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Paléoentomologie des insectes
associés aux plantes

Philippe Le Gall et André NeZ

Les relations complexes entre les plantes et les
insectes sont le résultat d'une longue évolution
commune. [apparition de plantes terrestres puis
leur évolution ont fortement influencé l'évolution
des insectes; de même, les pressions exercées par
les insectes sur les plantes ont pris une forte part
dans la diversification des différentes lignées de
plantes. Nous allons voir dans quelle mesure ces
événements évolutifs ont été enregistrés dans les
archives fossiles, qui contiennent différents types
de « signaux» utilisables pour reconstituer l'his­
toire des relations entre les plantes et les insectes.

LEs SIGNAUX DE L'HISTOIRE ÉVOLl.ITlVE
DES RELATIONS PLANTES-INSECTES

Les premiers sont constitués de fossilesd'insectes
qui représentent soit l'insecte entier, soit des
parties de celui-ci: appendices, pièces buccales,
ovipositeur... On infère généralement le mode
de vie et, en particulier, le mode d'alimentation
du fossile de ce que l'on connaît des représen­
tants actuels du groupe auquel il appartient.
Ainsi, un Hémiptère Reduviidé sera considéré
généralement comme prédateur, tandis qu'un
Pentatomidé sera rangé parmi les phytophages.

Cette approche actualiste sommaire peut être
améliorée (Nel, 1997). [analyse morphologique
des piècesbuccalessera plus pertinente, en cesens
qu'elle est directement reliée au comportement
trophique de l'insecte. On pourra non seulement

définir un type général de régime, prédateur ou
phytophage par exemple, mais aussi en améliorer
l'analyse. Ainsi, les mandibules d'insectes préda­
teurs sont très différentes de celles des insectes
phytophages, et on peut aller plus loin, car, par
exemple, les mandibules d'un consommateur
de graminées et donc de monocotylédones sont
bien différentes de celles des consommateurs de
dicotylédones.

Il arrive aussi, mais rarement, que le contenu du
tube digestif de l'insecte soit conservé, livrant
ainsi des fossiles de pollen ou de spores.

Un quatrième type de signal, le plus délicat de
tous à interpréter, est représenté par les traces
de consommation imprimées dans le végétal par
l'acte trophique de l'insecte. Ce sont les parties
manquantes des feuilles, les traces de piqûres,
les galles qui signent de façon plus ou moins
précise le passage d'un insecte (ou d'un autre
arthropode) phytophage sur un végétal fossilisé
par la suite (Labandeira et al., 2007). [abondance
de végétaux fossiles dans les registres paléon­
tologiques d'eau douce permet de rechercher
des preuves indirectes de la présence de phyto­
phages dans l'environnement et leur impact sur
les plantes. [analyse des traces de consomma­
tion par les insectes phytophages sur les feuilles
d'Angiospermes fossiles au cours de la transition
Paléocène-Éocène, il y a près de 55 millions
d'années, montre une corrélation positive entre
les dommages occasionnés aux plantes par les
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insectes phytophages et l'accroissement de la
température moyenne (Currano et al., 2008).
Une incertitude persiste toutefois sur le groupe
responsable des dégâts observés. Les galles
peuvent être le fait d'insectes ou d'acariens, et
les responsables des traces de morsures sur des
feuilles peuvent être aussi bien des insectes que
des acariens ou encore des mollusques terrestres.
Ainsi, actuellement, dans les milieux chauds,
intertropicaux, il est difficile de faire la part
entre les traces de morsures infligées par des
insectes (chenilles, Orthoptères ou Coléoptères
en général) et celles qui proviennent des très
nombreuses espèces de mollusques qui peuplent
les mêmes habitats.

Lesdégradations ou traces d'activitéspeuvent être
aussi faites sur des feuilles mortes tombées dans
l'eau,par des organismes aquatiques, acariens par
exemple. Les traces d'attaques des feuilles par des
champignons peuvent également ressembler à
des dégâts faits par des insectes.

Les données acquises grâce aux fossiles sont
confortées et complétées par l'analyse de Iévolu­
tion moléculaire de certains gènes. La phylogénie
moléculaire et le concept d'horloge moléculaire
permettent de dégager des hypothèses robustes
sur l'âgedes lignées d'insectes (fig. 1-I), voire sur
la datation des relations entre les insectes et leurs
plantes hôtes (voir fig. 1-2 pour la pollinisation,
fig. 1-3 pour l'herbivorie), lorsque ces données

sont testées et confrontées aux données paléon­
tologiques. Lapparition du mutualisme entre les
Ficus et leurs pollinisateurs, les Hyménoptères
Agaonidés, est ainsi datée entre -80 et -100 Ma
(Machado et al., 2001).

