encadré 1) s'est révélée étre
incroyablement robuste 4 l'accumulation de nouvelles obser-
vations (Laurie 1997).

Etudier lisolement post-zygotique n'est pas toujours
aisé. Tout d’abord, le croisement en laboratoire n'est pas pos-
sible pour de nombreuses espéces. Il faut alors réussir a esti-
mer les valeurs sélectives des différents génotypes in natura.
Ensuite, les hybrides F1 dévoilent souvent des performances
accrues par rapport a leurs deux parents pour certains carac-
téres comme la croissance ou la survie, alors qu'ils sont stéri-
les. La vigueur du mulet, qui a pourtant une valeur sélective
nulle puisque stérile, est un exemple bien connu. C’est ce que
Dobzhansky (1952) qualifiait de « luxuriance hybride » ou
euheterosis, une heterosis (vigueur hybride) sur un ou plu-
sieurs caractéres bien que la valeur sélective soit globalement
réduite. Par ailleurs, 'étape de contre-sélection peut parfois
échapper 4 l'observation. Par exemple, les spermatozoides
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d’hybrides doursin Echinometra, bien que fonctionnels, ne
trouvent pas facilement d’ceufs a féconder car ils ont un mé-
lange de protéines de reconnaissance gamétique i leur sur-
face (Palumbi 1999). Les hybrides peuvent aussi avoir des
gamétes parfaitement fonctionnels mais révéler des troubles
dans les comportements de parade.

La sélection contre les hybrides est dite exogéne (ou ex-
trinséque) lorsqu’elle dépend des variations de environne-
ment, de sorte que des génotypes différents sont favorisés
dans des habitats différents. Typiquement, les génotypes pa-
rentaux sont favorisés dans leurs habitats respectifs. La sé-
lection exogeéne s’oppose i la sélection endogéne (ou intrin-
séque) indépendante de 'environnement. Il est ainsi possible
de distinguer I'isolement post-zygotique endogene de I'isole-
ment post-zygotique exogene (Figure 2). Pour participer 4 la
spéciation, un mécanisme d’isolement doit pouvoir créer une
barriére au flux génique sur des génes non impliqués dans
Iisolement. De ce fait, toute sélection exogéne n’est pas un
isolement post-zygotique. Pour que la sélection exogene crée
une barriére génétique efficace au flux de génes non liés au
géne sous sélection, il faut que les génotypes hybrides aient
une valeur sélective inférieure aux parents en moyenne sur
tous les habitats, méme s'ils sont intermédiaires dans cha-
que habitat. Par exemple, deux écotypes du bigorneau des
rochers, Littorina saxatilis, sont maintenus par une sélection
exogene qui favorise un écotype H, plus petit, avec une co-
quille plus fine et une aperture plus large dans les crevasses
des escarpements rocheux et qui favorise un écotype M, plus
gros, 4 la coquille épaisse et plus solide sur les plateaux ro-
cheux battus par les vagues ; de plus, I'existence d’'une bar-
riére au flux génique neutre entre les deux écotypes a été dé-
montrée (Grahame ez al. 2006).

2.1.2 Les bases génétiques de ’isolement
post-zygotique

La sous-dominance est un déterminisme génétique mono-
locus simple qui vient naturellement 4 l'esprit lorsque 'on
s'intéresse a la dépression d’hybridation. 1l y a sous-domi-
nance lorsque le génotype hétérozygote a une valeur sélective
inféricure  celle des génotypes homozygotes (voir aussi Cha-
pitre 5). Clest un déterminisme facilement modélisable qui
est trés souvent utilisé dans les travaux théoriques. Pourtant,
ce déterminisme pose deux problemes. Tout d'abord, la
sous-dominance s'exprime dés la premiére génération d’hy-
bridation puisqu’un génotype F1 est hétérozygote sur tous
les locus autosomaux. Or, la dépression d’hybridation est
plus fréquemment observée dans les deuxi¢mes générations
d’hybridation (F2 ou backcross) qu'en F1 (Dobzhansky 1937,
Edmands 1999), ou pour un seul sexe lorsqu’elle touche les
F1 (régle de Haldane, voir Encadré 1). De plus, la fixation
d’un nouvel alléle ayant une relation de sous-dominance
avec lalléle préexistant est difficile puisque qu'une nou-
velle mutation est initialement a 'état hétérozygote et donc
contre-sélectionnée. En d’autres mots, un des deux taxons
doit traverser une vallée adaptative (voir aussi Chapitre 5).
En principe, la dérive pourrait permettre une telle traver-
sée, comme le supposent les modéles de spéciation péripa-
trique (divergence rapide par effet de fondation d’une petite
colonie en marge de l'aire de distribution), mais la proba-
bilité de ce scénario est trés faible méme pour des popula-
tions relativement petites (Gavrilets 2003). Reste que les
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remaniements chromosomiques et les événements de po-
lyploidisation constituent des exemples de sous-dominance
(Paragraphe 3.3).

Pour expliquer la fixation d’incompatibilités généti-
ques sans avoir 4 franchir une vallée adaptative, Dobzhansky
(1937) et Muller (1942) ont proposé que les alleles respon-
sables de la dépression d’hybridation soient avantageux dans
leur fond génétique habituel, mais délétéres lorsqu’ils sont
mélangés aux alleles d’une autre espéce. Ce modele d’évo-
lution de lisolement post-zygotique impliquant plusieurs
locus avec épistasie a été appelé modele de Dobzhansky-
Muller (Orr 1995). Considérons le cas le plus simple avec
deux locus bi-alléliques (Figure 3). Deux populations diver-
gent en allopatrie & partir d'une population ancestrale fixée
pour lalléle 4 au locus 1 et pour T'allele B au locus 2. Dans
une population, un nouvel alléle 2 se fixe au locus 1 dans le
fond génétique BB au locus 2. Dans la deuxi¢me popula-
tion, un nouvel allele 4 se fixe au locus 2 dans le fond géné-
tique A4 au locus 1. Les combinaisons impliquant l'alléle 2
duJocus 1 etTallele 4 du locus 2 n'ont jamais été créées pen-
dant la phase de divergence. Par contre, la formation d’hy-
brides lors d'un contact secondaire va permettre aux deux

Sélection dans
I’habitat

Choix d’habitat

Figure 2 Classification des mécanismes d’isolement
reproductif en fonction de leur dépendance a Penvironnement
et du stade du cycle de vie au moment duquel ils interviennent.

alleles dérivés de se retrouver combinés dans le méme gé-
notype. Les valeurs sélectives de ces combinaisons, jusque-
I3 jamais soumises & V'action de la sélection naturelle, peu-
vent étre déléteres.

Le modéle Dobzhansky-Muller exposé comme ceci ne
suffit pas pour expliquer que la dépression hybride n’appa-
raisse qu'en deuxi¢me génération d’hybridation ou dans un
seul sexe en F1. Par contre, ces observations s'expliquent
bien lorsque l'on ajoute des effets de dominance entre allé-
les (Turelli et Orr 2000). En deuxi¢me génération d’hybri-
dation, les combinaisons génétiques parentales sont brisées
par la recombinaison, créant ainsi des hybrides homozygo-
tes pour les alléles d'un parent 4 un locus et homozygotes
pour les alléles de l'autre parent 4 un deuxiéme locus (les
génotypes aabb du modele bi-locus, Figure 3). On parle de
rupture de co-adaptation. Si l'on considére un déterminisme
génétique additif simple (la valeur sélective d’'un individu
dépend linéairement du nombre d’incompatibilités), on at-
tend en moyenne a peu prés la méme valeur sélective chez
les F1 que chez les F2. Par contre, si les substitutions (alle-
les a et 4) sont récessives, la dépression n’apparait qu'en F2.
La reégle de Haldane peut s'expliquer également par des
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Figure 3 Représentation schématique du modéle bi-locus
d’évolution de I'isolement post-zygotique de Dobzhansky-
Muller. Deux lignées divergent indépendamment d’'une lignée
ancestrale unique, chaque lignée fixe un nouvel alléle, chacune

a un locus différent. L’hybridation entre ces deux lignées donne
un seul génotype en F1 et neuf génotypes bi-locus en F2. Deux
exemples de relation génotype-valeur sélective sont donnés. Celui

incompatibilités Dobzhansky-Muller récessives a 'état hé-
myzygote dans le sexe hétérogamétique. La cartographie gé-
nétique de facteurs de dépression hybride a apporté une va-
lidation expérimentale de ce modele (Orr et Irving 2001).
Par exemple, la relation génotype survie larvaire observée
dans des croisements F2 de moules (Figure 3) implique que
la dépression d’hybridation entre Mytilus edulis et M. gal-
loprovincialis mette en jeux des interactions Dobzhansky-
Muller de type homozygote-homozygote (génotypes aabb et
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Exemples de relation
génotype-fitness

« Holey landscape » de
Gavrilets

Génotype - survie larvaire dans
un croisement F2 de Mytilus

de droite (en haut) correspond 2 une relation génotype-valeur
sélective utilisé dans certains modeéles de spéciation (boley fitness
landscape de Gavrilets 2004) pour laquelle I'isolement reproductif
est complet entre les génotypes aaBB et AA4bb. L'exemple de droite
(en bas) est une relation génotype - survie larvaire obtenue dans
un croisements F2 de moules My#ilus edulis et M. galloprovincialis
(Bierne e al. 2006).

AABB). Enfin, des génes impliqués dans des incompatibili-
tés Dobzhansky-Muller ont récemment été identifiés et iso-
16s (Orr ez al. 2004).

2.1.3 Les génes et les mutations impliqués

dans l'isolement post-zygotique

Un effort a récemment été produit pour caractériser des génes
impliqués dans I'isolement post-zygotique, notamment chez
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La régle de Haldane (d’aprés Presgraves 2008)

viabilité des hybrides affectent davantage le sexe hété-

rogamétique (Haldane 1922). Lors de croisements entre
espéces sceurs récemment formées, on observe en effet fré-
quemment que les hybrides d"un seul sexe sont stériles ou ont
une viabilité réduite. Parmi ces études, la régle de Haldane
se vérifie dans 95 % des croisements interspécifiques chez les
drosophiles (n =131) et 100 % des croisements interspécifi-
ques de mammifeéres (1 = 26) ou les males sont XY. Ce chif-
fre est de 96 % chez les oiseaux (11 = 87) et 96 % (n = 114) chez
les papillons, ol1 ce sont les femelles qui sont hétérogaméti-
ques (XY ou ZW) (Presgraves 2002, Price et Bouvier 2002).
La regle de Haldane a plusieurs causes (Wu et Davis 1993,
Laurie 1997, Orr 1997).

La premiére, dite hypothése de dominance, est que la
majorité des alléles responsables de la stérilité et/ou de I'in-
viabilité des hybrides seraient récessifs. Les hybrides XY se-
rajent en moyenne plus affectés parce qu'ils exprimeraient
completement les effets déléteres de tous les alleles liés au
chromosome X, alors que les hybrides XX ne les exprime-
raient pas ou dans une moindre mesure. Cette hypothese est
soutenue par les analyses qui montrent que les alléles réces-
sifs d’incompatibilité entre especes s’accumulent plus vite

La régle de Haldane stipule que la stérilité et la baisse de

les drosophiles (Orr e£ al. 2004, Noor et Feder 2006). Le but
était d’obtenir des exemples concrets, de vérifier si ces génes
appartenaient a une classe fonctionnelle particuliere et enfin

d’étudier leur taux d’évolution. Par exemple, Odysseus (Ods)
est un géne associé a la stérilité male entre Drosophila simu-
lans et D. mauritiana (Ting et al. 1998). Odysseus est un géne
homéobox, c’est-a-dire un géne de régulation impliqué dans
le développement (Chapitre 8), qui s'exprime dans les testi-
cules. Ods a dévoilé une évolution extrémement rapide entre
les deux espéces de drosophile, ce qui est surprenant pour
un géne homéobox, mais classique pour un géne sexuel.
Nup96 est un geéne impliqué dans I'inviabilité des hybrides
entre D. simulans et D. melanogaster (Presgraves ez al. 2003).
Ce géne qui code une protéine formant un canal transmem-
branaire du noyau des cellules a lui aussi dévoilé une évo-
lution trés rapide. Cependant, les génes d'isolement post-
zygotique caractérisés 4 ce jour n'ont pas tous montré une
évolution rapide. Par exemple, la dépression d’hybridation
observée entre deux populations du copépode Tigriopus cali-
Jfornicus est due, entre autres, 4 une rupture de co-adaptation
entre le cytochrome c et la cytochrome oxydase ¢, impliquant
un seul acide aminé du cytochrome ¢ parmi les trois substi-
tués entre les deux populations (Harrison et Burton 2006).
Ainsi, lidentification de génes d’isolement post-zygotique
est un champ de recherche trés actif qui a récemment donné
des résultats intéressants mais qui ne permet pas encore de
conclure quant a de possibles régles générales gouvernant la
fonction et les taux d’évolution des génes concernés.

dans les génomes que les alléles dominants (True et al. 1996,
Masly et Presgraves 2007). La seconde hypothése repose sur
le fait que les facteurs d’incompatibilité causant une stérilité
male se fixent plus vite dans les génomes que ceux qui cau-
sent des diminutions de valeur sélective des hybrides (Wu et
Davis 1993, True et al. 1996, Masly et Presgraves 2007). Cette
évolution plus rapide des males ne devrait du coup contri-
buer a la regle de Haldane que chez les espéces ol ce sont les
males qui sont hétérogamétiques. Cependant, les causes de
cette évolution plus rapide ne sont pas encore bien connues.
Une possibilité est que la sélection sexuelle conduirait a4 une
divergence rapide des caractéres males-spécifiques, dont les
facteurs de fertilité (Ellegren et Parsch 2007). Une autre hy-
potheése est que la spermatogénése pourrait &tre particuliere-
ment sensible aux perturbations, et donc facilement affectée
chez les hybrides (Lifschytz et Lindsley 1972). La troisiéme,
qui recueille de plus en plus de support expérimental, est liée
a la divergence entre espéces des suppresseurs de distorsion
méjotique (Frank 1991, Hurst et Pomiankowski 1991). Il est
a noter que V'hypothése de dominance est la plus communé-
ment acceptée. Pour autant, ces hypothéses ne sont pas mu-
tuellement exclusives.

Des travaux utilisant d’autres approches dans des situa-
tions d’isolement moins abouties ont suggéré qu'un grand
nombre de locus 2 effet faible était parfois une base généti-
que plus probable que peu de locus a effet fort. Par exemple,
au moins 50 locus seraient nécessaires pour expliquer liso-
lement entre les crapauds Bombina bombina et B. variegata
(Szymura et Barton 1991) et au moins 150 locus pour ex-
pliquer lisolement entre les races chromosomiques de sau-
terelle Podisma pedestris (Barton et Hewitt 1981). Un grand
nombre d’incompatibilités Dobzhansky-Muller a effet faible
est nécessaire pour expliquer les écarts a lattendu mendélien
observé en F2 chez les moules Mytilus edulis et M. gallopro-
vincialis (Bierne et al. 2006). La quéte des régions chromo-
somiques ou des génes de spéciation entreprise dans certains
taxons pourrait se révéler laborieuse pour d’autres. Toutefois,
les techniques d’hybridation sur puce 8 ADN ont récemment
permis d’étudier simultanément Pexpression d’'un trés grand
nombre de génes. Les études utilisant cette technique sugge-
rent que la dépression d’hybridation pourrait étre la consé-
quence de disruptions d'expression (Landry e a4/ 2007).
En effet, il n'est pas rare d’observer une dizaine (Michalak
et Noor 2003), voire plusicurs centaines (Haerty et Singh
2006), de génes révélant une expression plus forte ou plus
faible dans les génotypes hybrides que dans les génotypes
parentaux.

Les études récentes sur le polymorphisme de substitu-
tion nucléotidique ne doivent pas faire oublier que d’autres
types de polymorphisme, de nature plus structurale comme



les remaniements chromosomiques, peuvent étre la source
d'une dépression d’hybridation (Paragraphe 3.3). Ajoutons
simplement ici que la duplication génique (voir Chapi-
tre 5) peut aboutir 2 un isolement post-zygotique de type
Dobzhansky-Muller—une perte différentielle d’'une copie
lors d’'une évolution en allopatrie améne a I'existence d’hy-
brides sans aucune copie (Lynch et Force 2000). Il se trouve
que la quéte des génes de spéciation chez la drosophile a ré-
cemment abouti en l'identification d’une transposition géni-
que responsable d’une stérilité hybride (Masly ez a/. 2006).
Enfin, les génomes hébergent généralement des sé-
quences mobiles (voir Chapitre 5) qui peuvent étre passagé-
res, devenir résidentes ou qui ont pu étre « domestiquées ».
Ces séquences, virus et/ou éléments transposables, peu-
vent vraisemblablement s’installer aprés un transfert hori-
zontal, méme si dans la plupart des cas le mécanisme pré-
cis du transfert reste inconnu. La dysgénése hybride causée
par des éléments transposables est un phénoméne décrit chez
Drosophila melanogaster. Les éléments transposables respon-
sables sont les éléments P, hobo et I. Cette dysgénése sur-
vient lorsqu’une femelle sans copie active s'accouple avec un
male ayant des copies actives. Il est important de noter que
le croisement réciproque entre une femelle ayant des copies
actives et des males avec ou sans copie(s) active(s) donne
naissance a une descendance tout a fait normale. Pour I'élé-
ment P, ceci est d0 4 une régulation maternelle de l'activité
de ces éléments transposables dans 'ceuf fécondé. Ainsi, les
femelles ayant des copies actives déposent dans Jleurs ceufs un
répresseur (codé par 'élément P lui-méme suite au non épis-
sage de l'intron entre les exons 2 et 3), ce qui empéche les co-
pies de bouger. On dit que les ceufs sont de « cytotype P ».
Inversement, les femelles dépourvues d’éléments ne peuvent
déposer ce répresseur dans leurs ceufs qui sont alors de « cy-
totype M ». Transitoirement, les éléments P actifs appor-
tés par le male ne sont plus réprimés, ce qui induit un fort
taux de transposition. Dans ce cas, la descendance présente
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plusieurs symptdmes qui peuvent aller de I'absence de go-
nade 2 la mortalité embryonnaire, en passant par une aug-
mentation du taux de mutation et l'existence de crossing-
over chez les miles.

2.1.4 Laspatialisation de l'isolement post-zygotique
et sa conséquence sur les flux géniques
neutres : les zones d’hybridation

Lexistence d’un isolement post-zygotique incomplet peut se
traduire dans la nature par la formation d'une zone d’hybrida-
tion, c’est-a-dire une aire géographique restreinte ol se pro-
duit I'hybridation, alors que de part et d’autre de cette zone
des populations parentales sont observées (Barton et Hewitt
1985). En quelque sorte, l'isolement post-zygotique incom-
plet soppose au chevauchement des aires de répartition des
taxons. Les zones d’hybridation stables, méme si elles ne
correspondent généralement pas a la naissance de deux es-
péces, ont permis aux évolutionnistes de mieux comprendre
comment se construit une barri¢re génétique au flux géni-
que (exemple de la zone d’hybridation des souris du genre
Mus en Europe, Encadré 2). La théorie des zones d’hybrida-
tion est trés fortement liée 4 la description de clines, ou gra-
dients spatiaux, de fréquences alléliques. La théorie des cli-
nes remonte aux travaux de Fisher (1937) et Haldane (1948).
Cependant, cette théorie était principalement restreinte 4 un
seul locus sous sélection. Les travaux de Barton ont amé-
lioré la théorie des zones d’hybridation sur deux points prin-
cipaux : l'extension des modeles mono-locus 4 des modeles
multi-locus et la prise en compte de I'impact de la sélection
sur le flux génique neutre.

L’existence d'un cline de fréquence allélique repose sur
I'équilibre entre deux forces, la migration qui tend 4 homo-
généiser les fréquences alléliques et la sélection qui réenri-
chit les populations en génotypes parentaux a chaque géné-
ration (Figure 4). Le modéle le plus simple considére deux

0 :

Figure 4 Cline de fréquences alléliques stable 4 un locus sous
sélection (en noir) et cline dynamique d’un marqueur neutre en

X, Transect géographique

cours d’introgression, freiné par la barriére génétique créé par le
locus sélectionné (en gris).



88 Chapitreg LA SPECIATION

taxons qui ont chacun fixé un alléle différent, 4 pour le
taxon 1 et B pour le taxon 2. On suppose qu’il y a sous-
dominance : les valeurs sélectives des homozygotes A4 et
BB sont de 1 et la valeur sélective de I'hétérozygote 4B de
1—s. Les deux taxons rentrent en contact et on étudie la
variation de la fréquence p de l'alléle 4 le long d’un axe, ou
transect, perpendiculaire au front de rencontre. La migra-
tion est aléatoire et homogeéne isotrope, de moyenne nulle
et de variance o’. En utilisant les équations de diffusion
de la physique, il est possible d’'obtenir la relation suivante
(Haldane 1948) :

1

1+exp[\/§:j(x0 —x)]

ol x est la coordonnée sur le transect et x, la coordonnée du
point de rencontre. La largeur du cline ®, définie comme
'inverse de la pente maximale, est :

2
0=4,>
2s

Différents modeéles explorent le type de sélection : endo-
géne, avec sous-dominance ou épistasie (incompatibili-
tés Dobzhansky-Muller), ou exogéne au niveau d’une fron-
tiére environnementale (transition abrupte) ou d’'un écotone
(transition graduelle). La forme des clines n’est que trés 1é-
gerement affectée par le type de sélection (Barton et Gale
1993) et la largeur du cline diminue quand la migration

P =

diminue ou quand la sélection, ou toute autre force de co-
hésion, augmente.

