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Résumeé

Les invasions biologiques constituent aujourd’ hui une source d’inquiétude du fait de leur nette augmentation
et des conséguences écologiques, économiques et sanitaires dont elles sont a I’ origine. Pour qu’une population
devienne envahissante, il faut (i) qu’ elle soit introduite, (ii) qu’'elle s’ établisse et (iii) qu’elle prolifére. Chacune
des ces trois étapes constitue un défi difficile a relever, et les processus en jeu sont encore mal connus. Cette
thése décrit un ensemble de recherches visant a comprendre I'invasion mondiale particuliérement réussie de la
coccinelle asiatiqgue Harmonia axyridis.

Nous avons dans un premier temps étudié I’ étape d'introduction en retracant les routes d’'invasion d'H.
axyridis a I'aide de marqueurs microsatellites et de la méthode ABC (Approximate Bayesian Computation).
Nous avons montré que la population envahissante la plus ancienne dans le nord-est américain avait été la téte de
pont de I'invasion mondiale en devenant la source des foyers européen, sud américain et africain. En Europe, on
constate également une hybridation avec une souche de Iutte biologique.

Dans un deuxiéme temps, nous avons exploré I’ étape d’ établissement de I’ espéce. Nous avons montré que
les populations envahissantes d’'H. axyridis avait subit une purge génétique réduisant considérablement les effets
associés a la dépression de consanguinité. Par ailleurs, |’événement d'hybridation en Europe apporte des
avantages phénotypiques probables a cette popul ation envahissante.

Nous avons ensuite éudié plusieurs aspects de I'étape de prolifération. Nous avons montré que les
populations européennes avaient évolué vers de plus fortes capacités de dispersion sur le front d’invasion. Par
ailleurs, nos résultats montrent que la commercialisation en France d’ une souche non-volante de lutte biologique
a pu avoir des conséquences positives sur I’expansion de la population envahissante par des phénomeénes
d'hétérosis ou d’ augmentation de variance génétique.

Enfin, nous discutons de I'importance d’étudier de maniére approfondie une espece modéle telle qu'H.
axyridis pour améliorer nos connaissances géenérales sur les mécanismes éco-évolutifs impliqués lors des
invasions biologiques.

Mots-clés: Génétique des populations, routes d’invasion, scénario «téte de pont », Approximate Bayesian
Computation, microsatellites, hybridation intraspécifique, génétique quantitative, traits d'histoire de vie,
hybridation, adaptation, purge génétique, dispersion, homogamie spatiale.

Abstract

Evolutionary biology of an invasive species, the Asian ladybird Harmonia axyridis

Biological invasions are a concern because of their increase and their environmental, economic and human
health consequences. To become invasive, a population must (i) be introduced, (ii) established itself and (iii)
proliferates. Each of these three steps constitutes a challenge, and the processes involved are still poorly
understood. This thesis describes a set of research actions which aims at understanding the worldwide successful
invasion of the Asian ladybird Harmonia axyridis.

We first investigated the introduction step by retracing invasion routes of H. axyridis using microsatellite
markers and the ABC (Approximate Bayesian Computation) method. We have shown that the oldest invasive
population in the eastern North America acted as a bridgehead of the worldwide invasion by becoming the
source of the European, the South American and the African outbreaks. We also found evidence for a genetic
admixture event in Europe with abiological control strain.

Second, we explored the establishment step. We have shown that invasive populations of H. axyridis
endured a genetic purge which significantly reduced adverse effects associated with inbreeding depression. In
addition, the admixture event in Europe likely brought phenotypic benefits to thisinvasive population.

We then studied several aspects of the proliferation step. We found that European populations had evolved
towards higher dispersal abilities on the invasion front. Moreover, our results show that the use of a flightless
biocontrol strain which is till sold in France may have a positive impact on the expansion of the invasive
population through heterosis or increased of genetic variance.

Finally, we discuss the importance of studying in detail a model species such as H. axyridis to improve our
general understanding of the eco-evolutionary mechanisms involved in biological invasions.

Keywords: Population genetics, invasion routes, bridgehead scenario, Approximate Bayesian Computation,
microsatellites, hybridization, quantitative genetics, life history traits, genetic purging, dispersal, spatial sorting.
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Avant Propos

Une thése est sensée étre le compte rendu d'un travail personnel effectué dans un laboratoire
d’accueil et sous |’ encadrement d’ une ou deux personnes. Mais la recherche ne fonctionne pas
ains : elle est faite d’interactions, de collaborations, de coups de main et d’ échanges. Ainsi, si
mon travail a été principalement centré sur la génétique des populations et les routes
d’invasion, j’a pris le parti dans ce manuscrit de décrire de maniéere beaucoup plus large les
connaissances acquises sur le modéle bhiologique étudié pendant |a durée de ma thése. Le
lecteur trouvera donc un certain nombre d’articles dont je suis co-auteur et qui ne sont pas
issus du caeur de mon activité. Et s les hypothéses testées sont parfois directement tirées de
mes propres résultats, je ne peux prétendre avoir eu un réle prépondérant dans tous ces
travaux. Il m’atoutefois semblé que I’ ensemble de ces éléments (les articles en premier auteur
et les articles en co-auteur) mis bout a bout généraient une histoire, pas encore complete, mais
cohérente sur I'invasion mondiale de la coccinelle asiatique. J espére que |’ effort de synthese

portera ses fruits aux yeux du lecteur.

Par conséquent, pour éviter tout malentendu, j’a indiqué en page de garde (dans les annexes)
de chague article dont je suis co-auteur des précisions sur le role précisque j’ ai exercé dansle

travail de recherche considéré.
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CHAPITRE |

Introduction géenérale : vers
une meilleure compréhension
des invasions biologiques

|.1. Colonisation et répartition des especes dans le monde.

I.1.1. La colonisation d’'une nouvelle aire géographigue

Le temps a permis aux organismes d’évoluer en réponse aux forces évolutives telles
que la dérive génétique ou la sélection naturelle. Mais c’est I’espace, et plus précisément le
déplacement des individus en son sein, qui a permis a I’évolution de générer la biodiversité
actuelle. La répartition des especes dans le monde est le fruit de la colonisation historique de
différents milieux par des groupes d’individus. La limitation des flux de génes entre
populations du fait par exemple de barriéres naturelles (vicariance), ainsi que I’hétérogénéité
environnementale ont été les principaux moteurs de la spéeciation a I’origine de la biodiversité
actuelle.

Le mouvement des individus dans I’espace est donc un moteur primordial de
I’évolution. Mais la colonisation d’un nouveau milieu nécessite que celui-ci soit accessible.