LES GRANDES ÉTAPES DE L'HISTOIRE
ÉVOLUTIVE DES INTERACTIONS
PLANTES-INSECTES

Les premières phases de l'évolution des Hexa­
podes, puis des insectes, sont très peu docu­
mentées par des fossiles. Lesétudes moléculaires
permettent de situer l'origine des Hexapodes au
Silurien, il y a un peu plus de 430 millions d'an­
nées (Deuve, 2001; fig. 1-1), ce qui correspond
bien aux premières traces siluriennes d'acti­
vité d'arthropodes sur et dans des végétaux. Les
premiers Hexapodes fossiles connus (Rhynio­
gnatha hirsti, Rhyniella praecursor) datent du
Dévonien ('" 400 millions d'années), tandis que
l~s premiers Ptérygotes et Holométaboles connus
se situent au Carbonifère supérieur, il y a environ
350 millions d'années. Ceux-ci sont probable­
ment bien plus anciens au vu de la diversité de
ces premières entomofaunes du Carbonifère
supérieur. La figure 1-1 présente une vue synthé­
tique de l'histoire évolutive des Hexapodes et des
insectes en particulier. Les plus anciens fossiles
connus pour chaque ordre ont été positionnés

Figure 1-1 - Liens de parenté entre les différents ordres d'Hexapodes (Hexapoda) contemporains.

Cet arbre représente un consensus basé sur de récentes études phylogénétiques, et notamment Whee!er et al. (2001)
[Hexapoda], Trautwein et al. (2012), Yeates et al. (2012) [Insecta], Terry et Whiting (2005) [Mantophasmatodea et
Polyneoptera], Whiting (1998) [Strepsiptera], Whiting(2002), Wiegmann et al. (2009) [Holométabola], Winterton et al.
(2010) [Neuropterida].

Les lignes en pointillés traduisent le manque de consensus subsistant pour certains regroupements ou une monophylie
ambiguë (cas des branches terminales).

Les dates de divergence et, pour chaque ordre; la datation du fossile le plus ancien connu (lettre F dans rond noir) sont
issues notamment des revues de Regier et al. (2004) [Hexapoda, -480 Ma], Gaunt et Miles (2002) [Insecta : -434 Ma;
Pterygota : -387.Ma], Grimaldi et Enge! (2005); Mayhew (2012) [Insecta], Grimaldi (2001); Wiegmann et al. (2009)
[Holometabola], Winterton et al. (2010) [Neuropterida], Whalley (1986) [Lepidoptera-Trtchoptera], Wiegmann et al.
(2000) [Lepidoptera]; Savard et al. (2006); Ronquist et al. (2012) [Hymenoptera], Schlüter, 1986 (Neuropterida] et
Shcherbakov (2000) [Hemiptera].

Lechelle des temps géologiques est issue de l'International Chronostratigraphic Chart (version de juillet 2012; http://
www.stratigraphy.org).

Abréviations : Amph = Amphiesmenoptera; Antlio = Antliophora; Coleo = Coleopterida; Dictyopt = Dictyoptera;
Euki = Eukinolabia ; Haplo = Haplocercata; Neuropt = Neuropterida , Orthopt = Orthopteroidea; Paleo = Paleoptera;
Psoco =Psocodéa; Thysan =Thysanura; Paraneopt = Paraneoptera; Xen =Xenonomia.
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sur cet arbre phylogénétique. Celui-ci constitue
un consensus basé sur de très récentes études
phylogénétiques (voir la légende de la figure
pour plus de détails) mais les liens de parentés
au sein de certains groupes font encore Iobjet de
controverses (ex: Polyneoptera).

Le passage du régime détritivore au reglme
phytophage, événement crucial de l'évolution

des Hexapodes, n'est pas connu par les archives
fossiles directes. Les éléments permettant d'ap­
préhender cette transition font appel à l'ana­
lyse morphologique des pièces buccales des
fossiles et à l'interprétation des dégâts observés
sur les organes végétaux fossiles. Dès 1971,
Carpenter proposait une analyse écologique
des données recueillies sur les parties d'insectes

Gymnospermes pollinisés . Insectes pollinisateurs
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Figure 1-2 - Association Gymnospermes- insectes pollinisateurs depuis le Mésozoïque [-251 Ma].