Lorsque plusieurs locus interviennent dans le maintien
de la cohésion des génomes parentaux, il peut se créer des
interactions entre les locus. Ces interactions peuvent étre
décrites par le déséquilibre de liaison qui mesure I'associa-
tion statistique entre paires de génes, en négligeant les asso-
ciations d’ordre supérieur (Kruuk ez 2/ 1999). Le déséquili-
bre de liaison est maintenu par la sélection et il est dautant
plus fort que la sélection est forte. La liaison physique aug-
mente également le déséquilibre de liaison mais ne suffit pas
par elle seule 4 le maintenir, et elle n'est pas indispensable.
Ces deux parameétres (sélection et liaison physique) peuvent
étre synthétisés dans le coeflicient de couplage qui est sim-
plement le rapport entre les deux s/r, ou s est le désavan-
tage hybride moyen & un locus et 7 le taux de recombinaison
moyen entre deux locus (Barton 1983). Lorsque le coeffi-
cient de couplage n'est pas trop grand, toutes les caracté-
ristiques statistiques d’un cline sont fonction du coeflicient
de couplage sommé sur tous les locus, ® = Ls/7 ot L est
le nombre de locus sous sélection. Quand @ est petit (di-
sons @ < 1), tel que le déséquilibre de liaison est faible (sé-
lection faible et peu de liaison), alors les locus se comportent
de maniére indépendante et la largeur de chaque cline est
celle attendue par la théorie mono-locus. Quand @ est grand
(disons @ > 4), tel que le déséquilibre de liaison est fort (sé-
lection forte ou/et liaison forte), alors le génome entier se
comporte comme un seul locus subissant une sélection d’in-
tensité Ls. On dit parfois que les génomes sont « congelés ».
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Figure 5 Comparaison des largeurs de clines obtenus par
simulations aux résultats analytiques de Barton (1983) en
fonction de @, le coeflicient de couplage sommé sur les locus
(D = Ls/r). Le nombre de génes est L = 10, la migration est

m = 0,2 et la recombinaison entre locus 7 = 0,5. Les largeurs

de clines sont en axe principal (2 gauche) sur une échelle
logarithmique, le déséquilibre de liaison est en axe secondaire (2
droite).



LA ZONE D’HYBRIDATION DES SOURIS DOMESTIQUES EN EUROPE

La zone d’hybridation des souris domestiques
en Europe

culus sont présentes sur le continent européen :

M. m. domesticus (a I'ouest) et M. m. musculus (a ’est).
Les deux taxons se distinguent par des différences morpho-
logiques ténues (Zimmerman 1949) et des marqueurs molé-
culaires diagnostiques (Boursot et al. 1993). Ils se rencontrent
le long d’une zone d’hybridation qui s’étend du Danemark
a la Bulgarie (Figure 6). Cette zone d’hybridation correspon-
drait a un contact secondaire entre les deux taxons, originai-
res d’Asie, M. m. domesticus ayant colonisé le bassin méditer-
ranéen pendant que M. m. musculus s'étendait par I’'Europe
centrale (Boursot et al. 1996). Cette zone d’hybridation est in-
téressante car elle permet d’illustrer différents aspects des
barriéres aux flux de génes.

Afin d’expliquer le maintien de cette zone d’hybrida-
tion, des facteurs exogénes ont tout d’abord été évoqués,
comme la limite entre les climats océanique et continental ou
entre des gammes de températures différentes (Klein et al.
1987). Cependant, il est maintenant démontré que la transi-
tion rapide d'un taxon & l’autre (une vingtaine de km) en dif-
férents points de la zone d’hybridation (Raufaste et al. 2005 ;
Macholan et al. 2007), est la conséquence d'une contre-sélec-
tion endogeéne des hybrides.

Toutes les régions du génome ne sont pas affectées de la
méme fagon (Teeter et al. 2008). Par exemple, les locus liés aux
chromosomes sexuels présentent des clines bien plus abrup-
tes que la plupart des marqueurs autosomaux. Il n’existe qua-
siment pas de populations intermédiaires pour le chromo-
some Y et les largeurs des clines aux locus du chromosome X
sont de quelques kilomeétres seulement (Raufaste et al. 2005,
Macholdn et al. 2007). Dans des croisements expérimentaux,
les males hybrides de premiére génération (F1) présentent de
forts taux de stérilité et les femelles F1 présentent une forte
réduction de fécondité (Britton-Davidian et al. 2005). Des fac-
teurs de stérilité ont récemment été cartographiés sur le chro-
mosome X (Oka et al. 2004, Storchova et al. 2004).

De facon intéressante, les charges parasitaires en hel-
minthes (cestodes hépatiques et intestinaux, nématodes in-
testinaux) sont plus élevées dans les populations de la zone
hybride (Sage et al. 1986, Moulia et al. 1991) que chez les sou-
ris des populations parentales des deux sous-espéces. Les

Deux sous-especes de souris du complexe Mus mus-

Entre ces deux états, 2 mesure que © augmente, le déséqui-
libre de liaison augmente et chaque locus est de plus en plus
affecté par la sélection agissant sur les autres locus. Ceci est
illustré dans la comparaison des largeurs de clines mono- et
multi-locus, présentée dans la Figure 5.

De la méme fagon que les locus sélectionnés vont
subir l'action d’autres locus sélectionnés, les locus neutres
vont également étre influencés. Il existe trois raisons pour
que les flux géniques neutres soient ralentis dans une zone
d’hybridation :

M (i) il est prédit que les clines des génes sous sélection vien-
nent se caler au niveau de zones au flux génique restreint,
cest-a-dire des barriéres physiques (Barton 1979) ;
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infestations au laboratoire ont confirmé une forte susceptibi-
lité aux parasites de lignées issues de populations hybrides.
Les charges parasitaires obtenues aprés infestation expéri-
mentale sont principalement le reflet de la capacité immuni-
taire des individus a établir une réponse efficace aux parasi-
tes (Moulia et al. 1993, Derothe et al. 2004). La raison de cette
plus grande susceptibilité ne semble pas étre une incompa-
tibilité directe des genes du systéme immunitaire des pa-
rents, mais plutdt un état physiologique général qui interdit
aux bons signaux d’étre produits au bon moment. Les souris
hybrides seraient ainsi victimes des effets pléiotropes d"une
fonction autre que la réponse immunitaire.

La zone d’hybridation coincide a plusieurs endroits avec
des barriéres physiques au flux génique comme des riviéres
ou des collines (Sage et al. 1986, Raufaste et al. 2005, Macholan
et al. 2007). Cette observation illustre un attendu classique de
la théorie des zones d’hybridation : les clines des génes sous
sélection viennent se caler secondairement au niveau de bar-
riéres physiques au flux de génes (Barton 1979).

Pour finir, les clines associés a cette zone d’hybrida-
tion semblent légeérement asymétriques, suggérant une in-
trogression plus forte dans musculus que dans domesticus.
Des asymétries comportementales ont été démontrées entre
les deux sous-espéces. On observe que les méles domesticus
ont un comportement plus agressif que les males musculus.
Par ailleurs, les femelles musculus présentent une préférence
sexuelle pour leur propre sous-espece, reposant sur des si-
gnaux olfactifs présents dans l'urine, au contraire des domes-
ticus qui n'ont pas de préférence (Smadja et Ganem 2005).
A premiére vue, cette asymétrie va a I'encontre des patrons
d’introgression. Cependant, si 'homogamie a évolué en ré-
ponse a l'introgression, la zone a pu se mettre secondaire-
ment en mouvement, ce qui expliquerait les queues d’intro-
gression dans la sous-espece en expansion (Moran 1981).

La compréhension des barriéres aux flux de genes im-
plique différents domaines tels que la biologie expérimen-
tale, la biologie moléculaire, la parasitologie, I'immunologie
et I'écologie comportementale. Avec le développement des
outils de la génomique, ces études, qui se multiplient le long
de la zone d’hybridation, devraient a terme nous permettre
d’accéder aux bases génétiques de 1'isolement reproductif.

B (ii) la contre-sélection des hybrides entraine une baisse de
la densité efficace des populations hybrides, et par consé-
quent du flux génique efficace. Cest effet puits hybride
(« hybrid sink », Barton 1980).

B (iii) le déséquilibre de liaison avec les génes sélectionnés
va réduire le flux génique entre les deux fonds génomiques

(Barton et Bengtsson 1986).

Ces trois effets sont pris simultanément en compte par Barton
(1986). La barriére au flux génique neutre est bien décrite en
la formulant en fonction de la valeur sélective moyenne dans
la population hybride centrale. Quand cette derniére est en
dessous de la moitié de la valeur sélective moyenne dans les
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Figure 6 Distribution des deux sous-espéces européennes du
complexe Mus musculus. La zone d’hybridation est représentée
en hachuré. Les points d'interrogation dans la partie la plus au
nord illustrent des incertitudes quant aux limites de répartitions

populations parentales pures (@ > 2), le flux génique neutre
commence 2 étre ralenti, méme si le locus neutre n’est pas
physiquement lié aux locus sélectionnés.

11 est nécessaire d’étre toujours conscient de Vaspect dy-
namique du flux de génes au travers d’une barriére généti-
que. La description de la diversité génétique neutre dans une
zone d’hybridation ne correspond pas 4 une situation d’équi-
libre vrai. Les fréquences alléliques tendent a shomogénéi-
ser, un processus appelé introgression (Figure 4). Cependant,
le temps nécessaire pour atteindre 'homogénéité peut étre
tellement long que d’autres effets interviennent comme par
exemple la dérive génétique. Quoiqu’il en soit, I'observateur
n’ayant le plus souvent pas accés aux génes directement im-
pliqués dans l'isolement reproductif (les seuls génes formant
un cline stable), il doit se contenter d’inférences indirectes
basées sur I'étude de marqueurs génétiques. Il doit garder a
I'esprit ce lien indirect entre génotypes analysés (marqueurs)
et génes d’lisolement. Trop souvent pourtant, des auteurs
font le raccourci de considérer les marqueurs utilisés comme

M m. musculus

T

des deux sous-espéces. Les lettres représentent les quatre points
de la zone hybride les plus étudiés : A, Bulgarie ; B, Sud de
I'Allemagne ; C, Est de la région Holstein en Allemagne ; D, le
Jutland au Danemark. (Modifiée d’aprés Derothe 1999).

des indicateurs directs du statut spécifique d'un individu.
La confusion réside peut-étre dans 'utilisation du mot hy-
bride pour désigner un mélange d’alléles hétérospécifiques,
que ce soit des marqueurs ou des génes d'isolement. Il est en
effet possible de définir deux types d’individus hybrides. Il y
a d'une part les hybrides qui possedent des alléles des deux
taxons aux génes d'isolement. Ce sont les hybrides auxquels
il faut s'intéresser pour I'étude des mécanismes d’isolement
entre taxons. Ils sont issus d’'une ou quelques générations de
croisements impliquant des parents des deux taxons. Ces hy-
brides possédent également des alleles des deux taxons aux
marqueurs neutres. D’autre part, il y a les hybrides qui ne
possédent les alleles que d’'un seul taxon aux génes d’isole-
ment, mais qui possedent les alléles des deux taxons pour cer-
tains marqueurs. Ces hybrides sont issus d’'un grand nombre
de générations ayant permis d’'intégrer des alléles originai-
res d'un taxon dans le fond génétique de T'autre. Ces hybri-
des devraient s’appeler individus introgressés. De méme, les
populations hybrides sont des populations pour lesquelles les



alleles caractéristiques des deux taxons sont présents en fré-
quence intermédiaire. Lorsque la population est fixée pour les
alléles d'un taxon aux genes d’isolement, mais est polymorphe
pour les locus neutres, ces populations sont appelées intro-
gressées. Dans les populations ot les deux fonds génétiques
co-existent, il y aura peu de mélange d'alléles des deux taxons
dans les mémes individus puisque les mécanismes d’isole-
ment reproductif seront A Peeuvre pour maintenir la cohé-
sion des deux fonds génétiques. Les associations entre alleles
du méme taxon seront trés fortes aux génes d’'isolement, mais
également détectables aux marqueurs neutres sous la forme de
déséquilibres de Hardy-Weinberg (HW) et de liaison (voir
Chapitre 3). La constitution d’hybrides dans ces populations
va tendre 2 diminuer les déséquilibres de HW dés la premiére
génération et les déséquilibres de liaison lors des générations
d’hybridations suivantes. Cependant, l'isolement reproductif
contribuera 2 les maintenir non nuls. Ce type de population
hybride est parfois qualifié de population en mélange. Dans
les populations introgressées, les individus ne sont plus struc-
turés dans deux fonds génétiques différents, et les déséquili-
bres de HW et de liaison chutent a zéro, malgré la ségréga-
tion d’alléles hétérospécifiques (Bierne e# /. 2003).

2.2  Isolement pré-zygotique

11 existe de nombreux mécanismes qui interviennent avant la
fécondation et empéchent la formation méme des hybrides.
On parle alors de mécanismes d'isolement pré-zygotique.

2.21 Isolement écologique

L’isolement écologique pré-zygotique concerne notamment
les différences qui restreignent les probabilités de rencon-
tre entre deux espéces, c'est-a-dire les différences de préfé-
rences d’habitats, les différences de vecteurs (par exemple de
pollinisateurs pour les plantes), ou encore des décalages tem-
porels dans la période de reproduction (Schluter 2001). Si,
comme on va le voir ci-dessous, il existe de nombreuses ob-
servations d’isolement écologique entre deux espéces, il est
cependant toujours difficile de savoir si cet isolement a été la
cause premiere de la spéciation, ou une simple conséquence.

2.2.1.1 Isolement écologique lié & habitat

On dit qu’il y a un isolement écologique pré-zygotique lié
4 I'habitat quand l'existence de niches écologiques distinc-
tes pour deux espéces entraine une réduction de la probabi-
lité de rencontres interspécifiques. 1l faut bien distinguer ce
phénomeéne de celui de l'allopatrie. En allopatrie, les proba-
bilités de rencontres entre taxa sont réduites par des barriéres
extrinséques. Lisolement écologique pré-zygotique repose
uniquement sur des différences génétiques entre les espéces,
sur la capacité a survivre dans les différents habitats ou sur un
choix actif des habitats, et non sur des barriéres extrinséques
(Rundle et Nosil 2005).

Parmi les exemples classiques d’isolement par habitat,
les crapauds du genre Bombina dispersent de fagon non aléa-
toire vers deux types d’habitats, flaques ou mares, rencon-
trés dans une zone d’hybridation en Croatie (MacCallum
et al. 1998). Par ailleurs, de nombreux insectes phytopha-
ges, comme la mouche Rbagoletis pomonella (Bush 1969, voir
aussi Paragraphe 3.2.3.2), copulent sur leurs plantes hotes.
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On parle alors de plante « rendez-vous ». Le choix de la
plante a probablement une base génétique et permet un iso-
lement reproductif efficace.

Les plantes et les champignons ne peuvent pas choisir
directement leurs habitats (méme si 'attraction de vecteurs
particuliers des graines peut étre considérée comme une
forme de choix d’habitat). Chez ces espéces, I'isolement éco-
logique repose donc principalement sur la valeur sélective ré-
duite des migrants dans certains habitats (Nosil e# 2/ 2005).
Chez les champignons parasites de plantes par exemple, de
nombreuses espéces sont spécialisées sur un petit nombre de
plantes et se croisent sur leurs plantes hotes. Ne peuvent donc
se croiser entre eux que des individus spécialisés, c’est-a-dire
ayant réussi 2 infecter et 2 croitre sur les mémes espéces de
plantes (Giraud ez a/. 2006, Giraud 2006a). La spécialisation
constitue donc une barriére écologique pré-zygotique effi-
cace et importante dans la nature. Ainsi plusieurs espéces de
champignons ascomycétes du genre Ascochyta, responsables
de l'anthracnose de diverses légumineuses, se maintiennent
différenciées en sympatrie sans autre barriere reproductive
connue que cette spécialisation (Peever 2007). De méme,
chez les plantes, des graines migrantes peuvent ne pas arriver
a donner de plantes adultes dans certains habitats. Ainsi les
chénes blanc (Quercus gambelii) et gris américains (Q. grisea)
ne peuvent chacun pousser que sur certains types de sols qui
ont des caractéristiques différentes. Il s'ensuit que les flux de
pollen, et donc les probabilités d’hybridation, sont trés for-
tement réduits entre les deux espéces (Howard e# a/. 1997).
Dans ce cas, pour montrer que c’est 'habitat qui entraine
un isolement reproductif et non des différences de cortége
de pollinisateurs par exemple, il est nécessaire de montrer
que faire pousser les plantes en jardins communs augmente
les taux d’hybridation. De telles expériences avec différents
types de sols ont ainsi permis de conclure par exemple que
Tisolement reproductif entre deux sous-espéces d'armoi-
ses (Artemisia tridentata tridentata et A. tridentata vaseyana)
était principalement expliqué par des différences de valeur
sélective sur des sols différents (Wang ef a/. 1997).

2.2.1.2  Isolement écologique li¢ & des vecteurs

Un autre type d’isolement écologique est celui lié 4 des vec-
teurs. Les cas les plus fréquents sont les pollinisateurs d’an-
giospermes. Des fleurs sympatriques dont les pollinisateurs
sont strictement spécifiques ne pourront pas se féconder mu-
tucllement. Pour documenter ce type d’isolement, observer
les visites d’insectes sur des fleurs est insuffisant, car tous les
visiteurs ne sont pas efficaces pour polliniser. Des expériences
consistant a suivre la dispersion de poudre fluorescente, préa-
lablement déposée sur des fleurs, ont montré que la spéeificité
des pollinisateurs de deux espéces de silenes (Silene latifolia
et 8. dioica) en sympatrie réduisait fortement les probabili-
tés d’hybridation (Goulson et Jerrim 1997). Les exemples les
plus frappants d’isolement par les pollinisateurs se trouvent
parmi les mutualismes forts. Les figuiers (Ficus sp.) sont pol-
linisés par des insectes de la famille des Agaonides (voir Cha-
pitre 15), et leur fournissent en échange un abri et de la nour-
riture pour leurs larves dans les figues. Chez plusieurs espéces,
ce mutualisme est hautement spécifique : une seule espéce
d’Agaonide peut entrer dans les figues d'une espéce donnée
de figuier, ce qui réduit pratiquement a zéro les probabilités
d’hybridation entre espéces de figuiers (Weiblen 2001).
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Certains champignons utilisent également des insec-
tes pour disperser leurs spores, comme les Epichloé, des en-
dophytes d’herbes. Les spores d’Epichloé sont dispersées par
des mouches, dont les larves se développent sur les orga-
nes sexuels des champignons. Cette symbiose peut promou-
voir une certaine spécificité, et il semble queffectivement
les croisements entre différentes espéces d'Epichloé soient
rares du fait du comportement des mouches (Bultman et
Leuchtmann 2003).

2.2.1.3 Isolement tempore!

Le dernier type d’isolement écologique pré-zygotique est
l'isolement temporel, qui a lieu quand des espéces se repro-
duisent 4 des moments différents, ce qui réduit la probabilité
d’hybridation. Chez les plantes, la période de floraison peut
par exemple étre décalée suite a des réponses différentes 4 des
signaux environnementaux. Ainsi, quatre espéces de fleurs
du genre Clarkia (Onagracées) en Californie fleurissent a des
moments différents, qui sont déterminés par la température
et ’humidité du sol ot elles poussent (Vasek et Sauer 1971).
Les différences de phénologic peuvent aussi étre de simples
effets pléiotropiques d’adaptation & des habitats différents.
Si des plantes fleurissent a certains degrés d’humidité et de
température des sols, et qu'elles poussent dans des habitats
différents, elles fleuriront automatiquement 4 des moments
différents.

L’isolement temporel est assez fréquent chez les para-
sites, car le moment de reproduction est obligatoirement
lié a la phénologie de leur héte (Théron et Combes 1995).
Lisolement temporel est également assez répandu chez les
animaux aquatiques qui relichent directement leurs game-
tes dans I'eau. Chez certains saumons (Oncorbynchus gorbus-
¢ha) qui se reproduisent un an sur deux, les saumons qui se
reproduisent en années paires sont génétiquement isolés des
saumons qui se reproduisent en années impaires (Aspinwall
1974). On ne sait cependant pas avec certitude si ce décalage
temporel a été la cause premiére de la spéciation, ou une sim-
ple conséquence.

2.2.2 Reconnaissance entre partenaires sexuels
et isolement comportemental

En labsence d'isolement écologique, les éventuels partenai-
res sexuels des deux taxa (ou leurs gamétes) ont la possibi-
lité de se trouver au méme endroit au méme moment. Avant
que la fécondation n’ait lieu cependant, il existe souvent une
phase de reconnaissance des partenaires sexuels. C’est ce que
Paterson (1985) appelle le SMRS (Specific Mating Recognition
System) suggérant méme que les espéces devraient étre cir-
conscrites en fonction de la reconnaissance des conspécifi-
ques, plutot que par I'isolement vis-a-vis des autres espéces.
Dans ce domaine, les animaux ont développé des systémes
de reconnaissance complexes qui font intervenir des signaux
visuels, tactiles, auditifs, chimiques et des séquences com-
portementales parfois trés élaborées (par exemple Figure 7).
Dans tous les cas, il faut une adaptation entre émetteur et ré-
cepteur. Suivant les espéces, ces signaux peuvent étre utilisés
en totalité ou non, séquentiellement ou simultanément.

Par ailleurs, leurs roles respectifs varient suivant les
groupes d’espéces. Ainsi les signaux visuels et auditifs sem-
blent prépondérants chez les oiseaux. Chez les insectes, la

communication chimique, vig Yémission de phéromones
d’attraction sexuelle, est primordiale. Parmi les cas les plus
étudiés, il y a celui des drosophiles du sous-groupe melano-
gaster, et en particulier D. melanogaster, D. simulans et D. se-
chellia. Chez ces especes, une partie de la reconnaissance des
partenaires se fait par I'intermédiaire d’hydrocarbures cu-
ticulaires. Ce sont des acides gras généralement polyinsa-
turés, synthétisés dans les corps gras et les cenocytes loca-
lisés sur I'épiderme de 'abdomen. Leur synthése nécessite
des élongases pour allonger des chaines carbonées et des dé-
saturases pour I'établissement de doubles liaisons. Les pro-
fils d’hydrocarbures varient de fagon qualitative et/ou quan-
titative (présence/absence de tel ou tel composé, rapport
entre deux composés) entre espéces. Chaque espéce pos-
sede donc son bouquet phéromonal, les deux sexes pou-
vant avoir des bouquets différents. Ainsi, le 7,11-heptaco-
sadiene (7-11 HD) et le 5-9 heptacosadiene (5-9 HD) sont
des composés caractéristiques des femelles de D. melanogas-
ter, alors que les miles de cette espéce possédent plutot du
7-tricoséne et du 7-pentacoséne (Ferveur efal 1996). Ces
signatures sont si fines que l'existence de différences in-
traspécifiques est vraisemblablement 4 Uorigine d'un début
d’isolement reproductif pré-zygotique entre souches euro-
péennes et africaines chez D. melanogaster. Par exemple, une
petite délétion de 16 paires de bases dans le promoteur du
géne Desar2, impliqué dans la mise en place d’'une double
liaison, peut étre 4 lorigine d’'une modification du rapport
entre le 7-11 HD et le 5-9 HD. Ainsi, les femelles des sou-
ches africaines ayant un géne Desas2 fonctionnel affichent
principalement du 5-9 HD, au contraire des souches euro-
péennes qui sont affectées par cette délétion. Ceci se traduit
par une reconnaissance des différentes origines par les indi-
vidus lorsque les deux populations sont confrontées lors de
tests comportementaux.