Pour cela, il est possible de formaliser trois types de phénomenes.

a) Elargissement local d’aire de répartition

Premierement, I’élargissement local de I’aire de répartition est permis par la
modification de I’environnement attenant. De nombreux facteurs écologiques limitent I’aire
de répartition des espéces, mais si les conditions deviennent progressivement moins

défavorables en bordure de I’aire de répartition d’une espece, celle-ci pourra théoriquement
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coloniser le nouveau milieu. Le réchauffement climatique a la fin d’une période de glaciation
peut par exemple permettre aux especes de s’étendre sur de nouvelles latitudes. Dans ce cas,
le chalenge adaptatif est par nature limité, mais des processus évolutifs importants sont
toutefois a I’ceuvre, principalement du fait des déséquilibres spatiaux engendrés pouvant
générer des réductions de diversité génétique, des pressions de sélection sur des traits densité
dépendants ou de I’lhomogamie spatiale (cf. section 1.5, Hewitt 2000; Hewitt 1996; Hill et al.
2011; Shine et al. 2011a). L’expansion vers le Nord du criquet Chorthippus parallelus en
Europe & la fin de la derniere glaciation (il y a environ 10 000 ans) a €té inférée a partir de
variations de séquences d’ADN (Cooper et al. 1995; Lunt et al. 1998; Taberlet et al. 1998).
Trois principales zones refuges (la péninsule Ibérique, I’Italie et les Balkans, constituant donc
I’aire de répartition du criquet au cours de la glaciation) ont été mises en évidence. Une
expansion vers le Nord a eu lieu pour chacune d’entre elles, mais seuls les individus issus de
la zone refuge des Balkans sont parvenus a coloniser avec un grand succes I’ensemble de
I’Europe jusqu’a la Scandinavie, et des zones hybrides entre cette population et les deux

autres ont été détectées dans les Pyrénées et dans les Alpes.

b) Suppression des barriéres physiques

Le second processus permettant la colonisation d’un nouveau milieu est la suppression
d’une barriére physique qui isolait auparavant deux zones I’une de I’autre. Ce processus est
historiquement directement lié a la tectonique des plaques: le mouvement des plaques
lithosphériques a, au fil des temps géologiques, séparé ou mis en contact des terres émergées,
créant ainsi des couloirs entre des océans ou mettant en contact deux continents.
L’ opportunité qui s’offre alors de coloniser un nouveau milieu est grande, mais des
contraintes adaptatives fortes peuvent étre presentes : le nouvel environnement biotique a de
forte chance d’étre trés différent (selon la durée de I’isolement ancestral), et I’environnement
abiotique I’est potentiellement également, notamment si de nouvelles latitudes deviennent
accessibles. La création de I’isthme de Panama il y a environ 3 millions d’années, est un
exemple bien documenté de ce type de phénomene. Cet événement geologique a permis aux
especes d’Ameérique du Sud de coloniser I’Amérique du Nord et vice-versa (on parle du
« grand échange interaméricain », Webb 1991; Woodburne 2010). Son impact sur la
biodiversité actuelle des mammiféres terrestres a été particulierement étudié et a permis de
mettre en évidence des échanges dans les deux directions avec des succes toutefois trés

variables. Les mammiferes d’Amérique du Nord en particulier ont colonisé avec beaucoup
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plus de succes le nouveau continent qui s’offrait a eux que leurs homologues sud-Américains.
La question de la raison de ces différences de succes reste posee, mais deux hypotheses non
exclusives sont souvent mises en avant : (i) les conditions climatiques en Amérique du Nord
moins hospitaliéres (plus froides et séches) qu’en Amérique du Sud et (ii) la surface
disponible pour les espéces nord-américaines (alors en contact avec I’Eurasie et I’ Afrique) six
fois supérieure a celle disponible pour les espéeces sud-Américaines. Ces deux hypothéses
suggerent que les espéces d’Amérique du Nord disposaient des potentiels adaptatifs plus

grands.

c) Dispersion a longue distance

Enfin, le troisieme processus a I’origine des colonisations anciennes est la dispersion a
longue distance. Celle-ci permet a un individu ou un groupe d’individus de traverser une
barriere physique et d’atteindre ainsi un nouveau milieu potentiellement favorable. Ce type de
déplacement peut se faire activement lorsque les capacités migratoires sont élevées (certains
oiseaux par exemple), mais elle se fait majoritairement passivement par I’utilisation de
courants marins ou aériens, ou par I’utilisation de « véhicules » (e.g. une autre espéce ou un
débris flottant). Contrairement au deux premiers types de processus, celui-ci est beaucoup
moins fréquent, méme si son importance n’est pas négligeable, notamment dans la
colonisation des fles. Par ailleurs, il est le processus qui est le plus limitant en terme évolutif :
le nombre d’individus transportés est par nature souvent faible, et le nouveau milieu est
éventuellement écologiquement treés différent de celui d’origine, ce qui pose des problémes
adaptatifs d’autant plus grands que la variabilité génétique disponible est faible. L’origine de
la faune et de la flore particuliéres de Nouvelle-Zélande par exemple a longtemps été attribuée
a d’anciennes spéciations dues a un phénomene de vicariance au moment de sa separation du
supercontinent Gondwana il y a 80 millions d’années. Toutefois, des études plus récentes ont
montré, notamment a I’aide de marqueurs moléculaires, qu’une grande partie de la
biodiversité pré-anthropique de la Nouvelle-Zélande était issue de colonisations beaucoup
plus récentes via la dispersion a longue distance (Cooper & Millener 1993; Goldberg et al.
2008; Trewick et al. 2007). Celle-ci est notamment mise en évidence par des niveaux de

variation génétique parfois faible suggérant des nombres de colonisateurs faibles.
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I.1.2. R6le de 'homme dans le déplacement des especes

Les exemples ci-dessus illustrent les mouvements naturels des especes au cours des
temps géologiques. Mais I’homme a récemment profondément accéléré ces phénomeénes en
étendant lui-méme son aire de répartition et en modifiant son environnement. Ainsi, chacun
des processus permettant aux especes de coloniser de nouveaux milieux peut actuellement
trouver des causes anthropiques.

Le réchauffement climatique contemporain du a la production de gaz a effet de serre
(Cox et al. 2000; Hughes 2000), est une illustration bien documentée de modification
environnementale liée aux activités humaines permettant I’accroissement local d’aire de
répartition. Les exemples d’especes ayant étendu leur aire de répartition vers les pbles (et/ou
en altitude) au cours du dernier siecle s’accumulent tres rapidement. Parmesan et al. (1999)
ont montré que, parmi 35 especes de papillons Européens étudiées, 63% ont étendue leur aire
de répartition de 35 & 240 km vers le nord au cours du XX*™ siécle. Deux tiers de ces espéces
n’ont pas eu de modification de leur limite geéographique sud indiquant clairement un
accroissement de leur territoire.