La pollinisation est apparue avecles Spermatophytes, il y a environ 350 millions d'années. Les gamétophytes mâles (pollens)
étaient alors transportés par voie aérienne et interceptés par les cônes femelles {pollinisation anémophile). Cette forme de
pollinisation est caractéristique des ISOderniers millionsd'années du Paléozoïque [-444 Ma à -251 Ma]. Les insectes ont
ensuite joué un rôle majeur dans la pollinisation. La pollinisation entomophile a ainsi connu au moins trois apparitions
indépendantes durant le Mésozoïque chez des Gymnospermes Cycadales (-220 Ma) et Gnétales (-loO Ma), et chez les
Angiospermes, il y a 120 millions d'années. Elle a joué un rôle important'chez les Bennettitales aujourd'hui disparues et
chez les Pinales jusqu'à l'extinction massive à la fin du Crétacé (-65 Ma). Les Coleoptera et les Diptera ont joué un rôle
précoce dans la pollinisation (dès -160 Ma, Jurassique Moyen; traits pleins en grisé). Durant un intervalle de 62 millions
d'années, des familles de Mecoptera aujourd'hui éteintes auraient aussi été associées à la pollinisation de Gymnospermes
anciens avant la radiation des Angiospermes. Les Thripida (sensus Nel et al., 2012; super ordre comprenant notamment
les Thysanoptera), les Hymenoptera, les Trichoptera et les Lepidoptera ont certainement contribué encore plus tôt à
la pollinisation (Jurassique Inférieur-Trias Supérieur, voire dès le Permien pour les Thripida) par leur comportement
alimentaire (nectarivorie, pollenivorie; traits en pointillés). Voir Labandeira et al. (2007), Ren et al. (2009) et Nel et al.
(2012) pour plus de détails. Les liens de parentés entre les différents ordres d'insectes sont illustrés dans la figure 1-1.
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(pièces buccales, ovipositeurs, ailes, pattes). Sa
conclusion était que les Hexapodes du Paléo­
zoïque étaient déjà fortement intégrés au milieu
terrestre d'une façon similaire à celle des Hexa­
podes actuels. Selon Labandeira (2007), l'acqui­
sition du régime phytophage daterait de la fin du
Silurien/début du Dévonien. L'apparition d'Or­
thoptéroïdes et de Blattoïdes phytophages à la fin
du Mississippien et au milieu du Pennsylvanien
correspond aux premiers développements de
l'herbivorie (fig. 1-3).

Les ordres d'insectes actuels ayant des représen­
tants phytophages sont profondément enracinés
dans les temps géologiques. Lespremiers fossiles
de Coléoptères apparaissent au Permien, les
Hétéroptèresau Trias et les Lépidoptères au début
du Jurassique. Les insectes sont donc présents
et certainement déjà très diversifiés quand les
éléments modernes de notre flore apparaissent.
Certains ordres ont également contribué très
précocément (à l'échelle évolutive) à la diversifi­
cation des plantes à graine grâce à la pollinisa­
tion, la nectarivorie ou la pollenivorie (fig. 1-2,
voir aussi chap. 21 ).

Paleomacropis eocenicus (Hymenoptera : Apo idea :
Melitt idae : Macropininae), abeille collectrice d'huile
dans des fleurs (ambre de l'Éocène basal de France,
-53 Ma) (© A. Nel/CNRS).

Labandeira (2006) scinde l'évolution des rapports
entre les arthropodes et les plantes en quatre
phases bien distinctes (fig. 1-3) :
- une première phase, allant du Silurien au
début du Dévonien, s'étend sur 60 millions d'an­
nées et serait marquée par l'utilisation des plantes
vasculaires et de champignons primitifs par les
myriapodes et des hexapodes aptères ;
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- une deuxième phase, allant du Missis­
sippien tardif à la fin du Permien, voit des
acariens, des aptérygotes ainsi que les premiers
ptérygotes s'adapter aux ptéridophytes et aux
Gymnospermes basaux;
- au cours d'une troisième phase couvrant la
période du Trias moyen à l'actuel, les acariens,
les Orthoptéroïdes, les Hemiptéroïdes et les
clades basauxdes Holométaboles ont colonisé les
ptéridophytes et les Gymnospermes;
- une quatrième phase, qui se déroule du début
du Crétacé à aujourd'hui, voit l'expansion des
faunes modernes sur les Angiospermes.