Les signaux sonores sont également importants, aussi
bien pour des partenaires qui se voient que plus encore pour
ceux qui ne se voient pas pour de multiples raisons. Ainsi,
en milieu dense (forét, prairie, etc.), une premiére approche
des deux partenaires peut se faire sur cette base. Cest le cas
pour de nombreux insectes. De méme, les grenouilles émet-
tent des chants si spécifiques qu’ils sont devenus un des cri-
téres utilisés pour distinguer les espéces. Enfin, il a été mon-
tré que la communication acoustique joue un role primordial
dans les milieux fermés tels que des foréts tropicales. Ainsi,
des « bandes polyspécifiques » de cercopithéques ont pu étre
observées en Cote d'Ivoire ou dans les foréts du nord-est du
Gabon. Elles regroupent plusicurs espéces partageant les
mémes signaux d’alarme, et de cohésion, tout en ayant des
signaux spécifiques de reconnaissance sexuelle.

Dans le cadre de leur relation, émetteur et récepteur sont
en étroite interaction dans un environnement ou de multi-
ples signaux sont échangés. Par ailleurs, il existe une varia-
bilité du signal émis, de méme qu’une fenétre de réception.
Dans les deux cas, les largeurs d’émission et de réception ont
une base génétique permettant que cette interaction évolue
sous l'effet de la sélection naturelle (voir aussi encadré pollu-
tion sonore dans le Chapitre 18).

2.23 Isolement mécanique

Une fois la reconnaissance des partenaires effectuée, un
autre type dlisolement peut interveniren raison d’une
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inadéquation mécanique entre les piéces génitales des deux
partenaires chez les espéces a fécondation interne. De nom-
breux exemples viennent des animaux et plus particuliere-
ment des arthropodes.

Les piéces génitales (genitalia) méles sont des structures
qui évoluent rapidement au point de constituer de véritables
critéres pour les systématiciens. Trois principales hypothe-
ses sont généralement évoquées pour expliquer I'évolution
des genitalia. La premiere hypothese, dite clé-serrure, consi-
dére que les genitalia sont fortement canalisés par une sélec-
tion directe stabilisatrice découlant de la forte dépendance
de ce caractére a des croisements assortis. La deuxieme hy-
pothese suggere que les pieces génitales sont 'objet d’une sé-
lection indirecte, due & des geénes a effets pléiotropes déter-
minant 2 la fois des caractéres morphologiques généraux et
des pieces génitales. La troisieme hypothese, quant 4 elle,

Coepulation

Figure 7 Comportements pré-copulatoires
des drosophiles Drosophila melanogaster.
(D’apres Hall 1994, Yamamoto et Nakano
1999).

considére que I'évolution des genitalia résulte d’une sélection
directionnelle. Bien qu'antérieure a Darwin, la premiere hy-
pothése est actuellement délaissée dans la mesure ol aucune
de ses prédictions n’a été observée. Par ailleurs, elle ne ga-
rantit pas une évolution rapide. Les deux autres hypothe-
ses gardent leurs tenants et leurs détracteurs. Ceci dit, un
consensus semble actuellement se dégager pour reconnaitre
I'importance de la sélection sexuelle dans I'évolution des ge-
nitalia. La sélection sexuelle, qui découle des différences de
succes reproducteur entre individus (voir Chapitre 11), pro-
duit en théorie une sélection directe et souvent direction-
nelle sur les genitalia, ce qui tendrait a privilégier la troi-
sieme hypothese.

A ttre d'illustration, on peut revenir aux drosophiles,
chez lesquelles une trés grande variabilité interspécifique
existe pour de nombreux caracteres. Ainsi, les différences
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morphologiques des genitalia miles des espéces du sous-
groupe melanogaster sont proportionnelles au temps de di-
vergence entre les espéces (Lachaise ef a/. 1988). Au sein de
la famille des Drosophilidae, il existe d'importantes variations
de la taille des spermatozoides. La longueur des spermato-
zoides varie en effet de 0,36 mm chez D. pseudoobscura i plus
de 57 mm chez D. bifurca, soit 10 fois la longueur du corps
des miles (record du monde). Les femelles sont capables de
différer la fécondation aprés une copulation en stockant les
spermatozoides dans des spermathéques. L'étude des sper-
matheques des femelles montre une parfaite adéquation avec
la longueur des spermatozoides des males, suggérant une
évolution conjointe des caractéres males et femelles.

Au-dela des grandes différences observées, méme entre
especes phylogénétiquement trés proches, I'étude des bases
génétiques de ces variations n’a été entreprise que trés récem-
ment. A partir de plusieurs études menées sur les scarabées,
les drosophiles et les araignées, il semble que méme si des
composantes de dominance et d’épistasie persistent, la va-
riance interspécifique est essentiellement additive (Arnqvist
1997a, Sasabe e 4l 2007). L’évolution rapide de ce carac-
tére pourrait donc étre expliquée par un déterminisme gé-
nétique simple.

2.2.4 Isolement et incompatibilité gamétique
ou génomique

La fécondation nécessite la rencontre des gamétes et la re-
connaissance des gameétes, ce qui n'est pas le moindre des
problémes car plusieurs phénoménes peuvent soit empécher
cette rencontre, soit conduire 2 une incompatibilité entre les
gametes.

Chez les especes a fécondation interne, il peut y avoir
destruction des gamétes males dans les voies génitales femel-
les. Pour les espéces & fécondation externe comme interne, il
faut une complémentarité moléculaire des enveloppes d’ovu-
les (zone pellucide) et de spermatozoides, un systéme mo-
léculaire de reconnaissance des gameétes de type « clé-ser-
rure » d’autant plus fiable que la fécondation est externe car
la confrontation entre gamétes despeéces différentes doit y
étre fréquente (Vacquier 1998, Swanson et Vacquier 2002).
Par exemple, chez les mammiferes, une série de réactions est
nécessaire avant la fécondation : la capacitation des sperma-
tozoides (perte de la coque de protéines qui I'entoure), sui-
vie de la réaction acrosomiale (fragmentation de la membrane
acrosomiale permettant la libération des enzymes contenu
dans l'acrosome et pénétration dans 'ovule) et enfin la réac-
tion corticale (modification de la paroi de U'ovule) qui bloque
lentrée de nouveaux spermatozoides et empéche la polysper-
mie. Bien que la capacitation ne semble pas étre spécifique,
la modification de chacune de ces étapes peut étre un frein a
la rencontre et 2 la reconnaissance des gametes.

Au-dela de ces phénomenes dincompatibilité in-
trinséques aux espéces considérées, il ne faut pas oublier
quun organisme peut étre 'hote de nombreux autres or-
ganismes. Ainsi, plus de 20 % des arthropodes hébergent
des a-protéobactéries endosymbiotiques de la famille des
Rickettsiaceae : les Wolbachia (Werren 1997a, b) (voir aussi
Chapitre 15). Ces bactéries sont généralement trés abondan-
tes dans les cellules de la lignée germinale des hotes. Chez les
drosophiles, plusieurs milliers de bactéries peuvent étre pré-
sentes dans un seul ceuf. Ces bactéries sont responsables de

nombreux phénoménes liés 4 la reproduction de leur hote,
comme la mortalité des males, la féminisation des miles, I'in-
duction de parthénogenése thélytoque’ et l'incompatibilité
cytoplasmique. Lors de la féminisation des miles, cas ren-
contré chez les cloportes, les méles génétiques deviennent des
femelles phénotypiques fonctionnelles parce que la bactérie
bloque le développement de la glande androgéne (Werren
et al. 2008). Les males génétiques infectés n’émettent alors
plus de spermatozoides mais des ovules et doivent se croi-
ser avec des miles non infectés. En cas d'incompatibilité cy-
toplasmique, un méle dont la lignée germinale est infectée ne
pourra avoir une descendance normale que lors d'un croise-
ment avec une femelle infectée par la méme bactérie ou par
une bactérie compatible (Werren e a/. 2008). Un croisement
entre un mile infecté et une femelle non infectée produit peu
ou pas de descendants. Ce résultat est interprété comme le
fait d'une incompatibilité entre les gameétes des deux parte-
naires, liée 4 un systéme poison-antidote’. Ainsi, le matériel
génétique des males infectés subirait une modification (de
nature actuellement inconnue) de la part des bactéries avant
que celles-ci soient évacuées des spermatozoides matures.
Une fois dans l'ovule, et seulement si la femelle est infectée
par la méme bactérie, cette modification pourrait étre levée
et permettre un développement normal du zygote. Dans le
cas contraire, des anomalies de ségrégation des chromoso-
mes semblent se produire. Dans ce systéme, la méme bacté-
rie induit la modification et le sauvetage du matériel généti-
que des miles. Toutefois, les hdtes peuvent étre infectés par
plusieurs bactéries, chacune provoquant des incompatibilités
cytoplasmiques. Dés lors, on comprend aisément que des es-
péces proches, voire des populations de la méme espéce, hé-
bergeant des Wolbachia différentes peuvent rapidement se re-
trouver isolées génétiquement, bien quelles présentent peu
ou pas de divergence génétique. De tels phénomeénes ont été
suspectés chez deux especes phylogénétiquement proches de
guépes du genre Nasonia (IV. longicornis et N. giraulti) qui
hébergent des Wolbachia différentes et ot 'on observe une
levée partielle de isolement reproductif aprés un traitement
4 la tétracycline visant 4 éliminer les bactéries endosymbioti-
ques (Rokas 2000, Telschow e a/. 2005). L'importance des
Wolbachia dans les processus de spéciation reste a évaluer.
Enfin des éléments transposables (voir Chapitre 5) peu-
vent causer une incompatibilité cytoplasmique (qui n’est ja-
mais totale). On comprend facilement que, pour ces séquen-
ces mobiles comme pour les bactéries endosymbiotiques, la
multiplication de tels systémes peut étre 4 l'origine d’un iso-
lement et 3 défaut renforcer un isolement di 4 une autre

cause (Capy ez al. 1997).

23  Conclusion

Pour comprendre les phénomeénes de spéciation, il est im-
portant d'appréhender quelles sont les parts respectives des
différentes barriéres dans lisolement reproductif total qui
existe entre deux espéces définitivement divergentes, et

'. Descendance uniquement femelle issue d’un gaméte femelle non

fécondé.

%, Les systemes poison-antidotes sont dus a des génes trés liés, Pun indui-
sant la production d'un poison extra-cellulaire, 'autre produisant un anti-
dote intracellulaire. Ainsi en présence de cellules portant le couple poison-
antidote, les cellules ne portant pas ces génes ne possédent pas 'antidote et
meurent sous I'action du poison.



quelle est (ou a été) I'évolution de ces parts respectives au
cours du temps. En effet, une barri¢re reproductive qui joue
un role important a heure actuelle n’a pas forcément été
la cause initiale de la spéciation. Si des populations ont di-
vergé en allopatrie par exemple, jusqu’a ce qu'un isolement
post-zygotique apparaisse, puis se retrouvent en sympatrie
par contact secondaire, un isolement pré-zygotique peut étre
sélectionné par renforcement (Paragraphe 4). Une fois ce
processus achevé, Iisolement pré-zygotique apparaitra alors
comme le plus important dans les barri¢res aux flux de génes
contemporains : en agissant avant les barri¢res post-zygoti-
ques, il empéche leur expression. C’est cependant I'isolement
post-zygotique qui aura été la premiére barriere reproductive
et aura causé I'évolution de la barriére pré-zygotique. Etudier
Pordre d’apparition des différentes barriéres évolutives est es-
sentiel mais peut ne pas étre aisé : des analyses comparatives
sur un grand nombre de taxa sont nécessaires, mais sont en-

core rares (Coyne et Orr 1997, Le Gac et Giraud 2008).

LES MODES DE SPECIATION

Il apparait assez intuitif que des barritres géographiques,
comme des montagnes ou des océans, puissent stopper les
flux de génes entre deux populations. Ce type de spéciation
est appelé allopatrique. La spéciation allopatrique est le plus
souvent le fruit de barrieres géographiques, mais elle peut
s’étendre 4 toute barriére extrinséque aux organismes, comme
par exemple les vecteurs pour certains parasites. Par exemple
les Plasmodium, protozoaires responsables de la malaria, sont
trés généralement transmis d’'un hote a lautre viz des mous-
tiques. Si les vecteurs sont des espéces de moustiques diffé-
rentes suivant les espéces hotes, les Plasmodium ne pourront
pas changer d’espece hote méme si plusieurs espéces hdtes
sont en sympatrie. Dans la mesure ol les insectes reconnais-
sent les traits des espéces hotes et non les traits des parasites,
ce n'est pas la variation génétique des Plasmodium qui déter-
mine la probabilité qu'ils se retrouvent dans le méme hote.
Les vecteurs constitueraient alors une barriére extrinséque
pour les parasites (Giraud 2006b).

Par opposition 4 ce scénario allopatrique, on doit aussi
considérer la possibilité qu'une spéciation ait lieu alors méme
quaucune barri¢re extrinséque ne s'oppose aux flux de génes
entre espéces naissantes. Les probabilités des croisements
entre individus ne dépendent alors que de leurs génotypes.
On parle de spéciation sympatrique. Cette distinction al-
lopatrie/sympatrie est utile car les problémes posés par ces
deux types de spéciation sont radicalement différents. Sous
un scénario de spéciation allopatrique, les seules difficul-
tés théoriques sont 'émergence de barriéres externes et leur
maintien pendant un temps suffisant pour qu'une divergence
génétique assez grande se mette en place. La faisabilité de la
spéciation sympatrique pose au moins deux difficultés théo-
riques majeures. Tout d’abord, ce scénario suppose la fixa-
tion d’alleles qui restreignent les probabilités de croisements
entre les individus qui les possédent et ceux qui ne les por-
tent pas. Or il est 4 priori difficile de concevoir que la sélec-
tion naturelle favorise des génes qui réduisent les probabi-
lités de croisements. Une seconde difficulté réside dans la
coexistence des espéces nouvellement formées : deux espéces
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ne peuvent en effet coexister en sympatrie que si elles ont des
niches écologiques suffisamment différentes.

C’est probablement cette opposition entre un scénario
« naturel » et réaliste et un scénario plus improbable mais at-
trayant qui a fait, et fait encore, de la spéciation un champ de
recherches extrémement dynamique. Par la suite, nous expo-
serons pour chaque scénario la théorie et détaillerons quel-
ques exemples documentés.

3.1 Spéciation sans flux
de génes — spéciations allopatrique
et péripatrique

3.4.1 La théorie

La théorie de la spéciation allopatrique a été rapidement et
largement acceptée par la communauté scientifique (Mayr
1942). Des barrieres extrinséques aux flux de génes peuvent
apparaitre par exemple suite aux changements climatiques,
4 la dérive des continents, ou a la formation de montagnes.
Si deux populations sont séparées par de telles barriéres, des
mutations vont apparaitre chez certains individus et certai-
nes vont se fixer sous l'effet des processus de tri de maniére
indépendante dans les deux populations, provoquant leur
différenciation. D’autre part, du fait que ces variations tou-
chent tous les caractéres des organismes, y compris ceux liés
aux modalités de reproduction, si le temps de séparation est
suffisant, les deux populations finiront par devenir incom-
patibles (Paragraphe 2.1). La divergence entre ces deux po-
pulations est alors irréversible puisque le retour a la compa-
tibilité reproductive devient extrémement improbable. La
différenciation peut se faire par dérive génétique : comme
les populations sont de tailles finies, les fréquences alléliques
évoluent par le simple fait du tirage aléatoire des génoty-
pes a chaque génération parmi tous les génotypes possibles.
La divergence est alors lente, La divergence peut étre plus
rapide si les populations se trouvent dans des environne-
ments biotiques ou abiotiques différents, ou elles subissent
des pressions de sélection différentes. Enfin la divergence
allopatrique peut étre particulitrement rapide lorsqu'elle
est soutenue par certains conflits intersexuels dans les es-
péces en divergence. On parle méme de ces conflits comme
d’'un « moteur » de spéciation (« engine of speciation », Rice
et Holland 1997, Rice 1998). Plus précisément, il existe
chez de nombreuses espéces un conflit d'intérét entre méles
et femelles sur le taux de copulation. D’apres la théorie de
la sélection sexuelle, la valeur sélective des males augmente
avec le nombre de copulations, alors que la valeur sélective
des femelles sature rapidement lorsque le nombre de copu-
lations augmente. Lorsque ces copulations sont coliteuses
pour les femelles, celles-ci sont sélectionnées pour « résis-
ter » aux miles et une « course aux armements » peut s'en-
clencher entre les méiles et femelles autour des copulations,
conduisant 4 une évolution et donc une divergence rapide
des traits reproductifs au sein de chaque espéce naissante.
Un exemple connu est celui des femelles chez les araignées
d’eau (Gerridae) qui risquent la noyade sous les « assauts »
des miles au cours de la copulation. On observe chez cette
espece que les males disposent de diverses adaptations pour
agripper et maintenir leur partenaire, et que les femelles dis-
posent d’une sorte d’aiguillon qui leur sert a repousser les
miles (Arnqvist 1997b).
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On distingue parfois deux types de spéciation allopatri-
que : la spéciation par vicariance, qui sépare une unique po-
pulation ancestrale en deux grandes populations, et la spé-
ciation péripatrique, dans laquelle une petite population se
retrouve séparée de la grande population ancestrale. Une
spéciation péripatrique peut se produire par exemple par un
événement de colonisation dans un nouvel environnement et
étre associée 4 une dérive génétique assez forte, due a l'effet
de fondation (voir aussi Chapitre 5).

3.1.2  Observations en faveur de la spéciation
allopatrique

11 existe plusieurs types de preuves a I'appui de la spéciation
allopatrique. Le premier concerne les cas de multiples pai-
res d’espéces sceurs séparées par la méme barriére géographi-
que. Listhme de Panama sépare des environnements ma-
rins, avec plusieurs paires d’espéces proches, chacune d'un
coté de listhme (Lessios 1998). Dans ce cas, les estimations
des temps de divergence pour plusieurs paires d’espéces pro-
ches ont fourni des dates trés similaires. Ces données consti-
tuent des arguments forts en faveur de spéciations allopatri-
ques liées & l'émergence de l'isthme de Panama et a Ia dérive
des continents. Un autre type de preuves est fourni par des
analyses comparatives sur certains groupes taxinomiques,
comme les oursins Diadema, qui montrent que des espéces
sceurs sont toujours allopatriques, alors que des espéces dont
la divergence est plus ancienne peuvent avoir des répartitions
chevauchantes (Lessios ef @/. 2001). Comme I'avait déja noté
Darwin avec ses pinsons, le fort endémisme observé dans les
iles est en accord avec les attendus de la spéciation péripatri-
que, surtout quand les espéces soeurs se trouvent sur le conti-
nent le plus proche. L’exemple le plus étudié est sans doute
celui des drosophiles de 'archipel d'Hawai, dont les 400 es-
peces représentent un tiers des especes mondiales de droso-
philes (Carson et Kaneshiro 1976). Chaque espéce est en-
démique d'une ile et les drosophiles de I'archipel descendent
toutes d’un ancétre commun unique relativement récent.

Figure 8 Un paysage adaptatif. Une population, representée
par le point blanc, se déplace sous V'effet de la mutation et de
la sélection en direction d’un pic adaptatif local. Rejoindre le
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3.1.3  Expériences de spéciation allopatrique
expérimentale

Diverses expériences ont été réalisées en laboratoire avec des
mouches pour déterminer si la séparation de populations
pouvait faire émerger un isolement reproductif, par simple
dérive génétique, ou en exergant des pressions de sélection
disruptives sur les populations, par exemple sur le type de
nourriture ou le temps de développement (Rice et Hostert
1993). Aucune expérience d’évolution expérimentale (voir
Chapitre 16) de populations isolées soumises a la dérive
comme seule force évolutive n’a conduit 4 'émergence d’iso-
lement reproductif (bien que ces expériences aient pu durer
des dizaines de générations). Par contre, des isolements re-
productifs comportementaux ont pu étre observés entre des
populations soumises 4 des pressions de sélection disrupti-
ves, et ce aprés seulement quelques dizaines de générations
d’évolution expérimentale. Plusieurs mécanismes peuvent
expliquer cette évolution rapide. On peut tout d’abord ima-
giner que cet isolement était causé par une pléiotropie, Cest-
a-dire que les génes sélectionnés dans 'expérience, sur la ca-
pacité 4 utiliser un milieu nutritif par exemple, pouvaient
également controler un trait impliqué dans la reconnaissance
sexuelle. Une autre possibilité est qu'un géne impliqué dans
la reconnaissance sexuelle était associé au géne sélectionné et
a été entrainé par auto-stop génique. L'isolement post-zygo-
tique n’a malheureusement pas été examiné dans ces expé-
riences de laboratoire.