En modifiant drastiquement son environnement, I’hnomme a supprimé brutalement un
grand nombre de barrieres physiques. En 1869, le Canal de Suez est inaugure. Celui-ci permet
a la mer Rouge et a la mer Méditerranée d’entrer en contact pour la premiere fois depuis 20
millions d’années. Cette ouverture a permis a de nombreuses espéces d’avoir acces a une
nouvelle mer. Ainsi, plus de 60 especes de poissons natifs de la mer Rouge ont colonisé la
Méditerranée, représentant environ 10% du nombre total d’espéces dans cette mer (Mavruk &
Avsar 2008). Parmi ceux-ci, le poisson lapin Siganus luridus s’est tres largement répandu
dans le bassin oriental, et il a recemment atteint les cotes Siciliennes et Tunisiennes (Azzurro
& Andaloro 2004; Hassan et al. 2003).

Enfin, I’homme, en colonisant lui-méme I’ensemble de la planéte dés 40 000-60 000
ans avant notre ére (Mellars 2006) puis en développant le transport de marchandises et de
personnes depuis le 15°™ siécle, a également servi de « véhicule » pour de nombreuses autres
especes (Wilson et al. 2009). Ce nouveau type de dispersion a longue distance s’est fait en
partie de maniére volontaire. L’exemple le plus frappant est celui des espéces utilisées pour
I’alimentation humaine : certaines d’entre elles ont éte trés largement répandues sur la plupart
des continents par I’homme, et actuellement, seulement 15 especes de plantes parmi les
250 000 connues constituent 90% de I’alimentation humaine mondiale (Pimentel 2002).
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Beaucoup d’especes sont également transportées de maniére accidentelle d’un endroit a un
autre. Un exemple ancien et bien connu est celui de trois espéces asiatiques de rats (Rattus
rattus, R. norvegicus et R. exulans, Harris 2009) qui ont suivi clandestinement les
mouvements humains trés tét dans I’histoire (il y a environ 6000 ans pour R. rattus). Les liens
entre les déplacements de I’homme et ceux des rats sont si étroits que Matisoo-Smith et al.
(1998) sont parvenus a retracer I’histoire de la colonisation de la Polynésie par I’homme en
utilisant des marqueurs mitochondriaux de R. exulans.

Globalement, le réle de I’lhomme dans la colonisation des especes a pris un tournant
décisif au cours des deux derniers siécles en devenant beaucoup plus important que celui des
processus naturels (décrits en 1.1.1.). La prise de conscience (i) de certains effets néfastes de
ces échanges biotiques dés le XIX*®™ siécle et (ii) de I'intérét scientifique que ces
colonisations récentes et souvent rapides constituent a largement contribué a la popularisation,
surtout depuis la seconde moitié du XX*™ siécle, d’un terme dont la définition reste toutefois

assez floue, celui d’invasion biologique.

[.2. Qu’est-ce qu’une invasion biologique ?

|.2.1. Définition d’'une notion vaque

Toute utilisation de la notion d’invasion biologique fait référence a la colonisation par
une espéce (dite envahissante) d’une zone géographique dont elle était précédemment
absente. Toutefois, lorsque I’on entre dans le détail, on se rend compte que la littérature
regorge de définitions plus ou moins précises de ce terme. Deux principaux €léments varient
d’une définition a I’autre.

Tout d’abord, I’idée d’impact. En effet, certains auteurs ou organisations considérent
gu’une espéce n’est dite envahissante que si elle a un impact negatif sur I’environnement,
I’économie ou la santé humaine (e.g. IUCN SSC Invasive Species Specialist Group (ISSG)
2009). Ce type de définition se rattache directement a I’utilisation du terme « invasion » qui a
clairement une connotation anthropocentrique négative dans le langage usuel. Toutefois, la

principale limitation de ce type de définition est la notion méme d’impact. Celui-ci est en effet
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tres subjectif, comme I’illustre par exemple la notion de seuil de nuisibilité utilisée en
agriculture, ou encore la difficulté a quantifier I’impact d’une nouvelle espéce sur un
écosysteme par nature complexe. J’ai donc pris le choix d’utiliser une définition neutre dans
ce manuscrit (voir plus bas). Ceci n’est pas un probléme en soi car, s’il est plus utile pour la
société d’étudier et d’acquérir des connaissances sur des espéces ayant des impacts négatifs,
les mécanismes éco-evolutifs a I’ceuvre au cours d’une invasion n’ont pas de raisons d’étre
différents selon qu’on la considere bénéfique, néfaste ou neutre (Colautti & Maclsaac 2004).

Ensuite, certaines définitions se différencient les unes des autres par ce qui est entendu
par « nouvelle zone géographique ». Ainsi, une définition trés large consiste & considérer
gu’une espéce envahissante est une espece qui accroit son aire de répartition (e.g. Williamson
& Fitter 1996a). Tout les processus de colonisation décrits dans la partie 1.1 sont inclus dans
cette description. Nous préférerons toutefois une définition plus restrictive qui considere que
la zone envahie est originellement déconnectée de la zone native. Ainsi, les élargissements
locaux d’aires de répartition ne seront pas considérés dans le reste du manuscrit. Les bordures
d’aires de répartition sont en effet par nature instables (notion de cycle de taxon, e.g. Ricklefs
& Bermingham 2002) et il est souvent difficile de définir avec précision les limites d’une aire
native.

Les invasions biologiques seront donc définies comme suit dans le reste de ce
manuscrit : il y a invasion biologique lorsque des organismes sont introduits dans une
nouvelle aire géographique, souvent distante de I’aire d’origine, y persistent puis y proliférent
démographiquement et spatialement. Cette définition, également proposée par Elton (1958) et
Mack et al. (2000), est neutre vis-a-vis des impacts potentiels et inclut clairement une étape
d’introduction. Notons également que, d’apres cette définition, il ne suffit pas d’étre introduit
et de survivre pour étre considéré comme envahissant, mais il faut également croitre en
nombre et s’étendre spatialement a partir de la zone d’introduction.

Aprés avoir défini la notion d’invasion biologique, voyons maintenant pour quelle

raison il est important de les étudier et de les comprendre.

[.2.2. Un nombre d’invasions biologiques en forte augmentation

Le role de I’lhomme dans le mouvement des especes au niveau mondial est devenu
bien supérieur a celui des processus naturels (voir partie 1.1.2.). Par ailleurs, le taux

d’introduction d’especes exotiques croit constamment, en particulier depuis deux siécles avec
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I’augmentation exponentielle des migrations de personnes et de biens ainsi que I’amélioration
des moyens de transport permettant des déplacements de plus en plus rapides, plus fréquents
et sur de plus grandes distances (e.g. Lockwood et al. 2007; Tatem & Hay 2007). Le National
Research Council Américain a, en se basant sur des données bibliographiques, estimé que la
flore Hawaienne s’enrichissait d’une espéce tous les 100 000 ans avant I’arrivée de I’hnomme,
d’une espéce tous les 50 ans apres I’arrivée des Polynésiens, et d’une espéce tous les 22 ans
apres I’arrivée des Européens (Lockwood et al. 2007; NRC 2002). Sur une échelle de temps
plus courte, Cohen & Carlton (1998) ont pu montrer une nette augmentation du taux
d’invasion au cours du temps dans la baie de San Fransisco entre 1850 et 1995 avec
notamment la moitié des especes envahissantes arrivée apres 1960.