Ces scénarii décrivant les grandes lignes des rela­
tions entre les arthropodes et leurs plantes hôtes
croisent à plusieurs moments de l'histoire de la
Terre des périodes critiques dextinction de masse
des êtres vivants, aussi bien plantes qu'animaux
(fig. 1-1). Les insectes ont subi ces crisesde façon
variée. La limite entre le Permien et le Trias est
la première de ces périodes qui voient la dispa­
rition de certains groupes et un renouvellement
plus ou moins important des faunes et des flores.
C'est vers la fin du Permien que les Paléodictyop­
tères disparaissent des archives foss iles. Le Trias
est une période particulièrement féconde pour
les insectes, puisqu'il marque l'apparition des
Diptères, des Hyménoptères, des Hétéroptères,
des Thysanoptères, des Psocoptères, des Trichop­
tères et des Lépidoptères. Les ordres d'insectes
actuels existent donc depuis plus de 150 millions
d'années et, pour nombre dentre eux, depuis plus
de 200 millions d'années. Pendant le Mésozoïque,
on observe une certaine stabilité des groupes
accompagnée des plus anciens représentants
connus de plusieurs ordres (Isoptères, Mantodea,
Zoraptères, Embioptères) et des insectes sociaux
actuels (Apoidés, Vespoidés, Formicidés). Alors
que la transition Crétacé/Cénozoïque est marquée
par une crise d'extinction majeure (disparition
des dinosaures et de nombreuses autres lignées
terrestres et marines), cettepériode ne semble pas
affec ter fortement les insectes, du moins au niveau
des familles (Labandeira et Sepkoski, 1993). Au
contraire, c'est au Crétacé que l'on observe de
profonds bouleversements dans les faunes d'in­
sectes (Grimaldi et Engel, 2005 ; Nel et al., 2005).
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Figure 1-3 - Associations plantes- insectes depu is le Silurien [-444 Mal (d 'après Labandeira, 2006) .

Les plantes vasculaires et les arthropodes herbivores ont connu quatre phases d'expansions majeures au cours des
derniers 420 million s d'années.
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En effet, de nombreuses lignées jurassiques ne
se retrouvent plus au Crétacé. Le premier fossile
d'Angiosperme certain est âgé de 135 millions
d'années et les Angiospermes se diversifient dès
le Crétacé inférieur (Crane et al., 1995 ; Crepet,
1995, 2000; Friis et Crepet, 1987 ; Iudd et al.,
2002). En fait, la transition vers le milieu du
Crétacé des flores à Gymnospermesvers les flores
à Angiospermes s'accompagne de la mise en
place des familles actuelles d'insectes (Grimaldi
et Engel, 2005). [ impact de la mise en place des
flores d'Angiospermes est très général et retentit
non seulement sur les insectes purement phyto­
phages, mais aussi sur tous les autres groupes, y
compris sur des prédateurs aquatiquescomme les
Odonates. La phylogénie des fourmis en est un
très bon exemple (Moreau et al., 2006). Le Crétacé
est aussi l'époque où la configuration actuelle
des continents commence à se dessiner avec la
fragmentation du Gondwana (Sereno et al., 2004).

En Afrique, le passage Maastrichtien-Paléo­
cène (-65 Ma) correspond à la disparition quasi
complète des Gymnospermes (Maley, 1996).

Seules quelques espèces ont survécu jusqu'à
aujourd'hui, parmi lesquelles des plantes très
particulières comme Welwitschia mirabilis

(Welwitschiaceae) ou lesPodocarpus (Pseudocar­
paceae) africains. La flore actuelle et son cortège
de phytophages se mettent en place graduelle­
ment au cours du Tertiaire [-65 Ma à -2,6 Ma]
(Boltenhagen et ai., 1985). Dès le début de l'Éo­
cène (-56 Ma), les faunes d'insectes fossi les sont
très similaires aux faunes actuelles, comme l'in­
dique létude des gisements d'ambre foss ile, parti­
culièrement abondants et diversifiés en Europe
de l'Ouest (Nel et al., 2004) et du Nord. Seule la
répartition biogéographique de ces faunes diffère
fortement d'avec l'actuelle,l'Europe et l'Amérique
du Nord présentant des flores et faunes de type
chaud, intertropical.

Comparativement à leur diversité et à leur
importance dans les milieux terrestres actuels,
les insectes ont apparemment laissé peu de
traces fossiles. Néanmoins, grâce à l'analyse d'un
nombre grandissant de sites fossilifères d'origine
continentale et à lévolution des méthodes d'in-

Paléoentomologie des insectes associés aux plantes

Pompilus coquandi (Hymenoptera, Pompili idae) de
"Olig ocène (entre 34 et 23 Ma), Aix-en-Provence
(© A. Nel/CNRS) .

vestigation des restes fossiles, on dispose de plus
en plus de témoins de l'ancienneté de nombreux
taxons. Et gràce aux progrès fulgurants de la
phylogénie moléculaire, on peut proposer des
scenarii évolutifs consistants pour la plupart des
taxons (Trautwein et al., 2012).
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