3.1.4 Roles respectifs de la sélection
et de la dérive dans la spéciation allopatrique

Une question importante est celle des roles de la sélection et
de la dérive dans la spéciation allopatrique. La dérive cause
en premier lieu une divergence neutre qui pourrait conduire
2 un isolement génétique au bout d’'un temps suffisant. Un
effet plus subtil de la dérive a également été invoqué par
Wiright (1931, 1982) et Mayr (1963) dans le contexte de la

second pic de valeur sélective est impossible sous les seuls effets
de la mutation et de la sélection car cela impliquerait de fixer des
mutations intermédiaires de moindre valeur sélective.



spéciation péripatrique, qui serait de permettre 4 une petite
population de changer de « pic adaptatif ». Un pic adaptatif
est une zone du paysage adaptatif, lespace des traits, asso-
ciée a une forte valeur sélective (Figure 8). Une population
soumise a la sélection seule ne peut évoluer que dans le sens
d’une plus grande valeur sélective (en montant la pente).
Elle ne peut donc pas évoluer vers des valeurs de traits asso-
ciées 4 un autre pic, méme s'il est plus haut, car cela impli-
querait un passage par une valeur sélective plus faible (une
vallée, voir aussi Chapitre 7). Par opposition 2 la sélection,
la dérive provoque des mouvements erratiques, non orien-
tés dans le sens ascendant des populations dans le paysage
adaptatif. L’idée de Wright était que la dérive associée a
un fort goulot d’étranglement pourrait permettre de passer
dans le bassin d’attraction d’'un autre pic, qui serait ensuite
atteint par sélection. Les données expérimentales vont ce-
pendant a 'encontre d'un réle important de la dérive dans
la spéciation. Des expériences en laboratoire sur des dro-
sophiles n'ont pas permis de voir évoluer d’isolement re-
productif (Rice et Hostert 1993). Les données moléculaires
sur des espéces endémiques insulaires, comme les droso-
philes d'Hawai ou les pinsons de Darwin aux Galapagos,
ne témoignent pas de goulots d’étranglement drastiques.
Enfin, il est remarquable que tous les génes identifiés
jusqu'a présent comme responsables d’isolement post-zygo-
tique (Paragraphe 2.1) montrent des signatures de sélection
positive (voir Chapitre 5), c’est-a-dire de sélection récente
et forte pour de nouveaux alleles (Wu et Ting 2004). Au
contraire, la sélection semble avoir été importante dans de
nombreux cas de spéciation, par exemple chez des angios-
permes adaptées a des pollinisateurs différents, des parasi-
tes adaptés a des hotes différents et des espéces de papillons
mimétiques d’espéces différentes. Au final, il existe un seul
exemple convaincant ot la dérive génétique parait avoir été
essentielle, celui d’espéces sceurs d’escargots (par exemple
Eubadra) dont la seule différence importante est le sens
d’enroulement de la coquille (Ueshima et Asami 2003). Des
individus qui différent par le sens d’enroulement de leur co-
quille ont du mal a copuler, ce qui induit un isolement re-
productif, et ce trait ne semble pas avoir d’autre effet sur la
valeur sélective (voir cependant Gould ef a/. 1985). Puisque
dans une population présentant un sens donné un mutant
rare est désavantagé, il faut invoquer une forte dérive gé-
nétique pour qu’une population puisse évoluer vers un sens
d’enroulement opposé.

3.1.5 Conclusion

En conclusion, la spéciation allopatrique ne pose pas de pro-
bleme théorique et il existe des expériences en laboratoire
qui montrent qu'un isolement reproductif peut effectivement
émerger relativement rapidement entre des populations iso-
lées. 1l existe de plus de nombreux exemples dans la nature
qui sont vraisemblablement des cas de spéciation allopatri-
que, et la sélection naturelle parait jouer ici un réle primor-
dial. Tl existe cependant des scénarios alternatifs a celui de la
spéciation allopatrique, qui n’'impliquent pas forcément de
barri¢res extrinséques aux flux de génes : les spéciations pa-
rapatrique et sympatrique. Par la suite, nous allons décrire
ces scénarios et donner des éléments permettant d’évaluer
leur importance dans la nature.
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3.2  Spéciation avec flux
de génes — spéciations sympatrique
et parapatrique

Une spéciation est dite sympatrique quand il n'existe pas de
barriéres extrinséques au flux de génes, c’est-a-dire quand la
probabilité de croisement entre individus dépend seulement
de leurs génotypes (Kondrashov 1986). Ce scénario de spé-
ciation pose des difficultés théoriques. Tout d’abord, il impli-
que que des génes réduisant les probabilités de croisements
entre deux populations évoluent, ce qui parait 2 premiére vue
contraire a la sélection. Cependant, lorsque des individus
ont des aptitudes écologiques différentes, comme des insec-
tes phytophages spécialisés sur des plantes hotes différentes,
leurs descendants auront vraisemblablement des phénotypes
intermédiaires et donc une faible valeur sélective. Un géne
réduisant les croisements entre ces individus évite de pro-
duire des descendants peu viables et pourrait donc étre sélec-
tionné. Dans I'exemple des insectes phytophages, il pourrait
s'agir d'un gene de préférence de la plante, car ces insectes
se croisent généralement sur leurs plantes hotes. Cependant,
pour qu'un tel géne soit sélectionné, il faut qu'un déséquili-
bre de liaison puisse s'établir entre les génes d'isolement re-
productif, ici les génes de choix de la plante, et les génes res-
ponsables de 'adaptation, de sorte que les insectes puissent
préférer les plantes qui leur conferent la meilleure valeur sé-
lective, et ce malgré la reproduction sexuée qui casse les as-
sociations entre locus 2 chaque génération (voir Chapitre 9).
En admettant que ce soit possible, tout ceci repose sur le
fait qu'il existe dans la population des individus suffisam-
ment différents dans leurs aptitudes écologiques pour que
leurs descendances croisées soient peu viables. Mais le bras-
sage génétique a chaque génération casse les déséquilibres de
liaison et empéche la formation de sous-populations carac-
térisées par des complexes de génes co-adaptés i une niche
écologique donnée. Il est alors difficile d'imaginer qu'une
telle différenciation écologique puisse évoluer avant quun
isolement reproductif ne soit déja en place. Enfin, en admet-
tant que des espéces sceurs aient émergé en sympatrie, cel-
les-ci ne peuvent coexister sans que 'une n'exclut l'autre par
compétition ou méme par simple dérive, 3 moins qu’elles ne
possédent des niches écologiques suffisamment diftérenciées
(voir Chapitre 15). Cette séparation des niches découle du
processus méme de spéciation dans le cas des insectes phy-
tophages évoqué ci-dessus, mais pas lorsque le moteur de la
spéciation est la sélection sexuelle, comme le proposent cer-
tains modeles (Gavrilets 2004).

Ces difficultés théoriques ont fait que seule la spécia-
tion allopatrique semblait plausible au milieu du XX® siecle,
en particulier sous linfluence de Mayr (1942). La spécia-
tion sympatrique a cependant connu un regain d’intérét ces
derniéres années (Kirkpatrick et Ravigné 2002). Nous expo-
serons ci-dessous les différents modeles théoriques qui ont
amené ce changement de point de vue, puis les expériences
et observations qui semblent conforter ces modeles.

3.2.1  Modéles théoriques

De toute évidence, la spéciation sympatrique ne peut se faire
sous la seule influence de la dérive. Pour que deux populations
se différencient en sympatrie, il faut une sélection disruptive,
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cest-a-dire une sélection vers deux optimums distincts. La
grande majorité des modeéles de spéciation qui ont été déve-
loppés considérent qu'il existe une sélection disruptive et re-
cherchent, en modélisant explicitement les bases génétiques
de la divergence, les conditions dans lesquelles cette sélection
disruptive peut contrer les flux de génes et la recombinai-
son au point de provoquer une divergence entre populations.
A priori, lhétérogénéité spatiale de I'environnement naturel
devrait produire assez fréquemment de la sélection disrup-
tive. Celle-ci peut par exemple résulter, pour des insectes
phytophages, d'un environnement ou des plantes hotes dif-
férentes coexistent. Mais les modeles montrent qu’il n’est pas
toujours aisé de prédire si un contexte écologique donné peut
ou non produire une sélection disruptive. Une autre classe de
modeles s'est donc attachée & rechercher les conditions éco-
logiques produisant ce type de pression de sélection.

3.2.1.1 Conditions dexistence d'une sélection disruptive

La sélection disruptive nait naturellement d'une situa-
tion d’allopatrie ot des individus de populations différentes
sont soumis 2 des pressions de sélection locales différentes.
Chagque population isolée s’adapte 4 son milieu, indépendam-
ment des autres. La sélection disruptive peut aussi émerger en
sympatrie dans un environnement spatialement hétérogene,
Cest-a-dire présentant plusieurs habitats ou niches, méme
si chaque individu a potentiellement accés a tous ces habi-
tats (Levene 1953). De nombreux modéles documentent les
conditions dans lesquelles 'hétérogénéité spatiale produit de
la sélection disruptive (Ravigné ez 4/, 2004). Ils montrent qu’il
faut que des contraintes génétiques fassent qu'il est impossi-
ble de s’adapter simultanément de fagon optimale 2 ces habi-
tats (Levene 1953, Levins et MacArthur 1966). Autrement
dit, Padaptation a un habitat doit entrainer une perte de va-
leur sélective sur les autres habitats (compromis évolutif, voir
Chapitre 10). De plus, la densité des populations doit étre ré-
gulée indépendamment dans chaque habitat. Imaginons par
exemple une espéce de papillon qui pond ses ceufs dans un
environnement composé de deux plantes hotes, et pour la-
quelle la régulation de la densité de population aurait lieu au
stade adulte, indépendamment des plantes hétes. Il peut par
exemple y avoir une mortalité adulte liée au froid ou 4 la pré-
dation. Si la survie des chenilles est un tant soit peu supé-
rieure sur une plante que sur l'autre, alors les génotypes adap-
tés & cette plante vont produire plus de descendants que les
autres, augmenter en fréquence et, de génération en généra-
tion, devenir majoritaires (Dempster 1955). La population
se spécialisera sur une seule plante hote —Ila sélection est di-
rectionnelle ou stabilisante. Si, au contraire, il y a régulation
de la densité des populations sur chaque plante hote, de sorte
qu'a chaque plante soit associée une capacité biotique maxi-
male, alors les génotypes trés adaptés & une plante ne pour-
ront pas produire plus de descendants que la capacité biotique
associée 2 leur plante. Ainsi la valeur sélective des génotypes
trés spécialisés est limitée par la régulation. Ceci peut avoir
deux conséquences : soit la valeur sélective d'un génotype gé-
néraliste moyennement adapté a chaque plante est bonne et
dans ce cas la sélection favorisera cette stratégie, soit le géné-
raliste a une mauvaise valeur sélective sur les deux plantes et
dans ce cas la sélection sera effectivement disruptive et per-
mettra Papparition ainsi que le maintien d'un polymorphisme
d’adaptation entre des génotypes spécialisés sur chacune des

deux plantes (Levene 1953, Geritz et Kisdi 2000). Ces mo-
déles montrent de plus que tout trait permettant aux indivi-
dus adaptés 4 un habitat d’aller préférentiellement dans cet
habitat (choix d’habitat, philopatric) élargit les conditions
dans lesquelles la sélection est disruptive (Maynard-Smith
1966, Geritz et Kisdi 2000, Beltman ez a/. 2004, Ravigné ¢
al. 2004, Ravigné ¢# al. 2009).

Les modeles précédents montrent que la sélection
disruptive ne peut naitre d'un environnement spatialement
hétérogene que s’il n’est pas possible pour les individus d’étre
adaptés de facon optimale a différentes niches : I'adaptation
2 une niche doit entrainer une perte de valeur sélective sur
les autres niches. Les raisons peuvent en étre l'existence de
colts physiologiques a 'adaptation : si un allele permet d’uti-
liser une ressource, il peut rendre Vexploitation d’une autre
ressource moins efficace. Il se peut aussi qu'il n'existe pas de
cofit intrinséque a I'adaptation a une ressource, mais que les
populations qui utilisent plus souvent une ressource accumu-
lent des mutations neutres ou avantagées sur leur ressource
de prédilection et déléteres sur d’autres ressources (Kawecki
1996, 1997). Par ailleurs, chez les parasites qui évoluent avec
leurs hdtes, un colt intrinséque 2 I'adaptation 2 différentes
ressources peut ne pas étre nécessaire pour induire une di-
vergence. En effet, les populations spécialisées sur des hotes
différents évoluent plus vite et pourraient donc étre plus per-
formantes dans la coévolution incessante entre hotes et para-
sites (Whitlock 1996) (voir Chapitres 15 et 16).

La sélection disruptive peut également résulter de la
compétition sur une ressource distribuée de fagcon conti-
nue. La formalisation mathématique de cette idée, émise
par Darwin et reprise par Rosenzweig (1978), n’a été publiée
que récemment (Dieckmann et Doebeli 1999, Kondrashov
et Kondrashov 1999), relancant les débats autour de la spé-
ciation sympatrique. Imaginons une espéce qui exploite une
ressource distribuée selon une loi normale. Cela peut par
exemple étre des oiseaux qui se nourrissent de graines de
tailles variables, les graines de taille moyenne étant abon-
dantes, alors que les graines plus petites ou plus grandes sont
plus rares. La sélection va opérer sur un trait d’utilisation de
la ressource, dans notre exemple la taille du bec. La popula-
tion va évoluer vers une taille de bec optimale qui permet-
tra d’utiliser les graines de taille moyenne, les plus abondan-
tes. Une fois cette adaptation réalisée, les graines moyennes
seront surexploitées et il existera des ressources sous-utili-
sées (des graines bien plus grandes ou bien plus petites). Les
génotypes ayant des tailles de bec plus grandes ou plus pe-
tites que la moyenne seront alors avantagés car ils subiront
moins la compétition intraspécifique. Il y aura donc sélec-
tion disruptive pour des valeurs extrémes du trait d’'utilisa-
tion des ressources.

Enfin, dans de nombreux complexes d’espéces animales
sympatriques, les espéces proches different fortement pour
leurs traits sexuels secondaires, comme chez les oiseaux ou
les poissons. Ces observations ont fait germer l'idée que la
spéciation sympatrique pourrait se produire par sélection
sexuelle (Chapitre 11). Des modéles ont été développés, qui
considérent en général I'évolution de deux groupes de fe-
melles ayant des préférences différentes pour un trait donné
chez les miles. Ces modeles prédisent une spéciation sym-
patrique sous certaines conditions, concernant le nombre de
génes impliqués et la distribution des traits supposée, et il est



la encore difficile de tester si ces hypothéses sont réalistes. La
plus grande difficulté de ces modeles est cependant liée au
fait que, si les espéces ainsi générées ne différent pas égale-
ment par des traits écologiques, elles ne pourront pas coexis-
ter 4 long terme en sympatrie.

3.2.1.2 De la sélection disruptive & la divergence

Etant donné un contexte écologique qui produit une sélec-
tion disruptive sur un ensemble de populations, il reste a ce
que cette pression de sélection se traduise sous forme de di-
vergence effective entre populations jusqu’a I'isolement re-
productif complet.

Si on reprend l'exemple des oiseaux évoqué plus haut et
que l'on imagine que la taille du bec est codée par de nom-
breux locus non liés 4 effet additif, on comprend aisément
que la recombinaison va empécher 'apparition de deux mor-
phes distincts ayant des tailles de bec contrastées. En effet,
a chaque génération, les croisements aléatoires entre des in-
dividus de tailles de bec différentes produisent des hybrides
recombinants dont la taille de bec est la moyenne de celles
de leurs parents. Pour qu'un déséquilibre de liaison puisse
se construire entre les différents locus codant la taille de bec
et que deux morphes divergent jusqu’a former des espéces
distinctes, il faut que les croisements se fassent préféren-
tiellement entre individus ayant des tailles de bec similaires.
Autrement dit, il faut qu'un isolement pré-zygotique évo-
lue également.

Ainsi de nombreux modeéles de spéciation sympatri-
que modélisent explicitement le déterminisme génétique des
traits d’adaptation a la niche écologique et de traits d’isole-
ment pré-zygotique qui déterminent les probabilités de croi-
sement entre individus via le choix de la niche et/ou le choix
du partenaire sexuel. Dans la majorité des cas, on suppose
que la sélection disruptive existe et affecte les fréquences al-
léliques des traits considérés. La spéciation est considérée
achevée quand les individus adaptés a une niche écologique
donnée ne se croisent plus qu'avec d’autres individus adap-
tés & cette méme niche. Les différentes hypothéses faites sur
le déterminisme génétique des traits d’adaptation a la niche
écologique, du choix de la niche et/ou du choix du partenaire
sexuel ont de fortes conséquences sur la faisabilité de la di-
vergence en sympatrie (par exemple, Johnson ez al. 1996).

L’hypothése permettant le plus facilement une spécia-
tion sympatrique repose sur une pléiotropie entre I'adapta-
tion 2 la niche écologique et le choix du partenaire sexuel,
cest-a-dire que cest le méme géne qui contréle les deux
traits. Dans ce cas, la sélection disruptive est efficace car elle
joue a la fois directement sur 'adaptation 4 la niche écologi-
que et sur le choix du partenaire sexuel. Un individu adapté
3 une niche donnée ne se croise quavec des individus adap-
tés 4 la méme niche, ce qui permet au déséquilibre de liaison
nécessaire 4 la divergence de se construire. Ces génes a effet
pléiotropique sur 'adaptation et les croisements ont été qua-
lifiés de « magiques »* (Gavrilets 2004). 11 existe cependant
peu d’exemples de tels « traits magiques » dans la nature, ex-
cepté chez les papillons mimétiques, pour lesquels la cou-
leur joue a la fois sur la capacité & mimer correctement des
espéces toxiques et sur la reconnaissance sexuelle. Un autre
exemple de « traits magiques » est l'adaptation a 'héte chez

3, Magic traits.
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les parasites qui se reproduisent dans leurs hotes : comme
seuls peuvent se croiser entre eux des individus adaptés au
méme hote, les génes d’adaptation a I'héte jouent aussi di-
rectement sur les probabilités de croisement (Giraud e a4/
2006, Giraud 2006a).

D’autres modeles ont tenté de faire des hypothéses ap-
plicables a davantage d’organismes, c’est-a-dire avec un ou
plusieurs génes spécifiquement responsables de I'isolement
pré-zygotique (choix du partenaire sexuel et choix d’habi-
tat), différents du (ou des) geéne(s) d’adaptation 4 la niche
écologique. 1l existe de nombreuses variantes de ces mode-
les qui permettent de préciser les conditions de faisabilité
de la spéciation sympatrique en termes de nombre de génes,
de taux de recombinaison entre génes, de force de la sélec-
tion, etc. (Gavrilets 2004). Une tendance générale se dégage
cependant concernant le déterminisme génétique de Iiso-
lement pré-zygotique. La spéciation est rendue plus diffi-
cile si I'isolement pré-zygotique repose sur un déterminisme
génétique de type «deux alleles », c’est-a-dire tel qu'une
augmentation de lisolement entre deux morphes en cours
de divergence ne puisse étre réalisée que par la fixation de
deux alléles (ou deux combinaisons d’alléles) différent(e)s
au(x) locus d’isolement reproductif dans les deux morphes
(Felsenstein 1981). Ce déterminisme s'oppose aux mécanis-
mes dits « un allele », ot une augmentation de l'isolement
entre deux morphes en cours de divergence peut étre réalisée
par la fixation du méme alléle (ou la méme combinaison d’al-
léles) dans les deux morphes (Felsenstein 1981). Imaginons
par exemple que la spéciation repose sur un géne d’adap-
tation qui a deux alleles 4 et 4, permettant respectivement
ladaptation a deux niches différentes, et un géne détermi-
nant la date de reproduction, les individus BB se reprodui-
sant tot et les 44 se reproduisant tard. La spéciation néces-
site qu'un morphe devienne A4/ BB et lautre aa/ 5. 11 s'agit
donc d'un mécanisme « deux alleles ». Il nécessite le dévelop-
pement d’'un déséquilibre de liaison total, et ce malgré la re-
combinaison. Supposons maintenant que I'isolement repro-
ductif repose sur un géne de philopatrie® ot les individus BB
tendent 4 rester dans habitat ou ils sont nés alors que les 44
tendent a disperser. La spéciation nécessite qu'un morphe
devienne A4/ BB et l'autre aa/BB. Autrement dit, la spécia-
tion progresse lorsque les populations fixent le méme alléle
B. La philopatrie est donc un mécanisme « un alléle ». Il n'y
a alors pas besoin d’un déséquilibre de liaison entre les locus
d’adaptation et d’isolement reproductif, et la recombinaison
ne constitue pas un obstacle au processus de spéciation.

3.2.2 Expériences en laboratoire

La faisabilité de la spéciation sympatrique a été examinée au
laboratoire par des expériences d’évolution expérimentale vi-
sant a faire évoluer un isolement reproductif entre des dro-
sophiles élevées en sympatrie (Rice et Hostert 1993) (voir
Chapitre 16). Dans un premier type d’expériences, les cher-
cheurs ont élevé deux populations reconnaissables morpho-
logiquement dans un environnement commun et ont enlevé
4 chaque génération tous les individus issus de croisements
entre les populations. Ce dispositif conduit généralement
a Pémergence d'un isolement reproductif pré-zygotique.

‘. Tendance a rester vivre dans lhabitat de naissance. S'oppose 2 la
dispersion.



100 Chapitre4 LA SPECIATION

Cependant, il simule davantage un scénario ou des popula-
tions qui ont divergé en allopatrie se retrouvent en contact
secondaire et produisent des hybrides non viables (renforce-
ment, Paragraphe 4), qu'une véritable spéciation sympatri-
que ou les croisements doivent étre initialement possibles.
Un deuxi¢me type d’expériences, plus proche de la spécia-
tion sympatrique sous sélection disruptive, a consisté, 4 par-
tir d'une unique population au sein de laquelle les croise-
ments étaient laissés libres, 4 constituer chaque nouvelle
génération par les phénotypes extrémes pour un trait quel-
conque, comme le nombre de soies, le poids des pupes ou
Vactivité dans un labyrinthe. Dans certains cas, un isolement
reproductif pré-zygotique a évolué, mais pas toujours. Enfin,
le troisiéme type d’expériences simulait une sélection disrup-
tive sur le choix de habitat, ce dernier contrdlant pléiotropi-
quement la probabilité de croisements. Des préférences for-
tes d’habitat ont évolué de sorte que les mouches choisissant
des habitats différents se trouvaient effectivement isolées gé-
nétiquement, mais il 0y a pas eu d’évolution d’isolement re-
productif pré-zygotique supplémentaire.