Notons toutefois que des études montrent dans certaines zones géographiques une
stabilisation, voire un ralentissement des taux d’invasion pour certains groupes taxonomiques.
C’est le cas par exemple en Europe depuis les années 90 des plantes vasculaires ou de certains
vertébrés pour lesquels la majorité des introductions liées a I’homme ont historiquement été
volontaires. La meilleure régulation de ce type d’introduction intentionnelle explique cette
tendance (DAISIE 2009; Lockwood et al. 2007). Néanmoins, ces mémes études confirment
I’augmentation exponentielle des invasions d’origine accidentelle en particulier dans le cas
des invertébrés tels que les insectes (DAISIE 2009). Les taux actuels d’invasions sont donc
globalement anormalement élevés (i.e. en comparaison aux taux non-anthropiques) et, étant
donnés les nombreux impacts dont les invasions sont responsables, il est important de mieux

décrire et comprendre les invasions biologiques.

I.2.3. Colts, bénéfices et fantasmes liés aux invasions biologiques

L’intérét suscité par les invasions biologiques est né de la constatation d’un certain
nombre d’impacts négatifs liés a des especes envahissantes et a une augmentation sans
précédent du nombre d’invasions dans le monde. Les bénéfices liés aux invasions ne sont
toutefois pas a négliger, en particulier dans un contexte ou certains fantasmes, liés a la
terminologie ou aux situations géopolitiques, sont profondément enracinés dans I’imaginaire
collectif. Qu’ils soient positifs ou négatifs, les impacts des invasions biologiques sont souvent
classés en 3 catégories : les impacts sur les écosystemes, les impacts sur I’économie et les

impacts sur la santé humaine.
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a) Impacts sur les écosystemes

Il s’agit de la seule catégorie d’impact qui soit antérieure a I’lnomme et pour laquelle la
neutralité n’existe pas. En effet, I’arrivée d’une espece dans un écosysteme dont elle était
absente et son expansion a nécessairement un impact puisque I’espéce occupera de I’espace,
consommera des ressources et, éventuellement, se fera elle-méme consommer.

Ainsi, les especes envahissantes sont connues pour perturber les écosystémes, et, via
des interactions directes avec les espéces locales, elles entrainent des disparitions (ou
d’importantes réductions d’effectif) qui en font la seconde cause d’érosion de la biodiversité
au niveau mondial apres la destruction et la fragmentation des écosystemes (Vitousek et al.
1997). Les causes écologiques de ces impacts peuvent étre directes en cas de prédation ou de
compétition pour une ressource commune. La couleuvre Boiga irregularis a entraine
I’appauvrissement de I’avifaune de I’fle de Guam par prédation directe (Fritts & Rodda 1998).
De méme, la célebre perche du Nil (Lates niloticus) serait en partie responsable (avec
I’eutrophisation) de la disparition d’environ 50% des 500 espéces de cichlidés du Lac Victoria
en Afrique (Kaufman et al. 1997; Witte et al. 2000). D’autres causes écologiques plus
indirectes peuvent également entrer en jeu, telle que la compétition apparente (Courchamp et
al. 2000; Holt 1977). Ainsi, trois sous-espéces du renard gris insulaire (Urocyon litoralis)
vivant sur des iles au large de la Californie auraient presque disparu sous la pression de
prédation d’un aigle natif (Aquila chrysaetos) dont les densités de populations ont largement
augmenté grace a la presence de cochons sauvages envahissants (Roemer et al. 2001).

Historiquement, les invasions biologiques sont aussi le principal moteur de la
spéciation allopatrique en favorisant les isolements géographiques entre populations. Lors du
grand échange interaméricain via I’isthme de Panama, certaines especes de mammiféres
disparurent (principalement des marsupiaux sud-américains, mais le role des échanges
biotiques dans ces disparitions est controverse), mais la colonisation de nouveaux milieux a
surtout permis une radiation évolutive formidable a I’origine d’un grand nombre de nouvelles
espéces sur tout le continent (Webb 1991). Actuellement, les invasions biologiques sont
clairement a I’origine d’augmentation de diversité spécifique a I’échelle régionale (i.e.
localement, le nombre d’especes introduites est en moyenne supérieur au nombre d’espéces
qui s’éteignent, Sax & Gaines 2003; Wardle et al. 2011). Par ailleurs, certaines especes
envahissantes peuvent avoir un effet positif sur le nouvel écosystéme, tandis que des especes
natives sont parfois particulierement nuisibles (Davis et al. 2011). Toutefois, a I’échelle

mondiale, il est évident que le rythme actuel des invasions biologiques entraine une réduction
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majeure de biodiversité sans que les phénomenes de spéciation et de radiation n’aient le temps
d’opérer (Sax & Gaines 2003). De plus, les extinctions sont précedées d’un temps de latence,
et les conséquences écologiques de nombreuses invasions récentes ne sont par conséquent pas
encore visibles (Sax & Gaines 2008). Certains auteurs parlent d’homogénéisation biotique a
I’échelle mondiale, faisant référence a la réduction de la biodiversité, mais également au
grand succes planétaire d’un nombre limité d’especes (McKinney & Lockwood 1999; Olden
et al. 2004; Ricciardi 2007).

b) Impacts économiques

De nombreux auteurs ont tenté de quantifier les co(ts associés aux especes
envahissantes. Ce travail s’avere particulierement difficile (e.g. Born et al. 2005), mais toutes
les études indiquent que les conséquences économiques des invasions biologiques sont
considérables. Pimentel et al. (2001) ont estimé le codt des invasions biologiques dans 6 pays
(USA, Royaume Uni, Australie, Afrique du Sud, Inde et Brésil) et ont extrapolé les résultats
obtenus a I’ensemble de la planéte. Ils estiment ainsi qu’environ 480 000 espéces sont
envahissantes dans le monde, dont 20 a 30% codteraient chaque année 1 400 milliards USS$.

L’agriculture et la péche sont particulierement affectées négativement par les
invasions biologiques. Ainsi, les pertes de production et la mise en place de méthodes de lutte
liées a la chrysomele du mais Diabrotica virgifera virgifera (originaire d’Amérique Centrale)
aux Etats-Unis auraient un codt d’environ 1,17 milliard US$ par an (Sappington et al. 2006).
D’autres colts peuvent également étre liés a de la dégradation de matériel : le taret Teredo
navalis engendre un co(t d’environ 205 millions US$ par an en détériorant les quais et les
coques de bateaux dans la baie de San Fransisco ou il est envahissant (Pimentel et al. 2001).
Enfin, les codts liés a la perturbation des écosystemes et a la réduction de biodiversité sont
difficile a quantifier, mais probablement importants (Balmford et al. 2002; Costanza et al.
1997).

Les espéces envahissantes engendrent également des bénéfices économiques. Les
plantes cultivées et les animaux d’élevage en sont un exemple évident (Pimentel 2002). De
méme, le contrdle de ravageurs par la lutte biologique classique permet a des prédateurs ou
des parasites de réduire durablement des pertes de production agricole dans une région donnée
en devenant eux-mémes envahissants (Eilenberg et al. 2001). La péche commerciale profite
parfois également de certaines especes envahissantes comme ce fut le cas, au moins jusqu’au

milieu des années 90, avec la perche du Nil dans le Lac Victoria (Witte et al. 2000). Certains
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bénéfices économiques sont également visibles dans le domaine du tourisme et du loisir,
notamment dans les domaines liés a la chasse ou a la péche sportive (e.g. Loomis 1995).
Toutefois, I’ensemble de ces bénéfices, qui sont d’ailleurs en partie pris en compte dans
I’analyse de Pimentel et al. (2001), ne suffit pas a compenser les codts importants occasionnés
par les espéces envahissantes.

c) Impacts sur la santé humaine

Enfin, les impacts des invasions sur la santé humaine sont réels et inquiétants. Il a par
exemple été démontré que les ballasts des bateaux étaient capables de transporter sur de
grandes distances de nombreux microorganismes potentiellement pathogenes (e.g. Ruiz et al.
2000). Bien sdr, un des meilleurs moyens de transport pour un pathogéne de I’homme est
I’homme lui-méme, et beaucoup de virus, bactéries ou protozoaires se sont disséminés en
suivant les déplacements de I’homme (Smith et al. 2007; Tatem et al. 2006). Des especes
vectrices, elles-mémes envahissantes, sont également a I’origine de I’introduction de maladies
humaines. L’exemple du rat noir (Rattus rattus) qui a entrainé en Europe une série
d’épidémies de peste bubonique est bien connu (e.g. Monecke et al. 2009; Panagiotakopulu
2004). Plus récemment, la présence depuis quelques années du moustique tigre asiatique
Aedes albopictus en Afrique, en Europe et en Amérique inquiéte les autorités sanitaires car
I’espéce est un vecteur efficace d’une trentaine de virus dangereux pour I’Homme, dont les
virus du chikungunya, de la dengue ou de la fiéevre jaune (Eritja et al. 2005; Juliano &
Lounibos 2005; Lounibos 2002). Certaines espéces envahissantes peuvent également
présenter un fort potentiel allergene. C’est le cas de I’ambroisie (Ambrosia artemisiifolia), une
plante herbacée nord-américaine qui a envahi I’Europe au XX*™ siécle (Genton et al. 2005),
et dont le pollen provoque de fortes rhinites allergiques (D'Amato et al. 2007). Enfin, les
impacts des espéces envahissantes sur I’alimentation humaine ont également d’importantes
consequences sanitaires. L’introduction en Europe autour de 1843 de I’oomycete d’origine
ameéricaine Phytophthora infestans, responsable du mildiou de la pomme de terre, fut a
I’origine de la Grande Famine en Irlande qui entraina la mort de plus d’un million de
personnes (Andrivon 1996).

Les effets bénéfiques des invasions biologiques sur la santé humaine passent
principalement par la domestication et la dissémination d’espéces faciles a élever et a
reproduire pour I’alimentation humaine. D’autres conséquences positives sont moins

évidentes. Ainsi, le remplacement en Europe du rat noir (Rattus rattus) par le rat brun (R.
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norvegicus) au cours du XVI11™™ sigcle pourrait avoir joué un role dans la fin des épidémies
de peste car la seconde espéce est plus résistante a la bactérie responsable de la maladie
(Monecke et al. 2009). Enfin, tout comme dans le domaine économique, I’introduction
d’auxiliaires de lutte biologique peut avoir un impact positif sur la santé humaine. C’est le cas
pour le guppy sauvage (Gambusia affinis), poisson américain largement introduit dans le
monde, qui est un efficace prédateur des larves de moustique (Pyke 2008). Toutefois ce
dernier exemple illustre dans le méme temps les impacts négatifs liés aux invasions
biologiques car le guppy sauvage est également reconnu comme nuisible vis-a-vis de

I’intégrité des écosystemes (Pyke 2008).

d) Lutte contre les invasions biologiques

Les précédentes parties mettent en évidence les nombreux impacts négatifs associés
aux especes envahissantes. Dans un contexte ou le nombre d’invasions biologiques est en
forte augmentation, la nécessité de réduire les flux d’espéces liés aux activités humaines et de
controler les especes déja envahissantes est évidente. Les méthodes de prévention et de lutte
sont nombreuses, et une large littérature leur est consacrée (e.g. Veitch & Clout 2003). Je ne
développerai toutefois pas ce large sujet ici. Néanmoins, notons que I’efficacité de ces
méthodes est tres largement liée a de bonnes connaissances sur la biologie des espéces ainsi
que sur le processus méme d’invasion biologique (Mack et al. 2000; Simberloff et al. 2005).
Les especes envahissantes constituent ainsi une formidable source de connaissances a des fins

appliquées, mais également plus académiques.

|.2.4. Ecologie et biologie évolutive des invasions biologigues

On a I’habitude de parler d’espéces envahissantes, mais il serait plus correct de parler
de populations envahissantes (Colautti & Maclsaac 2004). Par exemple, plusieurs populations
d’une seule et méme espéce n’auront pas forcément le méme potentiel pour envahir. Ainsi,
toutes les disciplines reliées a la biologie des populations sont susceptibles d’aider a mieux
comprendre les invasions biologiques. Inversement, les espéces envahissantes peuvent étre
considérées comme des expériences grandeur nature permettant d’aborder des questions
fondamentales liées a la colonisation, aux interactions interspécifiques ou aux variations
démographiques (e.g. Cox 2004; Lockwood et al. 2007; Sax et al. 2005). Ces questions

peuvent également avoir un intérét pour d’autres disciplines tres appliquées comme la
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biologie de la conservation ou la lutte biologique. On distingue deux principales catégories de
questions liées aux invasions : (i) quelles sont les raisons du succés d’une invasion et (ii)

quelles sont les conséquences éco-évolutives d’une invasion réussie ?

a) Raisons du succes d’une invasion

Dans la définition indiquée dans la partie 1.2.1 (« il y a invasion biologique lorsque des
organismes sont introduits dans une nouvelle aire géographique, souvent distante de I’aire
d’origine, y persistent puis y proliférent démographiquement et spatialement »), on constate
qu’une invasion biologique est constituée de trois principales étapes (Figurel): (i)
I’introduction, (ii) I’établissement et (iii) la prolifération. La plupart des auteurs s’accordent
sur cette description, méme si chaque étape peut elle-méme étre décomposee en sous étapes
(e.g. Blackburn et al. 2011; Colautti & Maclsaac 2004; Duncan et al. 2003; Kolar & Lodge
2001; Lockwood et al. 2007; Richardson et al. 2000; Sakai et al. 2001). Au niveau spatial
et/ou démographique, les trois principales étapes d’une invasion sont particuliérement bien
définies (Figure 1) : (i) un nombre limité d’individus est introduit dans un espace donné du
nouveau milieu, (ii) s’ensuit une relative stabilité spatiale et démographique (cette étape peut
éventuellement étre tres courte, e.g. Daehler 2009) et enfin (iii) la population grossit et
s’étend. Si elle parvient a passer sans encombre chacune de ces étapes, la population est dite

envahissante. Toutefois, un tel succeés est rare.