3.2.3 Exemples plausibles de cas naturels
de spéciation sympatrique

11 existe trés peu d’exemples non controversés d’espéces qui
seraient apparues par spéciation sympatrique dans la nature.
Ceci ne veut pas forcément dire que la spéciation sympatri-
que soit effectivement rare, car elle est extrémement difficile
a démontrer. En effet, il est le plus souvent impossible d’ex-
clure complétement une période dallopatrie qui aurait per-
mis une divergence initiale.

3.2.3.1  Les cas les plus probants

Deux articles publiés en 2006 dans la revue Nature font état
d’espéces qui pourraient avoir évolué par spéciation sympa-
trique. Ces deux études sont particuliérement intéressantes
car elles illustrent le type de preuves requises pour inférer une
spéciation sympatrique.

La premigre concerne des poissons cichlidés (Amphilo-
phus citrinellus et A. zaliosus) dans un lac de cratére au
Nicaragua (Barluenga ez a/. 2006). Des études de phylogéo-
graphie, de morphométrie, d’écologie et de génétique des
populations basées sur plusieurs marqueurs tels que des po-
lymorphismes de séquence d’ADN mitochondrial (840 pb),
des microsatellites (10 locus) et des AFLP (226 locus varia-
bles) ont été menées. Elles montrent que : 1) le lac de cra-
tere Apoyo n'a été ensemencé qu'une seule fois par I'espéce
ancestrale 4. citrinellus, U'espéce la plus commune dans cette
région, 2) la nouvelle espéce A. zaliosus a bien évolué a par-
tir de cette espéce ancestrale en moins de 10000 ans et n'a
jamais été détectée en dehors de ce lac, 3) les deux especes
sont reproductivement isolées et présentent des différences
morphologiques et écologiques. 4. citrinellus est benthique
alors que 4. zaliosus occupe plutdt la zone limnétique. D’un
point de vue comportemental, ces deux espéces sont homo-
games. L’ensemble de ces éléments suggére donc fortement
qu'une sélection disruptive pour des habitats différents en as-
sociation avec de 'homogamie ont abouti a cette spéciation
en sympatrie.

La deuxi¢éme étude décrit des palmiers (Howea forste-
riana et H. belmoreana) dans lile de Lord Howe au large de

la cote est de 'Australie (Savolainen ez 2/ 2006). Les deux
espéces sceurs sont endémiques et ont divergé il y a environ
1 a 1,9 millions d’années, c’est-a-dire bien aprés la forma-
tion de lile (6,9 millions d’années). Les deux espéces étant
diploides, il ne s’agit pas de spéciation par polyploidisation’.
Ces plantes présentent un décalage de leur période de flo-
raison de 6 semaines, en liaison avec 1a nature des terrains
sur lesquels elles se trouvent (acides ou neutres). De plus,
H. forsteriana est protandre (les males fleurissent avant les
femelles), alors que chez H. belmoreana la floraison des deux
sexes est simultanée. Enfin, I'étude du génome (274 AFLP)
montre que quelques locus présentent une divergence entre
les deux espéces, bien supérieure a celle attendue sous un
modele neutre, ce qui semble en accord avec l'existence d’'une
sélection disruptive.

La force de ces deux exemples réside essenticllement
dans la démonstration qu’il ne s’agit pas d'une divergence en
allopatrie suivie d’'un contact secondaire. Les zones géogra-
phiques ot ces spéciations ont eu lieu sont isolées, ce qui ré-
duit fortement les probabilités d’introductions récurrentes.
Par ailleurs, il y a dans les deux cas une association entre
adaptation et homogamie, ce qui limite fortement la forma-
tion d’hybrides. Enfin, les deux espéces sont phylogénéti-
quement trés proches.

3.2.3.2 Le cas des parasites

Les parasites peuvent étre considérés comme les organismes
pour lesquels la spéciation sympatrique est a priori la moins
difficile. En sympatrie, leurs différents hotes exercent de for-
tes sélections disruptives. De plus, les parasites se croisent
souvent dans ou sur leurs hotes, ce qui devrait en théorie fa-
ciliter la spéciation sympatrique. De fait, il existe quelques
cas considérés comme assez convaincants de spéciation sym-
patrique chez les parasites. Certains auteurs ont parfois argu-
menté que les parasites pouvaient étre considérés comme en
allopatrie, isolés dans des hétes différents, méme si ces hotes
sont en sympatrie (on parle alors de spéciation alloxénique,
Théron et Combes 1995). Cela n'est pourtant vrai que s'il
existe des barriéres extrinséques qui empéchent la transmis-
sion de parasites entre hotes différents (comme le cas de vec-
teurs différents que nous avons cités plus haut). S'il n'existe
pas de telles barriéres extrinséques a la transmission entre es-
peces d’hotes différentes, alors les parasites sont en sympa-
trie tout autant que leurs hotes : il faut qu’il y ait évolution
de génes qui limitent spécifiquement les possibilités de croi-
sements, permettant ainsi une divergence (par exemple des
génes favorisant une allochronie ou une spécialisation dans
des hotes différents si le croisement a lieu au sein des hotes,
Giraud 2006b).

L'exemple le plus étudié est un insecte phytophage
Rbagoletis pomonella, 1a mouche de la pomme (Figure 9). Ce
diptére parasite les fruits en y pondant ses ceufs. L'espéce
était initialement connue comme parasite de différentes

*. La spéciation par polyploidisation (non traitée dans ce chapitre) regroupe
des cas de spéciation ot deux individus d'une méme espéce ou d'espéces dif-
férentes produisent un hybride portant tous leurs chromosomes (tétraploide
siles parents sont diploides). Cet hybride peut éventuellement s’autofécon-
der ou se croiser avec des hybrides semblables, mais généralement les croi-
sements de I'hybride avec des formes parentales sont difficiles, voire im-~
possibles. L'hybride est du coup reproductivement isol¢ des parents et peut
fonder une nouvelle espece.



especes d’aubépine. Aux Etats-Unis, aprés leur premiére ob-
servation au milieu du XIX® siécle sur les pommiers qui ve-
naient d’étre introduits, ces mouches se sont répandues dans
les cultures, occasionnant de gros dégits. Il existe actuel-
lement, en plus des populations parasites de I'aubépine au
Mexique et dans certaines régions des Etats-Unis ou le pom-
mier n’est)pas cultivé, deux races sympatriques de R. pomo-
nella aux Etats-Unis, dont I'une parasite 'aubépine et lautre
les pommes (Feder ef a/. 2005). Les deux races, dites races
d’hote, ont des cycles de vie treés similaires : les adultes se
croisent sur les plantes, les femelles pondent dans les fruits
mdrs, les larves se développent dans les fruits et les pupes fi-
nissent leur développement dans le sol. Des analyses utilisant
des marqueurs moléculaires ont montré que ces deux races
sont génétiquement différenciées et que la race sur pommes
a une origine unique, datant d’environ 150 ans. Toutes ces
caractéristiques ont fait de Rbagoletis pormonella un candidat
de choix pour une spéciation sympatrique en cours. Mayr,
qui était un farouche opposant de la spéciation sympatrique,
a proposé a un de ses doctorants, Bush, de tenter de mon-
trer qu’il n'en était rien. En étudiant de plus pres ces races
d’héte, Bush est en fait devenu un ardent partisan de la spé-
ciation sympatrique, et ce modele biologique en est devenu
un exemple classique. La nature de lisolement reproductif
entre les deux races d'hote a été étudiée en détail et plusieurs
barriéres aux flux de génes ont été identifiées. IDabord, les
différences de phénologie des plantes induisent un certain
degré d’isolement temporel entre les mouches se reprodui-
sant sur pomme et aubépine. De plus, les mouches retour-
nent souvent sur 'espéce de plante ot elles ont éclos et sont
préférentiellement attirées par les odeurs des fruits corres-
pondant 2 leur race (Feder ez al 1994). Les femelles ont des
préférences en termes de site de ponte : les deux races préfe-
rent les aubépines, mais la race sur pomme accepte plus faci-
lement les pommes. L’isolement entre les races n'est cepen-
dant pas complet—Ies flux de génes ont été estimés a 4-6 %
par génération (Feder ef al. 1998)—ce qui justifie qu'elles
n’aient pas été élevées au rang despéces. D ailleurs, il nexiste
pas de différence de survie entre les races sur les deux types
de fruits, il n’y a pas de choix de partenaire sexuel indépen-
dant du choix de la plante sur lequel a lieu le croisement et
aucune baisse de viabilité ou de fertilité n'a été détectée chez
les hybrides. Toutes ces données suggerent fortement que les
deux races de R. pomonella sont en train de subir une spécia-
tion sympatrique. Cependant, des données récentes sement
le doute : la race inféodée aux pommes viendrait non pas des
populations sympatriques de la race sur aubépine aux Etats-
Unis, mais d’une race sur aubépine qui aurait divergé en al-
lopatrie au Mexique. Les populations mexicaines different
des populations américaines sur aubépine par des réarran-
gements chromosomiques, ou justement sont localisés plu-
sieurs des génes responsables de I'adaptation 4 la pomme.
La divergence initiale entre des populations allopatriques
sur aubépine aurait donc permis l'apparition de réarrange-
ments chromosomiques et d’'adaptations a des conditions cli-
matiques différentes, qui auraient favorisé I'adaptation a la
pomme, tout en empéchant 'lhomogénéisation des génes en
sympatrie en Etats-Unis (Feder e£ a/ 2005).

11 existe de nombreux autres exemples d'insectes phy-
tophages qui constituent de bons candidats a des spécia-
tions sympatriques (Drés et Mallet 2002). Le puceron
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Figure 9 Rhagoletis pommonella. Photo : G. Bush.

Acyrthosiphon pisum présente plusieurs races adaptées a des
plantes hotes différentes, comme la luzerne Medicago alfalfa
et le trefle Trifolium pratense (Ferrari et al. 2006). Ces races
sont génétiquement différenciées et présentent des adapta-
tions 4 leurs plantes hétes respectives. La pyrale Ostrinia nu-
bilalis présente aussi en France des races différenciées généti-
quement, dont 'une est adaptée au mais et l'autre au houblon
et a larmoise. Ces races de pyrales montrent de plus une pré-
férence pour les partenaires sexuels correspondant a leur race
(Malausa er a/. 2005).

Les champignons phytopathogenes constituent d’autres
exemples de parasites qui pourraient étre de bons candidats
de spéciation sympatrique (Giraud e# o/ 2008). En particu-
lier, les champignons ascomycetes se reproduisent le plus
souvent a lintérieur de leur plante hote. Ne peuvent donc se
croiser entre eux que des individus qui ont pu se développer
sur le méme hoéte. Des génes d’adaptation a 'hote devraient
donc pouvoir controler de fagon pléiotropique a la fois la ca-
pacité a infecter une plante et les probabilités de croisements,
ce qui est favorable a la spéciation sympatrique (Giraud ef a/.
2006). De fait, plusieurs exemples de champignons phytopa-
thogénes ascomycetes qui co-existent en sympatrie sont des
espeéces sceurs infectant des plantes hotes différentes. Ces es-
péces sont génétiquement isolées d’aprés des marqueurs mo-
léculaires mais montrent peu d’isolement pré-zygotique, ce
qui laisse penser quelles sont apparues récemment par spé-
ciation sympatrique (Le Gac et Giraud 2008). Clest le cas
par exemple des Venturia qui causent la tavelure du pommier
et du Pyracantha, ou des Ascochyta, responsables de 'anthrac-
nose de diverses légumineuses (Peever 2007).

Mais dans tous ces cas, il est difficile d’exclure une pé-
riode d’allopatrie ayant permis une divergence initiale. Des
méthodes d’analyse de séquences récemment développées
peuvent permettre de déterminer a posteriori si la divergence
a commencé alors que des flux de génes étaient possibles, et
donc de démontrer que la spéciation est possible malgré les
flux de génes. Cette approche a par exemple été appliquée
au champignon Mycosphaerella graminicola, un important
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pathogéne du blé. Les analyses ont révélé que cette espéce
est apparue récemment, probablement pendant la domesti-
cation du blé dans le croissant fertile du Moyen-Orient (voir
Chapitre 18), par divergence sympatrique d’avec d’autres es-
peces de Mycosphaerella pathogenes d’herbes sauvages. Des
signatures de flux de génes postérieurs a la divergence initiale
ont en effet été détectées (Stukenbrock ez a/. 2007). Cette
approche a également montré qu'il y a eu des flux de génes
apres la divergence initiale chez plusieurs autres organismes,
notamment entre des espéces de drosophiles et entre des pa-
pillons parasites de coniféres (Nosil 2008).

3.2.3.3 Etudes comparatives

Les études de cas apparaissent souvent délicates dans leur
interprétation concernant la géographie de la spéciation et
elles ne permettent pas de tirer de conclusions générales.
Une alternative est I'étude comparative sur un grand nom-
bre d’espéces. Le principe est de compiler les pourcenta-
ges de recouvrement des aires de répartition de paires des-
péces dans un groupe taxinomique en fonction de leurs
ages de divergence (Barraclough et Vogler 2000). Dans le
cas de spéciations principalement sympatriques, on attend
une diminution du pourcentage de recouvrement des aires
de répartition en fonction de la distance génétique, parce
quinitialement les espéces nouvellement formées sont en
recouvrement total ou quasiment et devraient par la suite di-
verger écologiquement, notamment en réponse a la compé-
tition interspécifique. Au contraire, on attend une augmen-
tation du recouvrement des aires avec la distance génétique

Espeéces et spéciation chez les champignons

tes et des animaux et ont une grande importance dans

le fonctionnement des écosystémes par leurs roles de
symbiontes, de parasites et de décomposeurs de la litiere. De
nombreuses espeéces de champignons décrites sur des bases
morphologiques se sont révélées étre en fait des complexes
d’espéces jumelles, qui sont de bons modeles pour étudier
des spéciations récentes. Les critéres de reconnaissance d’es-
péces les plus utilisés actuellement chez les champignons
sont l'interfécondité et surtout le critére généalogique (Taylor
et al. 2000, partie 1).

Certains de ces complexes d’espéces jumelles de cham-
pignons ont des répartitions géographiques séparées, par
exemple sur des continents différents, suggérant que l'allo-
patrie a d{ijouer un role important dans la spéciation. C’est le
cas par exemple pour les espéces du genre Neurospora qui se
trouvent sur la végétation récemment briilée. Sur des bases
morphologiques, deux espéces avaient été décrites, alors que
les tests d’interfécondité et de congruence entre phylogé-
nies multiples (voir Chapitre 6) en ont distingué respective-
ment 7 et 8. Ces espéces se sont révélées avoir chacune des ré-
partitions géographiques distinctes et aucune spécialisation

[ es champignons constituent un régne a part des plan-

pour des spéciations principalement allopatriques, parce
quinitialement les espéces naissent sans recouvrement (en
allopatrie) et peuvent étre amenées par évolution 2 utili-
ser les mémes habitats plus tard. Des signatures claires de
spéciation allopatrique ont ainsi été détectées chez certains
oisecaux, mammiféres et poissons. Cependant, pour la plu-
part des taxons étudiés, il était difficile de trancher, ce qui
laisse penser que le cas général est plutdt celui d'un mélange
entre divergence en allopatrie et en sympatrie. 1l faut cepen-
dant noter que cette approche comporte aussi des limites,
comme les difficultés de calculer les pourcentages de recou-
vrement des aires de répartition, ou les distances génétiques
qui peuvent étre artificiellement réduites en sympatrie, par
rapport au temps réel de divergence, sil existe des flux de
génes résiduels. 11 faut aussi que les aires de répartition ne
changent pas trop rapidement.

3.2.4 Spéciation parapatrique

A mi-chemin entre les spéciations allopatrique et sympatri-
que, la spéciation parapatrique est une divergence entre po-
pulations qui échangent des migrants, mais avec des flux de
geénes restreints. Il semble que si la spéciation sympatrique
est possible, la spéciation parapatrique devrait se produire
plus facilement car les flux de génes sont réduits, et donc la
divergence facilitée. Des modéles théoriques ont montré que
cétait effectivement le cas §'il existait des populations discré-
tes, avec de faibles taux de migration. La divergence appa-
raissait facilitée par ’hétérogénéité des pressions de sélection
entre populations. Un autre type de spéciation parapatrique

apparente en termes de substrat, suggérant des spéciations
par séparation géographique (Dettman et al. 2003).

D’autres groupes d’espéces jumelles de champignons,
souvent parasites, sont au contraire trouvées en sympatrie
avec des adaptations a des hotes différents, suggérant un
role prépondérant de I'adaptation dans le processus de spé-
ciation. C’est le cas par exemple pour le charbon des anthe-
res des caryophyllacées. Ce champignon pathogene stérilise
plus de 100 espéces de silénes, ceillets et saponaires en rem-
placant le pollen par ses spores. Une unique espéce morpho-
logique, Microbotryum violaceum, a été divisée par le critére de
congruence entre phylogénies multiples en presque autant
d’espéces de champignons que d’especes d’hétes (Le Gac
et al. 2007).

Les groupes d’espéces proches de champignons parasi-
tes infectant des hétes différents sont trés répandus. On peut
se demander alors si les spéciations se sont faites par des cos-
péciations, c’est-a-dire des spéciations accompagnant celles
des hotes, ou si des changements d’hotes ont été fréquents.
Les faibles congruences (ressemblances topologiques) des
phylogénies des hotes et des parasites témoignent le plus
souvent de nombreux changements d’hétes, comme pour



le charbon des anthéres des caryophyllacées (Refrégier et al.
2008) ou les rouilles des cruciféres (Roy 2001).

Lorsque les spéciations ont eu lieu en sympatrie par
spécialisation sur des hétes différents, on peut se demander
comment un isolement reproductif a pu se mettre en place. 11
est parfois avancé que des parasites infectant des hotes dif-
férents ne sont pas en réelle sympatrie, méme si les hotes le
sont. La définition simple de Kondrashov, « en sympatrie, les
croisements ne dépendent que du génotype des individus »,
s’applique cependant parfaitement aux parasites dés qu’il
n’existe pas de barri¢res extrinséques faisant obstacle a la dis-
persion entre hétes, comme la géographie ou des vecteurs
spécifiques de certains hétes. Cependant, chez les nombreux
champignons parasites qui se reproduisent dans ou sur leurs
hoétes, les croisements ne peuvent se faire qu’entre especes
capables de se développer sur le méme héte. L’adaptation
a I'hote pourrait alors jouer de fagon pléiotropique, a la fois
sur la capacité a infecter et sur 1'isolement reproductif, ce qui
facilite grandement la spéciation. Cela parait étre le cas par
exemple chez le champignon responsable de la tavelure du
pommier, qui montre des formes spécialisées sur le pommier
et le Pyracantha, sans flux de génes en sympatrie malgré une
interfécondité totale. La spécialisation forte des souches de
champignon sur les deux plantes, associée a la localisation
des croisements a l'intérieur des feuilles constitue un isole-
ment reproductif efficace (Giraud et al. 2006, Giraud 2006a).
Chez les especes de champignons non spécialisées sur des
hotes, par exemple des saprophytes, un isolement reproduc-
tif pré-zygotique est au contraire souvent observé en sympa-
trie (Le Gac et Giraud 2008). C’est le cas chez les armillaires,

considére non plus des populations discrétes et génétique-
ment isolées, mais une divergence le long d’un gradient en-
vironnemental. Dans ce cas, la distribution géographique
est continue, ce qui rend Ja divergence beaucoup plus diffi-
cile. Des modéles théoriques montrent qu'elle peut cepen-
dant étre possible, sous certaines conditions (par exemple
Meszéna et al. 1997). Cependant, comme avec les modéles
de spéciation sympatrique, il est délicat de déterminer si les
parametres biologiques permettant la spéciation sont réalis-
tes. D’autre part, démontrer qu'une spéciation a eu lieu en
parapatrie dans la nature est quasiment impossible car une
répartition géographique contigué entre deux espéces peut
refléter bien d’autres scénarios que la spéciation parapatri-
que. Il a pu notamment y avoir une spéciation allopatrique
suivie d’'un contact secondaire a la limite des aires de réparti-
tion, la compétition entre les espéces empéchant ensuite un
recouvrement plus grand de leurs aires de distribution.

3.2.5 Conclusion

En conclusion, les modeles théoriques montrent que la spé-
ciation sympatrique est possible sous certaines conditions,
mais il est difficile de déterminer si les valeurs des parameétres
correspondants sont réalistes. Des expériences en laboratoire
montrent qu'un isolement reproductif peut apparaitre mal-
gré la possibilité de croisements. Quelques exemples naturels
de spéciation sympatrique apparaissent convaincants, mais
une démonstration indiscutable est difficile. Globalement, la
spéciation sympatrique parait possible, surtout dans certains
groupes taxinomiques, mais son importance dans la généra-
tion de la biodiversité est encore difficile 4 estimer.
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ol plusieurs espéces jumelles sympatriques ont été distin-
guées sur la base du critére d'interfécondité.

D’autres mécanismes de spéciation ont pu également
étre mis en évidence chez des champignons. La variabilité ca-
ryotypique est trés grande dans ce regne, et plusieurs cas de
spéciation par réarrangement chromosomique ont été pro-
posés. Chez les levures du genre Saccharomyces par exemple,
une duplication totale du génome aurait donné naissance a
plusieurs espéces, 1'autopolyploidisation générant un isole-
ment reproductif et permettant I’évolution rapide de certains
genes dupliqués pour de nouvelles spécialisations écologi-
ques, telles que la capacité a la fermentation chez S. cerevisiae
(Giraud et al. 2008).

L’hybridation a également été proposée chez les cham-
pignons comme pouvant permettre I'apparition d’une es-
péce adaptée a une nouvelle niche écologique. Par exem-
ple, des hybrides de peupliers ont été commercialisés pour
étre résistants aux rouilles causées par les champignons du
genre Melampsora, mais un hybride entre deux espéces de
Melampsora est apparu rapidement, qui a réussi a infecter
les peupliers hybrides (Newcombe et al. 2000, Giraud et al.
2008).

Les champignons apparaissent donc comme d’excellents
modeles pour étudier la spéciation. Ils peuvent méme étre
utilisés en évolution expérimentale (voir Chapitre 16), grace
a de grandes populations a générations courtes, cultivables
en laboratoire. Une expérience récente a montré par exemple
que des adaptations divergentes a des environnements diffé-
rents en laboratoire pouvaient mener & des isolements post-
zygotiques chez la levure (Giraud et al. 2008).