Taille 1 Ajre [Transport Aire d’introduction
dela |, e
population
> Temps
Etape 1: Etape 2 : Etape 3 :
Introduction Etablissement Prolifération
< > < > < >

Figure 1 : Représentation schématique de la démographie d’une invasion biologique. Les durées de chacune
des trois étapes sont arbitraires.
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En effet, malgré le nombre important d’espéces envahissantes dans le monde,
différentes études ont montré que la majorité des introductions d’individus dans une aire
donnée se solde par un échec : les individus ne s’établissent pas (extinction de la population),
ou les individus s’établissent mais ne parviennent pas a étendre leur aire de répartition. Ainsi,
Suarez et al. (2005) ont recensé 232 espéces de fourmis interceptées dans les marchandises
importées aux USA entre 1927 et 1985 par le USDA. Parmi ces especes, 12 % sont établies et
seulement 1% sont envahissantes aux USA. D’autres études ont également mis en évidence la
forte proportion d’échecs a chacune de ces étapes sur d’autres groupes d’especes (e.g.
Bomford et al. 2009; Jeschke & Strayer 2005; Vall-llosera & Sol 2009). Williamson & Fitter
(1996a) ont tenté de formaliser le risque d’échouer a chacune des étapes par la « regle des
10 » (« Tens rule » : 10% de succes a chacune des étapes). Cette regle est succincte et ne doit
pas étre prise au pied de la lettre (Williamson 2006), mais elle a eu le mérite d’illustrer trés tot
un fait maintenant clairement établi : il est beaucoup plus fréquent de rater que de réussir une
invasion.

Deés lors, cette constatation a amené les scientifiques et les gestionnaires a se poser la
question suivante : quels sont les facteurs-clés du succes d’une invasion ? Cette question est
centrale dans le domaine de la biologie de I’invasion (e.g. Facon et al. 2006; Lee 2002;
Lockwood et al. 2007; Sax et al. 2007; Yoshida et al. 2007) qui consiste a décrire et
comprendre comment une espéce parvient a franchir les barriéres géographiques, écologiques

et génétiques auxquelles elle est confrontée.

b) Conséquences éco-évolutives d’une invasion réussie

Une invasion biologique réussie aura de nombreuses conséquences appliquées du fait
des impacts ecologiques, économiques et/ou sanitaires dont elle peut étre responsable (voir
partie 1.2.3). Mais les conséquences éco-évolutives sont également nombreuses. En effet, une
espece envahissante colonise un nouveau milieu dans lequel elle entre en interaction avec des
écosystemes constitués de nombreuses especes, de gradients environnementaux, de milieux
plus ou moins anthropisés, etc. De nombreux concepts en écologie des communautés (e.g.
Bruno et al. 2005) ou en biologie évolutive (e.g. Huey et al. 2005) par exemple peuvent étre
abordés et testés en observant les espéces envahissantes. Celles-ci présentent en effet certaines
caractéristiques qui en font de bonnes candidates pour aborder diverses questions

fondamentales.

13



| - Introduction générale : vers une meilleure compréhension des invasions biologique

De nombreuses invasions sont récentes, et il est alors possible d’observer la naissance
de nouvelles interactions interspécifiques et d’étudier des phénomenes évolutifs rapides. Par
ailleurs, certaines especes sont envahissantes dans différentes zones geographiquement
distinctes (e.g. Ciosi et al. 2008), ce qui permet de disposer de répétitions indépendantes
permettant d’étudier des processus de colonisation et des trajectoires évolutives. Enfin, les
populations envahissantes sont en déséquilibre spatial pendant I’étape d’expansion
géographique, et les processus évolutifs impliqués peuvent étre précisément étudiés (e.g.
Phillips et al. 2010a).

c) Décrire et comprendre les trois étapes clés d’une invasion biologique

Décrire et comprendre chacune des trois étapes clés d’une invasion biologique (i.e.
introduction, établissement et prolifération) permet d’aborder les questions liées au succes des
invasions (en particulier lors des étapes d’introduction et d’établissement) et a I’écologie
évolutive des espéces (en particulier lors des étapes d’établissement et de prolifération). Les
connaissances acquises peuvent ensuite avoir de réelles implications appliquées dans les
domaines de la gestion des espéces envahissantes, la lutte biologique ou la biologie de la
conservation. Dans les parties suivantes, je vais résumer une partie des questions et concepts

en écologie et surtout en biologie évolutive associés a chacune de ces étapes.

I.3. L’introduction : démographie, dérive et routes

d’invasion.

Au cours d’une invasion biologique, [I’étape d’introduction correspond au
franchissement d’une barriére géographique limitant I’aire de répartition d’une espéce
(Richardson et al. 2000). Elle consiste en une phase de prélevement dans le milieu d’origine,

d’une phase de transport et d’une phase de relachement dans le nouveau milieu.
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[.3.1. Quel moyen de transport ?

a) Introductions naturelles

Comme décrit dans la section 1.1, les organismes ont depuis toujours colonisé de
nouvelles régions grace notamment a I’apparition de contact(s) entre des zones précédemment
isolées, ou par différents modes de dispersions actives ou passives. Encore aujourd’hui, de
tels types d’invasions « naturelles » sont observables. Surtsey est une fle d’1,4 km2 au large
des cdtes Islandaises qui est née d’une éruption volcanique entre 1963 et 1967. Les oiseaux
ont été les premiers a coloniser I’Tle (premieres nidifications de goélands observées en 1970)
illustrant le role de la dispersion active dans une étape d’introduction. Les plantes, quant a
elles, ont parfaitement illustré la palette des différents modes de transport passif : parmi les
espéces de plantes vasculaires recensees sur I’fle en 1986, Fridriksson (1987) estime que 9%
ont été transportés par les airs, 27% par les courants marins et 64% par les oiseaux. Tous ces
différents modes de transport sont liés a diverses adaptations permettant de se déplacer sur de
longues distances ou de saisir le bon « véhicule ».

Mais I’homme a considérablement accéléré le rythme des invasions biologiques en
devenant le principal vecteur d’introduction (e.g. Ricciardi 2007). Les introductions liées a
I’homme peuvent étre trés simplement classées en deux catégories: les introductions

intentionnelles et les introductions accidentelles.

b) Introductions intentionnelles

Le transport intentionnel d’especes ou de groupes d’espéces d’un endroit a un autre est
tres ancien, comme I’illustre I’introduction en Chine du tamarinier (Tamarindus indica)
originaire d’Afrique il y a 2400 ans (Xie et al. 2001). La premiére cause des introductions
intentionnelles est bien sdr I’alimentation humaine, mais d’autres raisons motivent également
le transport délibéré d’espéces. La chasse et la péche de loisir sont par exemple a I’origine de
la tres grande répartition géographique de certaines especes telles que la truite arc-en-ciel
(Oncorhynchus mykiss), originaire d’Amérique du Nord et maintenant présente sur tous les
continents et dans plus de 100 pays (Lockwood et al. 2007). Une autre cause est I’importation
des espéces pour leur intérét esthétique (c’est le cas pour de nombreuses plantes) ou culturel.
L’exemple de l'introduction de I’étourneau sansonnet (Sturnus vulgaris) en 1890 a New York
par un fanatique de Shakespeare qui voulait introduire a Central Park toutes les especes citées

dans I’ceuvre de I'auteur est fameux (Cabe 1998), mais il est symptomatique de ce besoin
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culturel qui explique par exemple que la Nouvelle-Zélande soit presque devenue une réplique
biologique de la Grande-Bretagne. Enfin, la lutte contre les organismes nuisibles est
également a I’origine de nombreuses introductions. La lutte biologique est en effet trés
ancienne puisqu’on retrouve des récits d’utilisation de chats pour lutter contre certains
rongeur il y a plus de 2000 ans. Mais la lutte biologique s’est vraiment développée au cours
du 20"®™ siecle avec I’utilisation d’espéces trés différentes comme des mammiféres (e.g. la
petite mangouste indienne, Simberloff et al. 2000), des batraciens (e.g. le crapaud buffle,
Easteal 1981), des poissons (e.g. le guppy sauvage, Pyke 2005), des microorganismes (e.g. le
virus de la myxomatose, Best & Kerr 2000) mais aussi et surtout des arthropodes dans le
domaine de la lutte contre les mauvaises herbes ou les ravageurs des plantes cultivées (e.g. les

trichogrammes, Smith 1996).

¢) Introductions accidentelles

De nombreuses especes sont transportées et relachées par I’homme de maniére
accidentelle. Ce type d’événement est lui aussi ancien (e.g. le cas des rats dans les bateaux,
Harris 2009), mais il a pris un essor fulgurant au cours des deux derniers siecles avec
I’augmentation des échanges commerciaux et I’amélioration des modes de transport (Tatem &
Hay 2007; Wilson et al. 2009). Parmi les moyens de transport fréqguemment empruntés par
des organismes clandestins, on trouve par exemple les ballasts des bateaux (Carlton & Geller
1993; Drake & Lodge 2004) et les soutes des avions (Tatem & Hay 2007). On pense par
exemple que la célebre moule zébrée (Dreissena polymorpha) originaire de la Mer Noire et de
la Mer Caspienne a été introduite dans les Grands Lacs Américains via des ballasts de bateaux
(Griffiths et al. 1991). La mouche du fruit Ceratitis capitata a I’origine de lourdes
conséquences economiques a probablement été importée aux USA dans des marchandises
transportées dans des avions comme le suggeérent les fréquentes observations de cette espéce
dans ce type de véhicule (Liebhold et al. 2006). Dans certains cas, le transport d’individus
d’une espece donnee se fait de maniére intentionnelle, mais pas le relachement dans le milieu.
Ainsi, des évasions des établissements zoologiques ou botaniques sont a I’origine d’invasions
biologiques remarquables, comme I’illustre I’expansion de I’algue Caulerpa taxifolia en Mer
Méditerranée apres son relachement accidentel depuis le Musée Océanographique de Monaco
en 1984 (Jousson et al. 1998; Meinesz & Hesse 1991). De méme, le commerce des animaux
de compagnies est a I’origine de nombreuses introductions involontaires ayant mené a des

succes d’invasions. Entre 1989 et 1997, plus de 52 millions de tortues de Floride (Trachemys
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scripta elegans) ont été commercialisés dans le monde, et I’espéce est maintenant
envahissante dans une trentaine de pays probablement suite a I’abandon d’individus dans la
nature par des particuliers (Cadi & Joly 2004; Telecky 2000).

|.3.2. L'introduction : une étape importante du processus

d’'invasion.

De nombreux auteurs considérent que I’étape d’introduction est la plus importante car
elle est celle pour laquelle les mesures de gestion auront le plus d’efficacité (Mack et al.
2000), mais aussi parce qu’il s’agirait de la plus difficile a franchir dans le processus
d’invasion. Ainsi, Jeschke et al. (2005) ont montre que, pour trois groupes de vertébrés
(poisson, mammiféres et oiseaux), I’étape d’introduction était de loin la plus difficile a
franchir avec environ 5% de succes contre environ 50% pour chacune des deux autres étapes.
En fait, malgré la grande variété des modes de transport, toutes les espéces ne seront pas
adaptées a un déplacement sur de longues distances dans des conditions souvent spartiates.
Les organismes planctoniques semblent par exemple bien mieux supporter les longs trajets
dans les ballasts des bateaux que les poissons (Carlton & Geller 1993). Pour ces derniers, les
espéces se nourrissant dans le noir seront favorisées (Kolar & Lodge 2001). Par ailleurs, la
probabilité d’étre mis en contact avec un moyen de transport varie selon I’espéce. Le fait
d’étre adapté aux milieux anthropises, d’avoir une aire de répartition native de grande taille
(e.g. Goodwin et al. 1999) et/ou d’étre proche d’une plaque tournante de transport (e.g. Tatem
& Hay 2007) sera avantageux. Bien entendu, pour mettre toutes les chances de son c6té, le
mieux est de se rendre indispensable a I’homme et cette étape sera alors rendue beaucoup plus
simple (i.e. introductions intentionnelles).

On observe aussi quelques cas d’adaptation permettant une meilleure dissémination
par les transports anthropiques. L’évolution d’agroécotypes en est un bon exemple. La
mauvaise herbe « Panic des marais » (Echinochloa crus-galli) a ainsi évolué dans les cultures
de riz (Oryza sp.) afin d’imiter la phénologie et la morphologie du riz lui-méme. Une telle
adaptation aux pratiques culturales a permis aux agroécotypes de cette espece d’étre
disséminés dans tous les pays ou le riz est cultivé (Barrett 1983). Toutefois, a I’exception de
I’exemple des agroécotypes de mauvaises herbes, I’importance réelle des phénomenes
adaptatifs dans le succes de I’étape d’introduction est inconnue. Par contre, les conséquences

de I’étape d’introduction sur le potentiel adaptatif nécessaire au succes de I’invasion ont été
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beaucoup plus étudiées. Il s’agit principalement du role des effets de fondation dont les

répercussions en terme de variabilité génétique et de dérive sont potentiellement fortes.