SPECIATION CHROMOSOMIQUE

A la fin des années 1960, White (1969), travaillant sur un
complexe de races et d’espéces de sauterelles australien-
nes différant par leurs chromosomes, a suggéré que les re-
maniements chromosomiques pourraient étre impliqués
de maniére causale dans le processus de spéciation. Il a le
premier conceptualisé un modéle de spéciation chromoso-
mique, c’est-a-dire de spéciation impliquant des remanie-
ments chromosomiques (White 1978). Dans sa formulation
initiale, ce scénario ne nécessite a4 priori pas de divergence
en allopatrie et a donc retenu l'attention de la communauté
scientifique comme un mécanisme particulier de spéciation
avec flux de génes. Ce modele a par la suite été décliné sous
de nombreuses versions au fur et 4 mesure des découvertes
sur différents groupes taxinomiques. Nous les regroupons ici
en deux catégories. La premiere comprend les modéles fai-
sant I'hypothése que les remaniements chromosomiques par-
ticipent en tant que mutation sous-dominante a l'isolement
reproductif post-zygotique. La seconde, plus récente, pos-
tule que, quel que soit le degré de sous-dominance associé a
un tel remaniement, son effet majeur est de réduire les flux
de genes dans la région chromosomique touchée, autorisant
ainsi la divergence.

4.1  Modeéle de spéciation chromosomique
par sous-dominance

Le modéle de spéciation proposé par White (1968) repose

sur Texistence d'une diminution dorigine chromosomique
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de la fertilité ou de la viabilité des hybrides (sous-dominance)
entre deux taxons qui different par leur caryotype. L'idée est
que la sous-dominance des hybrides devrait suffisamment di-
minuer les flux de génes pour que les taxons en présence di-
vergent jusqu’a l'acquisition d’'un isolement reproductif pré-
zygotique par sélection ou par dérive {Capanna 1982, King
1993, Ayala et Coluzzi 2005). Ce scénario ne fait pas inter-
venir d’isolement géographique préalable. Venant contester
la généralité du modele de spéciation allopatrique, cette pro-
position a immédiatement suscité une polémique au sein de
la communauté scientifique qui a pointé du doigt un para-
doxe majeur. En effet, un remaniement suffisamment dé-
létére pour assurer un isolement reproductif post-zygotique
fort a une probabilité trés réduite de se fixer dans une popu-
lation lors de son apparition. Ce paradoxe a conduit a 'émer-
gence de deux écoles. La premiére a discrédité ce modele, en
considérant que la majorité des remaniements fixés au cours
de I'évolution ne devaient présenter quune faible sous-do-
minance et que, dans ce cas, la différenciation chromosomi-
que ne pouvait constituer un mécanisme d’isolement repro-
ductif d'importance évolutive (Spirito 2000). Le deuxiéme
courant s’est employé a estimer le niveau de sous-dominance

 Encadré 4

Les difféerents remaniements : inversions,
fusions et translocations (King 1993)

(représentés a gauche dans les dessins ci-dessous). IIs dif-
ferent notamment par leur effets sur la fertilité des indivi-
dus hétérozygotes pour ces remanijements.

Fusion/fission centrique : ces mutations sont les plus
fréquentes et consistent en la fusion (ou la fission) par le cen-
tromeére de deux chromosomes non-ho-
mologues. Une mauvaise ségrégation
méiotique des chromosomes chez les
hétérozygotes conduit a la formation
de gametes ayant un chromosome en
trop ou en moins. Les modeles les plus
étudiés appartiennent aux mammifeéres
(Searle 1993, Pialek et al. 2005). Les taux
d’aneuploidie mesurés varient en fonc-
tion des chromosomes impliqués dans
le remaniement, de leur nombre, du sexe, du fonds génétique
et des espéces (Searle 1993). Chez les souris et les musarai-
gnes qui ont la particularité d’accumuler ce type de remanie-
ment dans la nature, I'hétérozygotie pour une seule fusion
n’engendre généralement pas de diminution de fertilité si-
gnificative, mais celle-ci augmente avec leur nombre (Gropp
et Winking 1981, Castiglia et Capanna 2000).

Fusion/fission en tandem : la fusion en tandem impli-

e o que la réunion téte-béche de deux chro-
f|—,‘ ') ‘
N . : '

Il y a plusieurs types de remaniements chromosomiques

] .
mosomes non-homologues; l'inverse

1
\ pour la fission. La ségrégation attendue
apres recombinaison génere 50 % de ga-
metes défectueux, mais aucune donnée
II expérimentale n’est actuellement dispo-
nible.

chromosomique chez différents taxons, et ce pour divers
types de remaniements, ainsi qua déterminer les conditions
d’application du modele (King 1993, Searle 1993, Sites et
Reed 1994).

Quelle est la valeur de |la sous-dominance
associée aux mutations chromosomiques ?

4.1.4

L’étendue des perturbations de la gamétogenese chez les hé-
térozygotes chromosomiques a été estimée en mesurant le
contenu chromosomique des gamétes et/ou des embryons
dans divers organismes (Encadré 4). Dans une étude élé-
gante, Delneri ef al. (2003) ont pu mesurer l'effet propre
des remaniements entre deux espéces de levure différenciées
par des translocations réciproques et dont les hybrides pro-
duisent des spores stériles. Pour ce faire, ils ont manipulé la
structure du génome de l'une d’entre elles afin de la rendre
similaire {colinéaire) a celle de 'autre espéce. Cette manipu-
lation a permis de restaurer en grande partie la fertilité des
spores chez les hybrides, ce qui montre que les remaniements
étajent responsables pour une large part de l'isolement post-
zygotique entre ces especes.

Inversion : il s’agit de I'inversion d’un segment chromo-
somique suite a une cassure. Les
| b b 3 ques si le segment inversé com-
\’, b d prend le centromere (cf. dessin ci-
& i a contre), ou paracentriques si il ne

I'implique pas. L’appariement des

régions homologues donne lieu a

la formation d’une boucle d’inver-
cle conduit a la production de gamétes dont 50 % possédent
des délétions ou des duplications de geénes. La dysgéneése
méiotique liée a I'hétérozygotie pour des inversions varie
selon la taille du segment inversé et la fréquence des recom-
binaisons au sein de 'inversion (Coates et Shaw 1984, Jaarola
et al. 1997).
ques consistent en un transfert d'un segment de génome
d’un chromosome a un autre, alors qu’elles sont réciproques
lorsqu’un échange symétrique a lieu entre deux chromoso-
mes non-homologues. La disjonction méiotique chez les hé-
térozygotes est dysfonctionnelle dans la majorité des cas.

| . ﬂ I .
i X
s N =“

inversions sont dites péricentri-
sion ; la présence d’une recombinaison a I'intérieur de la bou-
Translocations : les translocations dites non-récipro-



L’ensemble des données expérimentales montre que le
désavantage sélectif 1ié a I'hétérozygotic chromosomique
est variable. Certains remaniements, telles les fusions cen-
triques et les inversions, sont souvent associés a une sous-
dominance faible ou nulle lorsqu’elles apparaissent. De ce
fait, ces mutations ne nécessitent pas des conditions dras-
tiques pour se fixer dans les populations, mais dans ce cas,
elles ne peuvent constituer une barriére conséquente au flux
de genes. Toutefois, I'étude de 'évolution chromosomique
chez certains taxons a permis de proposer deux scénarios
dans lesquels ces remaniements pourraient conférer un iso-
lement post-zygotique important. Le premier consiste en
une accumulation successive de plusieurs réarrangements,
chacun faiblement sous-dominant (par exemple des fusions
centriques, White 1978, Capanna 1982). L’isolement re-
productif est alors observable lorsque des populations for-
tement différenciées entrent en contact. Le deuxiéme scé-
nario est celui de la fixation de quelques fusions centriques
différentes dont un des bras chromosomique est commun
(fusions a homologie monobrachiale). L’appariement des
chromosomes chez de tels hétérozygotes est complexe et
se manifeste par une ségrégation trés perturbée (Pialek ef
al. 2005). Ainsi, il suffit de la fixation indépendante d’'un
petit nombre de ces fusions dans deux populations pour
constituer une barriere reproductive partielle (Baker et
Bickham 1986). Ce mécanisme peut étre assimilé aux sys-
temes d’'incompatibilité de type Dobzhansky-Muller (Pa-
ragraphe 2.1). Ce scénario, qui demeure le modele le plus
consensuel de spéciation chromosomique par sous-domi-
nance, est séduisant de par le faible nombre de contraintes
nécessaires pour assurer une limitation conséquente du flux
génique entre populations en trés peu de temps (Rieseberg
2001, Coyne et Orr 2004). Un exemple permettant d’illus-
trer une telle évolution est celui des races chromosomiques
de la souris domestique, apparues dans I'ile de Madeére, et
dont l'origine est trés récente (Giinduz ez a/. 2001) ; les dif-
férentes races sont caractérisées par la présence de une 2
sept fusions incompatibles laissant 2 penser que certaines
des races sont isolées reproductivement (Britton-Davidian

et al. 2000).

4.1.2 Quelles forces évolutives interviennent
dans la fixation des remaniements fortement
délétéres ?

Bien que les remaniements trés déléteres tels que les fu-
sions en tandem et les translocations soient moins fréquem-
ment observés, il existe quelques cas de fixations récurrentes
dans certaines lignées, comme par exemple chez les mun-
tjacs , de petits cervidés asiatiques, ot les caryotypes ont évo-
lué de 21 =70 4 2n = 69/73 (6 chez les femelles et 7 chez
les méles—a cause d’'une translocation X-autosome) par fu-
sions en tandem récurrentes (Yang e @/ 1995). D’aprés les
analyses théoriques, deux facteurs permettraient d’augmen-
ter sensiblement la probabilité de fixation des remaniements
déléteres (Hedrick 1981, Walsh 1982, Lande 1985, Chesser
et Baker 1986, Michalakis et Olivieri 1993). Le premier est
la dérive génique, particulierement si celle-ci est associée a la
consanguinité (voir Chapitre 9). En effet, plus la population
est de taille réduite, fortement structurée et avec une disper-
sion limitée, plus la probabilité de fixer des remaniements
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déléteres est importante. Certains auteurs ont d’ailleurs mis
en évidence une corrélation positive entre le taux d’évolu-
tion chromosomique et des structures sociales en démes
chez les mammiferes, notamment les rongeurs et les prima-
tes (Wilson e£ a/ 1975). Le deuxiéme facteur est I'existence
d’une transmission préférentielle d'un des deux types chro-
mosomiques, distorsion récemment confortée par les don-
nées disponibles chez 'homme, la souris et la poule (Pardo-
Manuel de Villena et Sapienza 2001).

4.1.3 La fixation des remaniements réduit-elle le flux
génique entre populations ?

11 existe des travaux théoriques prédisant les niveaux de sous-
dominance chromosomique nécessaires pour assurer un iso-
lement reproductif significatif entre taxons (Walsh 1982).
Les travaux expérimentaux, quant i eux, se sont heurtés a
un probléeme méthodologique. Pour savoir si des réarran-
gements chromosomiques entre deux espéces réduisent de
maniere efficace les flux de génes entre deux populations
divergentes, il est nécessaire de dissocier les effets des rema-
niements chromosomiques de ceux liés a4 d’autres incompa-
tibilités géniques apparues depuis le début de la divergence.
Les études concernant des espéces différenciées sont donc
sujettes 4 caution. Mesurer la barri¢re au flux génique n’a
réellement de sens quentre populations en contact et dont
le caryotype a récemment divergé, ce qui nécessite de dispo-
ser de marqueurs génétiques ayant un taux d’évolution suffi-
samment élevé.

4.2 Modéle de spéciation par suppression
de la recombinaison

L’avénement du séquencage des génomes a contribué a di-
versifier les marqueurs disponibles tout en précisant leur lo-
calisation dans le génome (Armengol ez a/. 2005) (voir Cha-
pitre 5). Ces avancées ont montré que les taux d’évolution
varient entre différentes parties du génome, conduisant au
développement du concept de « génome mosaique » (Wu
2001). Deux séries de travaux ont proposé que les remanie-
ments chromosomiques pouvaient étre responsables de cette
variabilité des taux d’évolution génomique et ainsi jouer un
réle dans la spéciation sans pour autant causer une forte
sous-dominance. Le premier groupe d’études montre que
la divergence entre taxons de génes portés par des chromo-
somes remaniés est significativement supérieure i celle des
geénes sur des chromosomes colinéaires (non remaniés). La
deuxiéme série de travaux indique que les génes d’incompa-
tibilité hybride entre deux taxons sont préférentiellement lo-
calisés dans des régions impliquées dans des remaniements.
Ces études ont porté majoritairement sur des taxons diffé-
renciés par des inversions et des translocations réciproques
(voir Chapitre 5), et les deux constats sont liés 2 un méme
effet, c'est-a-dire I'absence de production chez les hybri-
des chromosomiques de gamétes recombinés, soit du fait de
leur génome délétere, soit par suppression de la recombinai-
son entre les segments remaniés. Ainsi, les remaniements
constitueraient une barriére intrinséque au flux génique, plus
par leur effet sur la recombinaison que sur la fertilité des

hybrides.
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4.2.1  Inversions et translocations

Plusicurs espéces de tournesol différenciées par des trans-
locations présentent des zones d’hybridation dans la na-
ture. Le niveau d’introgression (Paragraphe 2.1.4) d’hybri-
des entre les espéces Helianthus annuus et H. petiolaris a été
mesuré pour des marqueurs dispersés dans tout le génome
(Rieseberg 2001). 11 est apparu que le taux d'introgression
des marqueurs localisés dans les régions impliquées dans une
translocation était en moyenne inférieur de 50 % 2 celui des
marqueurs portés par les chromosomes colinéaires, suggé-
rant que Ja présence de translocations limite les échanges gé-
nétiques dans les parties du génome concernées.

Les drosophiles sont depuis longtemps un modele
d’étude privilégié des conséquences des remaniements (es-
sentiellement des inversions paracentriques) sur les com-
posantes de la valeur sélective. En recherchant le détermi-
nisme génétique des caractéres impliqués dans l'isolement
reproductif entre deux espéces de drosophile, divers auteurs
se sont apergu que la majorité de ces traits étaient localisés
dans des inversions (Noor ¢ a/ 2001a, 2001b). La présence
d’inversions différenciant deux taxons contribuerait ainsi
a réduire le flux génique dans les zones du génome tou-
chées par les remaniements, et offrirait ainsi 'opportunité
2 la sélection de renforcer la différenciation des taxons en
présence par accumulation d’autres incompatibilités. Selon
ce modele, il devrait exister une association entre la distri-
bution des especes et leur différenciation chromosomique.
Parmi 44 espéces de drosophiles étudiées, la plupart des
espéces sympatriques sont effectivement différenciées par
des inversions, alors que 7 des 8 paires d’espéces a chro-
mosomes colinéaires sont allopatriques (Noor e al. 2001b,
Chang et Noor 2007). La méme approche a été développée
chez les moustiques africains du complexe Anopheles gam-
biae (Ayala et Coluzzi 2005). Ici encore, la prédiction selon
laquelle les paires d’espéces sympatriques sont plus souvent
différenciées chromosomiquement que celles en allopatrie,
se trouve vérifiée.

Lexistence de différences chromosomiques, dont neuf
inversions péricentriques entre 'homme et le chimpanzé, a
poussé certains auteurs a rechercher le role des ces remanie-
ments dans leur spéciation. En se basant sur les séquences
publiées des génomes de ces deux espéces, Navarro et Barton
(2003b) ont ainsi montré une différenciation deux fois plus
importante des génes portés par les chromosomes impliqués
dans des inversions que ceux non remaniés. Ces travaux ont
été contestés quant 2 leurs méthodes d’analyse (Bowers 2003,
Hey 2003, Rieseberg et Livingstone 2003). Plusieurs cher-
cheurs ont poursuivi cette approche en variant et affinant les
marqueurs utilisés (Marques-Bonet ¢# al. 2004, Zhang et a/.
2004, Mikkelsen e al. 2005, Szamarek e a/. 2007). La plu-
part de ces études ne font pas apparaitre de différences signi-
ficatives dans I'évolution des marqueurs localisés sur les deux
groupes de chromosomes. Le mode de spéciation homme-
chimpanzé reste donc une question ouverte (Barton 2006,
Patterson ef al. 2006, Hobolth ez al. 2007).

4.2.2 Fusions/fissions centriques

Si ces travaux ont exploré les effets des inversions et des
translocations, qu'en est-il des fusions/fissions centriques ?
11 semble que ce type de réarrangement modifie également

la localisation des recombinaisons en réduisant leur nombre,
notamment autour du centromére (Rowell 1991, Dumas et
Britton-Davidian 2002). Néanmoins, la région centroméri-
que étant pauvre en génes, certains auteurs ont argumenté
que l'effet des fusions sur la divergence des génes devait étre
négligeable (Navarro et Barton 2003a). Des travaux expé-
rimentaux mesurant la divergence de locus microsatellites
entre chromosomes fusionnés et non fusionnés ont donné
des résultats contrastés selon les espéces, et méritent d’étre

poursuivis (Panithanarak ef a/. 2004, Basset e al. 2006).

4.3  Conclusion

Les modeles de spéciation chromosomique soutiennent le
role des remaniements en tant que barriére intrinséque au
flux génique. Les mécanismes impliqués sont soit directs,
sous-dominance par perte de fertilité ou de viabilité des hé-
térozygotes chromosomiques, soit indirects, perméabilité
différentielle du génome par suppression de la recombinai-
son dans les segments concernés par les remaniements. Ces
deux modeles de spéciation chromosomique sont souvent
mis en opposition, mais les deux catégories deffets (sous-
dominance, suppression de la recombinaison) ne sont pas
nécessairement exclusives (Kirkpatrick et Barton 2006), et
il est vraisemblable qu’elles agissent de concert dans la plu-
part des cas.

Les cas compatibles avec le modéle de sous-dominance
sont ceux ol une diminution conséquente du flux de génes
est réalisée par fixation 1) d'un nombre important de rema-
niements, chacun faiblement délétére, 2) d’'un faible nom-
bre de fusions & homologie monobrachiale et 3) d’un fai-
ble nombre de remaniements fortement délétéres sous
conditions favorisant leur fixation. Actuellement, le modele
par suppression de la recombinaison bénéficie d’une large
audience, et certains auteurs prédisent que les taux de spé-
ciation devraient étre plus fortement associés a la présence
de réarrangements ayant un effet sur la recombinaison (in-
versions) plutét qua ceux a effet sous-dominant (fusions)
(Navarro et Barton 2003a). Une des conséquences impor-
tantes de ce modeéle est de faciliter les modes de spéciation
en présence de flux génique. En effet, les modeles de spé-
ciation parapatrique et sympatrique requiérent l'existence
d’un déséquilibre de liaison entre des traits gouvernant l'ac-
couplement homogame ainsi qu'un ou plusieurs génes sous
sélection diversifiante. La suppression de la recombinaison
associée aux remaniements chromosomiques peut remplir
ces conditions et de ce fait apporter un soutien théorique
et expérimental aux modes de spéciation non allopatriques.
Dailleurs, des travaux récents sur le modele d’étude par ex-
cellence de la spéciation sympatrique (le complexe d’espe-
ces de Rbagoletis pomonella) démontrent clairement le role
de plusieurs inversions dans apparition de lisolement re-
productif et la formation de nouvelles races d’hotes (Feder
et al. 2005). L'existence d’un isolement post-zygotique de
quelque nature qu’il soit n’est évidemment pas synonyme de
spéciation ; lapport spécifique des modifications chromoso-
miques est d’abaisser le niveau de flux autour des barriéres
géniques liées. Si les remaniements apparaissent tot dans la
divergence, les alléles favorisés dans I'une ou lautre popula-
tion, assurant leur adaptation 4 des environnements diffé-
rents, seront gelés par la barriére chromosomique, accélérant



Papparition d’incompatibilités supplémentaires et augmen-
tant ainsi la plausibilité d'une spéciation.

BB LA SPECIATION PAR RENFORCEMENT

Parmi les différents mécanismes possibles de spéciation, la
spéciation dite « par renforcement » a une place particu-
liere. Habituellement, la mise en place d’'un isolement re-
productif pré-zygotique est envisagée comme une consé-
quence fortuite d'une différenciation entre deux taxa (cette
différenciation pouvant résulter de mécanismes de dérive
oud adaptation comme Padaptation 4 deux environnements
différents). A linverse, I'hypothese de spéciation par ren-
forcement envisage que laugmentation de lisolement re-
productif pré-zygotique puisse étre, en soi, une adaptation.
L’hypothése de renforcement a été longuement débattue et a
suscité un vif intérét dans la communauté évolutionniste au
cours de ces trente derniéres années (Servedio et Noor 2003,

Coyne et Orr 2004).
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5.1 L'hypothése de spéciation
par renforcement

Dobzhansky (1951) formula lhypothése que « dans les zones
de contact entre deux taxa initialement génétiquement diffé-
renciés, les barriéres d’isolement pré-zygotique peuvent étre
renforcées sous l'effet d'une sélection contre hybridation ».
Ce n'est qu'en 1955 que Blair utilisa le terme « renforce-
ment » pour décrire ce phénomene. La spéciation par ren-
forcement implique plusieurs étapes (Figure 10).

E[ape 1 : les conditions initiales. L'idée de spéciation par ren-
forcement implique qu'initialement une différenciation se
mette en place entre deux populations, que nous appellerons
A et B, et que cette divergence génére des incompatibilités
post-zygotiques entre ces entités (Paragraphe 2.1). Cette di-
vergence peut se produire en allopatrie ou en sympatrie.

Etape 2 : le renforcement & proprement parler. Au début de
cette étape, l'isolement pré-zygotique est faible ou nul. Dans
une zone de sympatrie (soit 2 la suite d’'un contact secondaire

Sympatrie

Population 2

Population 1 Populatior

Sympatrie
! Flux de l
! génes
. @

Sympatrie

enes

/ Hybrides avec valeur se|ect|ve réduite
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Etape 3: Eventuellement,
isolement complet

\ 4
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moins d’hybrides formés

o <O

Plus d’hybrides formés

Figure 10 Représentation schématique du déroulement d’une spéciation par renforcement.
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si les populations étaient auparavant en allopatrie, soit parce
que les populations étaient déja sympatriques), la plupart des
individus des deux populations se reproduisent aléatoire-
ment avec des individus de l'une ou l'autre des populations.
Cela conduit 2 des croisements fréquents entre populations.
Puisqu’il existe un début d'isolement post-zygotique, les
croisements entre A et B conduisent a la formation d’hybri-
des présentant un désavantage sélectif par rapport aux indivi-
dus parentaux. Toute forme de désavantage hybride peut in-
tervenir a ce stade (inviabilité hybride, inviabilité écologique,
stérilité, contre-sélection sexuelle des hybrides, etc.), méme
si la plupart des études sur le renforcement ont jusqu’ici es-
sentiellement fait intervenir l'inviabilité et la stérilité hybride
(Paragraphes 5.2 et 5.3). Cette sélection contre les hybrides
induit de maniére indirecte une sélection contre Uhybrida-
tion : les individus se reproduisant aléatoirement avec des
individus de I'une ou l'autre des populations sont indirec-
tement contre-sélectionnés ; a l'inverse, des individus ho-
mogames sont indirectement sélectionnés car ils produisent
des descendants viables et fertiles. Au sein de la population
A, il va donc y avoir de plus en plus d'individus génétique-
ment A et se reproduisant préférentiellement avec des indi-
vidus A ; respectivement dans la population B, des indivi-
dus génétiquement B et se reproduisant préférentiellement
avec des individus B. Un déséquilibre de liaison se crée alors
entre les génes responsables de 'incompatibilité hybride (di-
rectement sous sélection) et les génes responsables d’'une re-
production homogame. La fréquence des individus homo-
games augmente donc dans chaque population, aboutissant
a laugmentation de l'isolement pré-zygotique (d'ott le terme
renforcement). Toute forme d’isolement pré-zygotique peut
étre renforcée : isolement écologique, temporel, sexuel, mé-
canique, gamétique (Paragraphe 2.2), méme si la plupart
des études sur le renforcement ont jusqu’ici essentiellement
concerné une augmentation de l'isolement sexuel (Paragra-

phes 5.2 et 5.3).

Etape 3 (optionnelle) : vers une spéciation complete. Le phé-
nomene de renforcement peut éventuellement se poursuivre
jusqu'a I'isolement complet entre les deux populations.

5.2  Laspéciation par renforcement
est-elle plausible théoriquement ?

5.2.1  Objections théoriques initiales

Jusque dans les années 1990, Thypothése de spéciation par
renforcement fut fortement contestée, notamment sur des
bases théoriques (Paterson 1978). En effet, les premiers mo-
deles théoriques soulevaient deux objections majeures. D’une
part, la mise en place du renforcement est trés peu probable,
le phénomeéne étant contrecarré par les effets de la recom-
binaison et des flux de génes venant de populations en de-
hors de la zone de contact. En effet, en rompant 'association
établie lors du renforcement entre les génes responsables de
Iincompatibilité hybride et les genes responsables de 'ho-
mogamie, ces deux phénoménes ont tendance 4 diminuer
I'homogamie dans chacune des populations et donc a diluer
Teffet de la sélection contre I'hybridation (Felsenstein 1981).
D’autre part, la probabilité qu'un renforcement méne a une
spéciation compléte est faible (Moore 1957, Spencer ef al.

1986). Tout d’abord une autre issue probable est I'extinction
d’une des deux populations. Deuxigmement, l'isolement ne
peut pas se répandre en dehors des zones de contact puisque
les forces sélectives sont restreintes a ces zones. Enfin, dans
les zones de contact, lorsque I'isolement augmente, la sélec-
tion contre I'hybridation diminue, rendant difficile I'achéve-
ment de la spéciation.

5.2.2  Supports théoriques en faveur du renforcement

Pourtant, a partir des années 1990, le mécanisme de spé-
ciation par renforcement a regu un support théorique crois-
sant. La plupart des études apportant des arguments en fa-
veur du renforcement se réferent a un cas particulier de
renforcement : 'évolution d’une préférence sexuelle des fe-
melles pour les miles de leur propre population (isolement
sexuel). Ces modéles montrent qu'un renforcement peut se
mettre en place dans une zone de contact secondaire -mal-
gré la présence de flux de génes et de recombinaison- lorsque
Pon prend en compte (i) un certain degré de divergence pré-
zygotique initiale et (ii) la possibilité d’'une corrélation géné-
tique entre trait mile et préférence femelle, ce qui accélére
'évolution des traits et des préférences (mécanisme de sélec-
tion sexuelle) (par exemple, Liou et Price 1994, Kirkpatrick
et Servedio 1999, Kirkpatrick 2000, Servedio 2000). Par
ailleurs, les modéles de spéciation sympatrique (Paragra-
phe 3.2.1) confirment que le renforcement de lisolement
pré-zygotique est possible dans un contexte de sympatrie
(Dieckmann et Doebeli 1999, Kondrashov et Kondrashov
1999). Bien sir, ces modéles prédisent que le renforcement
est d’autant plus probable que la sélection contre I'hybrida-
tion et 'Thomogamie (ici, des préférences sexuelles) sont for-
tes, que les traits d’isolement pré-zygotique sont héritables,
et que les taux de recombinaison et de flux de génes sont fai-
bles. Mais la conclusion la plus importante est que le mé-
canisme de renforcement peut se mettre en place pour des
valeurs réalistes de 'ensemble de ces parameétres. A I'heure
actuelle, les études théoriques ne se focalisent plus sur la
plausibilité du renforcement, mais davantage sur les condi-
tions favorables 4 sa mise en place et son maintien, en inté-
grant des paramétres de plus en plus complexes, ce qui per-
met de comparer par exemple I'évolution du renforcement
suivant différentes modalités de structure des zones hybri-
des, d'incompatibilités hybrides, etc. (par exemple, Lemmon
et Kirkpatrick 2006).

5.3 Quelles sont les preuves en faveur
de la spéciation par renforcement ?

5.3.1 Comment démontrer un mécanisme
de renforcement ?

Deux grandes approches ont été mises en ceuvre pour tes-
ter la plausibilité de la spéciation par renforcement. Tout
d’abord, des expériences de sélection artificielle ont été réa-
lisées en laboratoire pour tester si la sélection contre I'hy-
bridation peut conduire 2 un renforcement de lisolement
pré-zygotique (synthése dans Kirkpatrick et Ravigné 2002).
Ces expériences consistent a4 mettre en contact deux popu-
lations non différenciées (mais morphologiquement mar-
quées pour les reconnaitre et suivre leur descendance) et a
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Figure 11 Analyse comparative des patrons de spéciation
entre plusieurs espéces de mouches drosophiles. Pour plus
de 100 paires despéces, les degrés d’isolement pré-zygotique
observés en allopatric et en sympatrie ont été comparés, et les

mimer l'action d'une sélection contre ’hybridation en élimi-
nant & chaque génération les individus issus du croisement
entre les populations. Jusqu'ici, ce type d’expériences n’a ja-
mais conduit & un renforcement. Une raison possible est que
les populations mises en contact au départ étaient totalement
indifférenciées, alors que le renforcement est favorisé par une
divergence initiale entre populations. La deuxi¢me approche
consiste 4 tester une des prédictions du renforcement : U'ob-
servation d’'un plus fort isolement pré-zygotique entre taxa
dans les zones de contact (sympatrie sezsus stricto ou contact
secondaire) qu'en allopatrie. On s’attend 4 observer cette
tendance : (i) a léchelle d'un groupe taxinomique, entre pai-
res d’espéces sympatriques et paires d’espéces allopatriques ;
(i) a I'échelle de deux taxa en cours de différenciation et pré-
sentant des populations en allopatrie et des populations en
contact (on parle alors de déplacement de caractere repro-
ductif). Ce patron de divergence est une signature phénoty-
pique possible d'un mécanisme de renforcement, méme s’il
faut garder 4 l'esprit qu'un tel patron puisse résulter d’autres
mécanismes que le renforcement. Jusqu'ici, cette approche
a permis d’accumuler les preuves les plus tangibles de l'exis-
tence de spéciations par renforcement, dont certaines sont
détaillées ci-dessous.

Supports expérimentaux en faveur
de la spéciation par renforcement

5.3.2

Un des premiers supports significatifs en faveur du renfor-
cement provient d’'une analyse comparative des patrons de
spéciation entre plusieurs espéces de drosophiles. Pour plus
de 100 paires d’espéces, les degrés d'isolement pré-zygotique
observés en allopatrie et en sympatrie ont été comparés, et les
résultats indiquent que pour des paires d’especes d’4ge com-
parable, l'isolement pré-zygotique est bien plus fort entre es-
péces sympatriques qu'entre espéces allopatriques (Coyne
et Orr 1997 et Figure 11). Cette étude confirme donc que,
chez les drosophiles, l'isolement pré-zygotique évolue plus
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résultats indiquent que pour des paires d’espéces d’dge comparable,
l'isolement pré-zygotique est bien plus fort entre espéces
sympatriques qu'entre espéces allopatriques. (D’aprés Coyne et
Orr 1997).

vite en sympatrie qu’en allopatrie, ce résultat étant en accord
avec I'hypothese de spéciation par renforcement. Ce méme
type d’analyse comparative a également mis en évidence ré-
cemment de tels patrons de divergence au sein du groupe
des champignons Homobasidiomycétes et au sein de plantes
chez lesquelles la pollinisation par des insectes est hautement
spécifique.

La plupart des autres preuves appuyant l'existence du
renforcement proviennent de la mise en évidence de dépla-
cements de caractéres reproductifs entre taxa en cours de
différenciation et présentant un désavantage hybride dans la
nature. Dans ce cadre, un des premiers exemples significa-
tifs concerne deux espéces de mouches, Drosophila pseudoobs-
cura et Drosophila persimilis. Chez ces espéces, les femelles D.
pseudoobscura en sympatric avec D. persimilis présentent une
plus forte réticence 4 se reproduire avec des méles hétérospé-
cifiques que les femelles venant de populations allopatriques
(Noor 1995). Un autre cas concerne deux espéces doiseaux
du genre Ficedula, le gobe-mouche noir et le gobe-mouche
a collier. Dans les zones de sympatrie et d’hybridation entre
ces deux taxa, l'observation d’'une divergence dans la cou-
leur du plumage chez les males (par rapport aux colorations
observées en allopatrie) et de préférences sexuelles homoga-
mes chez les femelles sont des indices que la sélection dans la
zone de contact a pu favoriser 'évolution de ces traits d'isole-
ment pré-reproductif (Saetre ez a/. 1997). Plus récemment, il
a été expérimentalement montré en laboratoire que la sélec-
tion contre les hybrides pouvait conduire 2 un déplacement
de caractére reproducteur entre les espéces Drosophila serrata
et Drosophila birchii (Higgie et al. 2000).

De plus en plus d’exemples de ce type sont maintenant
trouvés dans la littérature (Tableau 1), montrant que ces pa-
trons de renforcement peuvent concerner divers groupes de
métazoaires (par exemple Smadja et Ganem 2005), mais
également les plantes et les champignons. Dés lors, les re-
cherches se développent sur 'analyse des bases génétiques du
renforcement (Ortiz-Barrientos ef a/. 2004).
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Tableau 1 Exemples de taxa pour lesquels des observations compatibles avec un mécanisme de renforcement ont été mises

en évidence.

Classification phylogénétique

Taxa

Type d’isolement pré-zygotique renforcé

Métazoaires Mammiferes
Sauropsidés — Oiseaux
Lissamphibiens — Anoures
Actinoptérygiens — Téléostéens
Euarthropodes — Insectes
Echinodermes
Bivalves

Eumycétes Ascomycetes

Chlorobiontes  Liliopsida — Commélinidées

Magnoliopsida — Astéridées

Magnoliopsida — Astéridées

Souris domestique européenne

Mus musculus musculus/M. m. domesticus
Gobe-mouche noir/G. i collier
Ficedula hypoleuca/F. albicollis

Rainette verte

Hyla cinerea’H. gratiosa
Rainette brune/R. de Verreaux
Hyla ewingi/H. verreauxi
Rainette versicolore/R. criarde
Hyla versicolor/H. chrysoscelis
Crapauds « pieds-en-béche »
Spea multiplicata/S. bombifrons
Epinoches a trois épines
Gasterosteus aculeatus

Mouche des fruits

Drosophila pseudoobscura/D. persimilis
Mouche des fruits

Drosophila birchii/D. serrata
Papillon mimétique

Heliconius

Cigale « périodique »
Magicicada

Phasme

Timema cristinae

Oursin
Echinometra
Moule

Mpytilus
Neurospora
Gingembre spirale

Costus allenii/C. laevis
Gilia

Phlox

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
olfactif)

Isolement sexuel {systeme de reconnaissance
visuel)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
acoustique)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
acoustique)

Isolement sexuel {systéme de reconnaissance
acoustique)

Isolement sexuel (systeme de reconnaissance
acoustique)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
visuel)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
olfactif)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
olfactif)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
visuel)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance
acoustique)

Isolement sexuel (systéme de reconnaissance

olfactif)

Isolement gamétique
Isolement gamétique

Isolement gamétique

Isolement gamétique (incompatibilités
pollen-pistil)

Isolement gamétique (incompatibilités
pollen-pistil)

Isolement écologique (par les pollinisateurs)

Parasites

Hotes

Figure 12 Representations graphiques de la congruence
entre phylogénie des hétes et phylogénie des parasites.

Associations
héte-parasite

Parasites

- -

Hétes

(a) Superposition des deux arbres phylogénétiques.
(b) Tanglegram (ou traquogramme).
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5.4 Conclusion

La spéciation par renforcement est maintenant considérée
comme un mécanisme possible de spéciation. La spéciation
ne serait ainsi pas toujours la conséquence fortuite d’une dif-
férenciation entre deux populations, mais elle pourrait par-
fois constituer en soi une adaptation. Plus généralement, la
spéciation par renforcement est un exemple supplémentaire
du réle de la sélection naturelle (ici, sélection contre I'hybri-
dation) dans les mécanismes de diversification biologique.

I cosPiciaTiON

6.4  Principe

Lorsque des organismes sont étroitement associés, comme
par exemple des parasites et leurs hotes, il est envisageable
que la spéciation affecte de fagon concomitante les groupes
taxinomiques parties prenantes de linteraction. On parle
alors de cospéciation, cophylogénie, descente cophylogéné-
tique, cocladogénése, cladogénése paralléle, etc., autant de
termes qui reflétent intérét que les biologistes de I'évolution
portent i ce phénomeéne (voir par exemple Thompson 1994,
Page 2003, Poulin 2007). Les premiéres études scientifiques
sur la question datent de plus d’'un siécle. A cette époque, et
jusqu'a une date encore récente, on pensait que comme les
parasites étaient souvent trés spécifiques, donc a priori trés
adaptés a leurs hétes, leur histoire évolutive ne pouvait que
refléter fidélement celle de I'habitat ol ils vivaient, 'hote.
Une telle congruence peut se représenter graphiquement
(Figure 12) par deux arbres superposés (a), ou par un an-
glegram (b). Cependant, les parasites ne montrent pas tous la
méme fidélité a leurs hotes, et peuvent réagir trés différem-
ment 4 leur isolement reproductif. 1l existe ainsi plusieurs
événements qui peuvent modeler les histoires macroévolu-
tives des hotes et de leurs associés (par exemple des parasi-

tes) (Figure 13) :

W la cospéciation, c'est-a-dire la spéciation quasi simultanée
des hotes et de leurs associés (par exemple des parasites).
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_

Transfert

5
N

sparition

Figure 13 Histoires macroévolutives des
parasite lors d'une spéciation des hétes (voir
texte).

Cet événement est fréquent : i) lorsque les associés sont
fortement adaptés 4 leurs hotes et trés spécifiques, ii) lors-
que les associés sont transmis verticalement (des parents
aux descendants) ;

W le transfert d’héte, olt un associé va coloniser un héte plus
ou moins apparenté a son hote d’origine. Un tel événe-
ment peut étre suivi ou non d’'une spéciation sur le nouvel
hote. Cet événement est favorisé : i) lorsque les associés
ne présentent pas d’adaptations trés spécifiques vis-a-vis
de leurs hotes et/ou que 'hote alternatif montre des ca-
ractéres convergents avec Ihote original et offre une niche
écologique équivalente, ii) lorsque les associés présentent
des capacités de dispersion recouvrant Iaire de distribu-
tion de plusicurs hotes potentiels ;

M la duplication, qui consiste en une spéciation des associés
sur les hotes qui eux ne subissent pas de spéciation ; ces
événements sont souvent liés 2 U'évolution de différences
écologiques entre les associés ;

W la disparition, qui conduit une lignée d’associés a dispa-
raitre d’une lignée hote. Cette disparition peut avoir plu-
sieurs causes. La premiére est Pextinction, parfois due
A une exclusion compétitive avec un autre associé. La
deuxiéme est I'absence initiale de lassocié sur une des
deux populations hotes au dég)art de la spéciation, ce quia
été appelé « missing the boat »* (Johnson et al. 2003). Cette
éventualité suppose des capacités de dispersion faibles de
Tassocié.

Silidée de cospéciation entre les hotes et les parasites est an-
cienne, la prise en compte de la complexité des événements
qui peuvent obscurcir ces phénoménes est récente. On est
maintenant assez loin de l'idée simpliste que les parasites
peuvent étre vus comme de simples « caractéres » de leurs
hétes. Quoi qu'il en soit, il est toujours important de bien
connaitre la biologie des espéces associées pour étudier hy-
pothése de cospéciation, ce qui réserve ce type d’études a des
modeles étudiés depuis longtemps, ou a ceux sur lesquels il
est possible de conduire un échantillonnage exhaustif.

¢, «rater le bateau ».
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6.2  Systéemes étudiés : quelques résultats

Beaucoup de travaux ont été consacrés aux associations impli-
quant les poux et de petits rongeurs gaufres (Geomyidae, e.g.
Hafner et Nadler 1988, Page et Hafner 1996), et les conclu-
sions qui en ont été tirées sont donc fortement dépendantes
de la biologie des taxons impliqués. Les résultats de ces étu-
des suggéraient une trés forte cospéciation dans ce systéme
héte-parasite. En outre, les phylogénies moléculaires des
hotes et des parasites ont pu étre réalisées 4 partir des séquen-
ces nucléotidiques du méme fragment I'ADN mitochon-
drial. Cela a permis d’établir la congruence temporelle des
événements de spéciation et de comparer les taux d’évolution
(voir Chapitre 6) des hotes et de leurs parasites, ces derniers
évoluant  peu prés trois fois plus vite. Des études ultérieures

Méthodes d’analyse de la cospéciation

dans 'étude de la cospéciation, car c'est le dévelop-

pement de méthodes spécifiques qui a permis de sor-
tir des interprétations purement descriptives et qui a donné
une impulsion aux études dans ce domaine. Ces méthodes
sont relativement récentes. Elles sont apparues au début des
années 1980, avec le travail pionnier de D. Brooks (Brooks
et McLennan 1991, 2002) qui a développé une approche tou-
jours d’actualité nommée Brooks Parsimony Analysis (BPA).
Les arbres phylogénétiques des parasites sont transformés
en matrices de caracteres. Cette matrice est ensuite traitée
comme une matrice de caractéres des hotes : les homopla-
sies sont interprétées en termes de duplication ou de change-
ment d’héte. Une décennie plus tard, une méthode concep-
tuellement différente a fait son apparition. Développée par R.
Page, elle est basée sur les « arbres réconciliés » et est implé-
mentée dans le logiciel TreeMap (voir Page 2003). Cette mé-
thode mélange adéquatement les quatre types d'événements
coévolutifs décrits plus haut pour faire correspondre la phy-
logénie des parasites a celle des hotes. TreeMap 2 utilise 1’al-
gorithme de reconstruction appelé « Jungles » pour réconci-
lier les arbres (voir Page 2003) et permet en outre d’assigner
des cofits aux différents événements coévolutifs. Les scéna-
rios choisis sont ceux qui minimisent le coft global de la re-
construction. D’autres méthodes basées sur la reconstruction
des événements coévolutifs ont également été élaborées, mais
sont pour la plupart dérivées de ces deux approches princi-
pales (par exemple TreeFitter, Ronquist 1995). Le grand inté-
rét pour la cospéciation a été alimenté par quelques études
phares sur des ectoparasites de petits mammiféres : il s’agit
des fameuses études de I'équipe de M. Hafner sur les ron-
geurs de la famille des Geomyidae et leurs poux mallopha-
ges. Ces travaux (Hafner et Nadler 1988, Hafner et al. 1994)
ont exposé cette problématique devant la communauté scien-
tifique, alimentant par la-méme le développement des mé-
thodes citées plus haut. Ces méthodes peuvent également
prendre en compte la longueur des branches des phylogé-
nies afin de pouvoir tester la congruence des événements de
spéciation. En effet, une véritable cospéciation implique que

l ‘aspect méthodologique occupe une place importante

sur d’autres systémes hote-parasite ont montré que 'évolu-
tion des parasites était fréquemment beaucoup plus rapide
que celle des hotes, mais qu'il était la plupart du temps diffi-
cile de comparer les taux d’évolution des deux groupes taxi-
nomiques. Le modele gaufres-poux est en fait un cas trés par-
ticulier, dans lequel les parasites ne possédent pas de stade
de dispersion, sont morphologiquement adaptés a se fixer de
fagon optimale sur une espéce d’hote donnée, et ol les espe-
ces hotes sont en général géographiquement séparées et trés
territoriales. Cette biologie offre trés peu d’opportunités de
transferts d’hétes. Il est donc important de ne pas générali-
ser ces conclusions a 'ensemble des systémes héte-parasite.
Les systemes formés par les poissons et leurs ectoparasites
branchiaux monogenes (plathelminthes) ont été lobjet d’étu-
des récentes (e.g. Desdevises e a/. 2002, Simkovi ef al. 2004,

les événements de spéciation chez les hotes et leurs parasites
soient simultanés, ce qui demande plus que de simplement
comparer les topologies. Certains événements historiques
peuvent générer une congruence non temporelle des topo-
logies, comme la poursuite phylogénétique (phylogenetic trac-
king), dans laquelle un parasite, aprés avoir colonisé une es-
péce hote, va se transférer sur des hotes apparentés, tout en
donnant naissance a une nouvelle espéce a chaque transfert.

1l est cependant apparu qu’avec des systémes hote-para-
site dans lesquels la cospéciation n’était pas importante, sur-
tout si les parasites n’étaient pas spécifiques et/ ou les hotes
pouvaient héberger plusieurs especes de parasites, les mé-
thodes classiques comme TreeMap étaient souvent incapa-
bles de proposer un scénario optimal. Le nombre de possibi-
lités trop important rend simplement le calcul impossible. En
outre, ces méthodes considérent que les topologies des arbres
sont parfaitement connues, et un changement de topologie
peut avoir des conséquences importantes. Quelques métho-
des, basées sur le maximum de vraisemblance et l'inférence
bayesienne pour des données moléculaires (Huelsenbeck
et al. 1997, 2000), permettent de tenir compte de cette incerti-
tude mais elles restent limitées (et complexes). De nouvelles
méthodes ont donc été développées, qui ne cherchaient plus
a estimer des scénarios évolutifs, mais a mesurer la struc-
ture cophylogénétique globale entre les arbres des hotes et
des parasites (Johnson et al. 2001, Legendre et al. 2002). Plus
la congruence est élevée, plus la cospéciation est importante
dans le systeme. La encore, des tests statistiques comparent
la congruence observée a ce qui serait obtenu avec des asso-
ciations aléatoires. Ainsi, ParaFit (Legendre et al. 2002) teste
la congruence entre des matrices de distances et identifie les
associations hote-parasite individuelles responsables de cette
structure. En prenant en compte les longueurs de branches,
cette méthode permet aussi de tester la composante tempo-
relle. L’augmentation du nombre de systémes héte-parasite
étudiés, ainsi que le nombre de taxons pour lesquels on dis-
pose de données moléculaires, laissent penser que les métho-
des de congruence globale seront de plus en plus utilisées a
I'avenir.



Huyse et Volckaert 2005). Ces associations héte-parasite
sont a priori des candidats idéaux pour trouver de la cospé-
ciation (Humphery-Smith 1989), car ils montrent une im-
portante spécificité, un cycle direct (un seul héte) et une vi-
rulence faible. Dans les cas ou les hétes sont sympatriques, la
comparaison des phylogénies par différentes méthodes (voir
Encadré 5) indique une absence de cospéciation globale. Par
contre, lorsque les hotes sont séparés par des barriéres géo-
graphiques importantes, on détecte des profils de cospécia-
tion. Clest le cas des monogenes parasitant les tétrapodes a
Iéchelle de la planéte (Verneau ef /. 2002, Bentz ef /. 2003).
étude de ces systémes suggére que la cospéciation est bien
plus le fait d'un manque dopportunités de transfert pour les
parasites lorsque leurs hétes sont en allopatrie, que de 'adap-
tation des parasites a leurs hotes les privant de possibilité de
survie sur une espece différente (voir Clayton e al. 2003).

Les relations entre les insectes et leurs bactéries endo-
symbiotiques mutualistes ont également été Tobjet d’études
de cospéciation. Ces symbioses sont trés répandues chez les
hémipteéres dont l'alimentation phloémienne est carencée
(Buchner 1965, Douglas 1998). L’exemple probablement le
mieux connu est celui des pucerons et de leur bactérie obli-
gatoire, Buchnera aphidicola, qui participe a la synthése des
acides aminés. La cospéciation entre les deux organismes a
été montrée  différents niveaux taxinomiques (Moran ez a/.
1995, Clark ez al. 2000, Jousselin ef al. 2009), et est dépen-
dante de la transmission verticale du symbionte. Des études
récentes ont suggéré des scénarios similaires chez différents
groupes d’hémiptéres (Downie et Gullan 2005, Hosokawa ez
al. 2006). Chez ces modeles, étudier la phylogénie des bac-
téries symbiotiques obligatoires revient presque a étudier la
phylogénie d'un organite de I'insecte. Parmi les autres asso-
ciations symbiotiques mutualistes ayant intrigué les scienti-
fiques, on trouve linteraction entre les rhizobiums et leurs
plantes hétes. Les études n‘ont montré aucune cospéciation
dans ce systéme, probablement du fait de la transmission ho-
rizontale des symbiontes.

Beaucoup d’études cophylogénétiques portent sur les
insectes phytophages et leurs plantes hétes. La grande spé-
cificité de certaines de ces interactions suggére que la spé-
ciation des insectes n'est pas indépendante de celle de leur
héte. Ce sont aussi ces modéles qui ont inspiré les premié-
res études de coévolution (Erlich et Raven 1964). Il est donc
assez naturel de se poser la question du parallélisme entre
les histoires macroévolutives de ces organismes. Les résul-
tats de ces études sont trés variables. La plupart montrent
que si la phylogénie des phytophages est structurée vis-a-vis
de celle de leurs plantes hotes, on se trouve souvent dans des
cas de changements d’hétes non aléatoires (c'est-a-dire co-
lonisation d’hétes présentant des similarités écologiques) et
de poursuite phylogénétique plutdt que de réelle cospécia-
tion (par exemple, Becerra 1997, Janz et Nylin 1998, Percy
et al. 2004). Le cas des figuiers et de leurs pollinisateurs spé-
cifiques qui vivent aux dépens des fleurs de la figue est parti-
culier parmi ces modéles (voir Paragraphe 2.2.1.2). On note
une congruence significative entre les arbres phylogénétiques
des deux organismes mais aussi une congruence temporelle
des événements de spéciation (Rensted e a/. 2005). Ce scé-
nario de cospéciation est di a la spécificité de l'interaction
mais aussi probablement au fait que le succés reproductif des
deux partenaires est intimement lié.
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6.3 Perspectives

Plusieurs livres et revues de synthése exposent en détail le
fonctionnement des méthodes analytiques dédiées a 'étude
de la cospéciation (Klassen 1992, Johnson ez a4/ 2001,
Legendre e a/. 2002, Page 2003). Tous notent la complexité
et la multiplicité des scénarios 2 explorer. Il est aussi rapide-
ment apparu que cette problématique dépassait le cadre des
relations hotes-symbiontes (au sens large), et pouvait s’appli-
quer 2 des génes évoluant au sein d’espéces, ou a des groupes
taxinomiques répartis sur des aires géographiques qui posseé-
dent elles-mémes une histoire géologique (Ronquist 1997,
Page et Charleston 1998, Brooks et McLennan 2002).

Il est nécessaire d’encourager les ponts entre ces dif-
férentes disciplines : coalescence de geénes, biogéographie,
cospéciation afin de développer des outils analytiques com-
muns, adaptés a des jeux de données de plus en plus com-
plexes. Par exemple, dans le cadre des relations hotes/asso-
ciés, on note que quand elles sont disponibles, les données
biogéographiques peuvent étre d'une aide précieuse (Hoberg
1992, Verneau et al. 2002), car elles permettent d'identifier
les barriéres aux transferts d’hote. Il serait opportun de dis-
poser d’'une méthode permettant d’incorporer explicitement
les données biogéographiques dans I'étude de la cospéciation.
Ainsi les études cophylogénénétiques pourront aller plus loin
que la simple description des patrons évolutifs. Elles permet-
tront de déterminer les réelles barri¢res aux transterts d’hétes
(barri¢re éthologiques ou géographiques) ainsi que les corol-
laires des écarts au scénario de cospéciation. En parasitologie
appliquée, il est important de comprendre et de prédire les
transferts d’hotes, par exemple dans le cas d’élevages aquaco-
les. Des parasites montrant un trés fort profil de cospéciation
en dépit d’'opportunités de transfert ne sont pas susceptibles
de coloniser facilement un nouvel héte. Malheureusement,
les études actuelles citées plus haut indiquent que c’est gé-
néralement le contraire qui se passe, et que les conditions
d’élevages « cassent » les barriéres écologiques empéchant les
transferts d’hotes. Ainsi, il est fréquent d’observer des colo-
nisations d’hétes par des parasites spécifiques d'une autre es-
péce dans la nature. Cela aurait sans doute pu étre prédit par
une étude cophylogénétique préalable.

RYTHME ET MODALITES DE LA
SPECIATION, QUELQUES MISES AU
POINT A PARTIR DES POLEMIQUES
ISSUES DE LATHEORIE DES
EQUILIBRES PONCTUES

Au cours de ce chapitre, nous avons parcouru les bases
mécaniques et les scénarios possibles de la spéciation.
En analysant des situations biologiques ou la divergence
est récente ou en cours il est en effet possible d’établir
les scénarios hypothétiques de spéciation correspondants
(Encadré 5). 1l reste néanmoins 4 déterminer le rythme et
les modalités des spéciations qui ont fagonné la distribution
de la diversité actuelle. Les spéciations ont-elles eu lieu 2
un rythme constant ou au contraire par périodes ? Quelle
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« Patrons » versus « processus »

sité des organismes aussi bien dans sa dimension instan-
tanée (actuelle) que passée (fossile), ainsi que 1’agence-
ment de cette diversité dans I'espace et le temps. La diversité
et son agencement peuvent étre qualifiés de « pattern » (im-
parfaitement traduit par « patron », ce que l'on observe et que
I'on cherche a expliquer). Deux échelles d’explication (micro-
et macroévolution) sont classiquement considérées selon
I'importance des variations observées (variabilité phénotypi-
que versus acquisition de nouvelles adaptations, plans d’or-
ganisation, etc.) et la profondeur temporelle considérée (quel-
ques générations versus séries stratigraphiques).
La théorie de I'évolution fait I’hypothése que la diversité
biologique (« pattern ») résulte de processus (« process ») qui

L’objet dela théorie de 1’évolution est d’expliquer la diver-

est I'importance des différents modes de spéciation dans la
mise en place de la diversité biologique ? Une fagon de ré-
pondre indirectement 4 ces questions consiste 4 accumuler
de tels exemples sur la diversification actuelle et/ou récente
des organismes et a discuter de 'importance relative des
différents modes de spéciation (Encadré 6). Pour discuter
des rythmes de la spéciation, on peut également hiérarchi-
ser dans le temps 'apparition des différentes lignées et pro-
poser une reconstruction des états de caractéres des for-
mes passées 4 l'aide des méthodes de la reconstruction de la
phylogénie. Une troisi¢me voie incontournable car plus di-
recte réside dans I'analyse des fossiles. A partir des données
paléontologiques, des patrons de divergence de certains ca-
ractéres morphologiques peuvent étre établis. Mais com-
ment faire le lien entre ces observations et les scénarios de
spéciation proposés a partir des observations des organis-
mes actuels ? En d’autres termes, quel est le lien entre spé-
ciation et changement morphologique majeur au cours de
Pévolution (macroévolution) ? Ces questions sont & lori-
gine d’un des plus houleux débats de la biologie évolutive
autour de la théorie des équilibres ponctués et posent une
question plus générale : comment remonter du « pattern »
au « processus » (Encadré 6) ?

7.1 Gradualisme phylétique versus
ponctualisme

Au cours de la premiére moitié du XX° siécle, les travaux de
recherche de différents domaines de la biologie ont large-
ment étayé la théorie darwinienne et ont été rassemblés dans
la théorie synthétique de I'évolution. Les processus proposés
(descendance avec modification, sélection naturelle, dérive)
agissent & I'échelle des populations et expliquent la distribu-
tion spatiale et temporelle de la diversité a I'échelle microé-
volutive. On a alors considéré par extrapolation que ces pro-
cessus impliquaient qu'a I'échelle macroévolutive les patrons
de divergence soient également graduels. Selon cette vision,

s’enchainent au cours du temps (descendance avec modifica-
tion, sélection naturelle, dérive).

A partir de faits observables, comme ’agencement tem-
porel de la diversité des restes fossiles ou la distribution géo-
graphique de la diversité actuelle ou passée, on peut propo-
ser—et tester—des hypothéses sur les scénarios qui sont a
I'origine de cette diversité. Ces scénarios sont construits a la
fois sur les patrons de diversité et sur des éléments expéri-
mentaux prouvant leur plausibilité en tant que processus.
Le role relatif au cours de I’évolution des différents scéna-
rios ainsi proposés peut en retour étre—plus ou moins aisé-
ment—évalué via des prédictions sur les patrons de diversité
actuels et /ou fossiles.

les changements morphologiques majeurs résultent de l'ac-
cumulation de changements mineurs au sein des lignées
(gradualisme phylétique). Dans ce cadre gradualiste, les dis-
continuités observées pour certaines séries fossiles étaient in-
terprétées comme des effets du processus de fossilisation, qui
n'offre qu'une description incompléte des organismes, et est
discontinu 2 la fois dans le temps et dans l'espace.

Au début des années 1970, deux paléontologues
(Eldredge et Gould 1972) ont battu en bréche cette interpré-
tation des séries fossiles. Selon eux, les changements mor-
phologiques observés dans les fossiles sont en général intrin-
séquement discontinus : une lignée reste longtemps stable
morphologiquement (période de stase), et tous les change-
ments ont lieu lors d’épisodes trés brefs de diversification
morphologique (ponctuations) au cours desquels apparais-
sent de nouveaux types morphologiques. Ces nouveaux types
peuvent concurrencer les anciens et les remplacer mais sont,
une fois en place, tout aussi « statiques » dans le temps. A
partir de cette analyse des patrons paléontologiques, la théo-
rie des équilibres ponctués a été proposée : les événements
de diversification morphologique seraient la conséquence
d’un événement de spéciation suite 4 I'isolement géographi-
que de petites populations. Cette explication est une variante
du scénario de la spéciation allopatrique (Paragraphe 3.1,
Encadré 7). Dans ce modéle, c’est une évolution, qualifiée de
« révolution génétique », qui a lieu seulement dans des po-
pulations de petite taille géographiquement isolées, qui ex-
plique I'émergence de nouvelles espéces qui se distinguent
morphologiquement des formes ancestrales dont elles sont
issues. Ces nouvelles espéces peuvent ensuite remplacer les
anciennes et former de grandes populations qui n’évoluent
plus morphologiquement. Ce modele implique donc que les
changements morphologiques majeurs ont lieu non pas par
accumulation lente de changements mineurs au sein d’une
lignée établie, mais par une évolution rapide a l'occasion
de la mise en place d’'une nouvelle lignée. Comme le sou-

ligne Eldredge (2008), la prise en compte d’'une dimension



QUELLE EST LA PARTICIPATION DES DIFFERENTS SCENARIOS DE SPECIATIONS ...

Quelle est la participation des différents
scénarios de spéciation pour expliquer la
diversité au cours de ’évolution ?

armi les différents scénarios de spéciation, celui de
Pla spéciation allopatrique est unanimement accepté

comme un mécanisme majeur de diversification des
organismes. Cette unanimité est & mettre en relation non
seulement avec le fait que ce scénario est une conséquence
directe des principes de la théorie de I'évolution mais éga-
lement parce qu’il est le plus simple & mettre en évidence en
terme de « patrons de diversité ». En effet, un attendu ma-
jeur de ce scénario est un patron de diversité corrélé avec la
distribution géographique des organismes. Cette corrélation
est notamment trés frappante dans le cas de ’évolution insu-
laire, au point que les iles ont été qualifiées de « laboratoire »
de I'évolution. De méme, dans le registre fossile, les patrons
de diversité sont évalués non seulement dans le temps, mais
aussi dans l'espace en comparant les fossiles de différents gi-
sements. Ces patrons de diversité distribués dans le temps et

géographique dans l'analyse des séries paléontologiques a
joué un role important dans I'émergence de la théorie des
équilibres ponctués. En effet, 'étude quiil fit des trilobites
du Dévonien moyen de 'Amérique du Nord lui a permis de
montrer la stabilité des lignées au cours du temps, mais aussi
de constater que les nouvelles lignées semblaient émerger
dans des zones géographiquement restreintes. Eldredge rap-
pelle dans cet article que le modéle allopatrique a eu un réle
important dans ses travaux et dans sa réflexion. L’exemple
du modele des équilibres ponctués illustre I'aller-retour entre
hypotheses explicatives sur les processus (qui constituent
les modeles) et description de la diversité (Encadré 5). Une
grande partie des controverses autour des équilibres ponc-
tués concerne ces modeles explicatifs, plutot que les patrons
de diversité eux-mémes. Le débat semble aujourd’hui large-
ment éclairci et apparent conflit entre évolution rapide et
stabilité 4 long terme peut étre résolu en s’appuyant sur des
données biologiques (Eldredge e 2/ 2005). Ainsi, les tra-
vaux actuels montrent que des changements morphologi-
ques majeurs peuvent se mettre en place en un faible nombre
de générations (cf. Chapitre 8). Ces travaux suggérent des
modeles d’évolution morphologiques, compatibles avec des
patrons de diversité fossiles intrinséquement « ponctués ».

7.2 Spéciation et macroévolution

Si Pévolution morphologique peut étre rapide, est-ce que
cette évolution est directement liée & la spéciation, définie
comme un processus conduisant un ensemble d’individus gé-
néalogiquement interconnectés a se séparer en deux ensem-
bles divergents ? Les différentes parties de ce chapitre sur la
spéciation ont illustré la diversité des processus plausibles et
des caractéres qui expliquent mécaniquement pourquoi des
ensembles d’organismes—des populations— deviennent re-
productivement incompatibles.
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dans l'espace a partir des données fossiles sont donc égale-
ment en mesure d’étayer le modele allopatrique.

A T'inverse, pour soutenir les modéles de spéciation de
type sympatrique ou parapatrique, comme un déplacement
de niche écologique, il faut pouvoir mettre en relation une
divergence avec un facteur écologique, ce qui est loin d’étre
facile a partir des données actuelles et a fortiori a partir des
données fossiles. De méme, les modeles de spéciation « ra-
pide » (comme par isolement reproductif instantané suite a
une polyploidisation ou un réarrangement chromosomique)
peuvent difficilement étre documentés par les données fossi-
les. De plus, comme l'illustrent les exemples présentés dans
les différentes parties de ce chapitre, les patrons qui sem-
blent & premiere vue expliqués par le modele allopatrique
peuvent étre compatibles avec d’autres modeles de spécia-
tion (Paragraphe 3.4).

Cependant, les processus de différenciation entre popu-
lations d’'une méme espéce ne conduisent pas toujours 4 une
divergence irréversible. Ainsi, certaines divergences mor-
phologiques importantes n’impliquent qu’un isolement in-
complet. C'est le cas par exemple entre les deux especes de
moules Mytilus edulis et Mytilus galloprovincialis qui sont
des sous-ensembles bien différenciés morphologiquement,
mais qui ne sont pas pleinement reproductivement isolées.
A Tinverse, des espéces pleinement séparées—c’est-a-dire
pour lesquelles il existe des preuves de I'isolement reproduc-
tif—peuvent ne pas étre discriminables par des caractéres
morphologiques. Clest le cas célebre des espéces Drosophila
melanogaster et Drosophila simulans, mis en évidence par
Dobzhansky (1937).

En d’autres termes, a I'échelle des populations, les pro-
cessus évolutifs peuvent conduire a des variations des carac-
téres morphologiques sans qu'il y ait de spéciation, et inver-
sement, des variations ayant des effets sur la compatibilité
reproductive entre des sous-ensembles d’individus peuvent
conduire 4 des spéciations non décelables d’'un point de vue
morphologique.

Une question récurrente pour les évolutionnistes reste
pourtant de savoir si les changements qualifiés de « macro-
évolutifs » sont ou non corrélés avec les spéciations. En
d’autres termes, la cause des variations évolutives, 4 cette
échelle de perception de la diversité, est-elle I'évolution des
caractéres au sein des espéces {évolution phylétique), ou la
conséquence des processus mis en jeu par la spéciation (cla-
dogenese) ? Dans ce débat, la théorie des équilibres ponc-
tués a pris une position originale en faisant 'hypothése que
la spéciation—au travers du modéle de la révolution géné-
tique —est la seule occasion de ces changements morpholo-
giques majeurs. Selon cette vision, une fois que la spéciation
a eu lieu, la sélection naturelle ne peut plus agir sur la mor-
phologie d’'une espéce. Ainsi, certaines lignées ayant acquis
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une morphologie, par hasard plus favorable dans un contexte
donné, survivront mieux que d’autres. Cet avantage s'expri-
mera par un taux d’extinction plus faible et un taux de spé-
ciation plus fort (sélection dite « entre espéces »). Le role de
la contingence dans Iévolution morphologique est souli-
gné, ce qui contraste 4 premiére vue fortement avec la vision
darwinienne classique de I'évolution.

7.3 Spéciation et contingence

La vision darwinienne classique de U'évolution met au centre
des processus la sélection naturelle et ses effets déterministes.
Dans cette optique, les expériences de R. Lenski (par exem-
ple Cooper et Lenski 2000 ; voir aussi Chapitre 16) sur 'évo-
lution in vitro de populations de bactéries montrent bien que
laugmentation de la valeur sélective prédite par la théorie de
Yévolution est observable expérimentalement ; qui plus est,
ces résultats sont répétables. Ces expériences montrent I'im-
portance de la sélection naturelle a I'échelle microévolutive,
mais d’autres exemples issus de I'étude des populations natu-
relles et des données paléontologiques suggérent également
les effets de la sélection naturelle a 'échelle macroévolutive.
Par exemple, a partir de I'¢re secondaire, la proportion d’es-
péces de gastéropodes marins ayant une coquille résistante &
la prédation (ouverture étroite et épaissie) augmente et peut
étre mise en relation avec le nombre d’espéces présentant des
spécialisations qui permettent leur prédation (Vermeij 1987)
(voir aussi Chapitre 15).

Cependant, les données fossiles apportent aussi un autre
éclairage, qui est déterminé par la distribution au cours du
temps des événements d’extinction. En effet, ces données
montrent que d'une part la probabilité dextinction d’une
espéce n‘augmente pas avec le temps et d’autre part, qu’il
existe de fagon récurrente des événements d’extinction mas-
sifs. En d’autres termes, 'extinction d’'une espéce ne semble
pas étre corrélée 4 ses caractéristiques intrinséques. Ces ex-
tinctions ponctuelles ou massives semblent résulter d’événe-
ments contingents, comme un changement climatique ma-
jeur causé par larrivée d'une météorite, ou une insularisation
suite a un changement du niveau de la mer.

Dans les différents scénarios de spéciation évoqués
dans ce chapitre, C’est une alternance entre des événements
contingents et des facteurs déterministes qui explique la
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