|.3.3. Effet de fondation et composition génétique

Il est bien entendu impossible de prélever tous les individus d’une espece donnée dans
une aire d’origine pour les relacher ensuite dans un nouveau milieu (que ce soit de maniere
accidentelle ou intentionnelle). Par nature, un nombre limité d’individus sera prélevé, et ce
nombre peut diminuer parfois fortement avant la libération dans le milieu a cause de la
mortalité lors du transport. De méme, la zone de prélevement dans I’aire d’origine sera
restreinte. On appelle «effets de fondation » les conséquences génétiques liées a ces

phénomenes.

a) Conséquences genétiques des effets de fondation

Le nombre de fondateurs (i.e. le nombre d’individus vivants finalement introduits dans
le nouveau milieu) est souvent faible, en particulier dans les cas d’introduction accidentelle.
On parle alors de « goulots d’étranglement » : la diversité génétique sera réduite par rapport a
celle de I’aire d’origine (Nei et al. 1975). Et si la population introduite ne s’éteint pas mais
reste de petite taille pendant plusieurs générations, la forte dérive induite réduira d’autant plus
la diversité génétique (Nei et al. 1975). Par conséquent, ont peut s’attendre a ce que, par
rapport a la population d’origine, une population introduite soit caractérisée par (i) une
diversité allélique plus faible, (ii) une hétérozygotie plus faible, (iii) des fréquences alléliques
différentes et (iv) une variance génétique additive plus faible (Wares et al. 2005). Ce dernier
point est particulierement important car il pourrait avoir une implication directe dans la
capacité de la population a devenir envahissante en limitant le potentiel adaptatif permettant

I’établissement dans le nouveau milieu (Lee 2002).

b) Effets de fondation et effet Allee

L’introduction d’un nombre limité d’individus aura d’autres conséquences. Les petites
populations sont par nature soumises a des contraintes qui peuvent compromettre leur survie.
Une corrélation positive entre le taux d’accroissement et la taille d’une population constitue
ce que I’on appelle un effet Allee (Courchamp et al. 1999). Cette relation qui désavantage les

petites populations peut étre due (i) a la dépression de consanguinité, (ii) a la stochasticité
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démographique et (iii) la réduction des interactions de coopération (e.g. difficulté a trouver un
partenaire sexuel, avantage du groupe face a un prédateur, etc.). Cette relation entre
accroissement et nombre d’individus a été observée de maniére empirique a de nombreuses
reprises (Beirne 1975; Green 1997; Memmott et al. 2005; Simberloff 2009; Veltman et al.
1996). Ainsi, Hopper & Roush (1993) ont montré a partir de données bibliographiques que le
succes d’invasion des insectes parasitoides intentionnellement introduits lors d’opérations de
lutte biologique est d’autant plus probable que le nombre d’individus initialement introduits

est grand.

c) Invasion = paradoxe évolutif ?

Certains auteurs ont suggére I’idée que les invasions biologiques réussies constituaient
de véritables paradoxes évolutifs du fait de succes visiblement incompatibles avec les goulots
d’étranglement ayant lieu lors de I’étape d’introduction (e.g. Allendorf & Lundquist 2003).
L’accumulation de données génétiques sur de nombreuses especes envahissantes a en grande
partie levé ce paradoxe car la réduction de diversité génétique observée est bien souvent faible
ou nulle, et dans certains cas, les populations envahissantes sont méme plus diversifiées que
les populations natives (Bossdorf et al. 2005; Dlugosch & Parker 2008; Wilson et al. 2009).
Roman et Darling (2007) ont ainsi constaté que seulement 37% des 43 introductions qu’ils ont
répertoriées montraient une réduction de diversité génétique. Les explications peuvent étre de
plusieurs natures : (i) le nombre d’individus introduits est souvent grand dans les cas de
succes, (ii) I’étape d’établissement dure peu de temps, (iii) I’aire envahie est en contact avec
I’aire d’origine ou (iv) il y a des introductions multiples qui peuvent notamment aboutir a des
mélanges génétiques (« hybridations ») entre des individus issus de populations
génétiquement différenciées. Le dernier point semble particulierement important, et la notion
de « pression de propagule » qui associe le nombre d’introductions et le nombre d’individus a
chaque introduction est souvent utilisée (Lockwood et al. 2005). Notons toutefois que les
analyses de différenciation génétique entre aires natives et aires envahies peuvent patir d’une
mauvaise identification de la vraie population source d’une population envahissante donnée,
en particulier lorsque I’aire native est génétiqguement trés structurée (et donc fatalement
échantillonnée de maniére incompléte) et/ou lorsqu’il existe d’autres populations
envahissantes. La description des routes d’invasion constitue une étape clé dans I’étude de

I’étape d’introduction (e.g. Wares et al. 2005).
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|.3.4. Décrire les routes d’invasion

a) Pourquoi s’intéresser aux routes d’invasion ?

On appelle route d’invasion les voies géographiques empruntées par des individus
entre leur population source et la population envahissante dont ils sont a I’origine (Estoup &
Guillemaud 2010). Connaitre précisement I’origine des populations envahissantes a un interét
appliqué indéniable. En effet, la prévention des introductions est considérée comme la
méthode la plus efficace pour limiter les invasions biologiques (Mack et al. 2000). Si une
zone géographique ou un moyen de transport a I’origine d’introductions récurrentes est
identifié, des mesures de surveillance accrue ou de quarantaine peuvent étre mises en place.
De méme, la lutte biologique classique contre un ravageur envahissant peut-étre facilitée par
I’identification de I’ére d’origine précise de celui-ci, en permettant le choix d’un auxiliaire
spécifique ayant co-évolué avec le ravageur (Roderick & Navajas 2003). Retracer les routes
d’invasion a également un intérét fondamental important.

L’étude des invasions biologiques passe bien souvent par la comparaison des
populations envahissantes avec les populations natives, notamment afin d’identifier
d’éventuels changements évolutifs importants (Hierro et al. 2005; Keller & Taylor 2008). Il
est alors primordial de pouvoir comparer une population envahissante avec sa vraie source
(Dlugosch & Parker 2008; Estoup & Guillemaud 2010; Keller & Taylor 2008; Richards et al.
2006; Wares et al. 2005). Ainsi, I’observation de divergences phénotypiques entre une
population envahissante et une population native qui n’est pas sa source peut étre considérée a
tort comme de I’adaptation dans le contexte de I’invasion alors qu’il peut s’agir d’adaptation
locale dans I’aire native (Keller & Taylor 2008). De méme, la connaissance du nombre
d’introductions et de I’occurrence de phénomeénes d’hybridation est indispensable a toute

étude exhaustive d’un processus d’invasion.

b) Comment retracer les routes d’invasion : les méthodes directes

Il existe deux types de méthodes permettant de retracer les routes d’invasion (Estoup
& Guillemaud 2010). Tout d’abord, les méthodes directes sont basées sur I’utilisation
d’informations geographiques, historiques et climatiques: dates et sites de premiére
observation, proximité d’un site de transport (aéroport, gare ferroviaire, port, etc.),
enregistrements par les services de quarantaine, etc. L’origine des populations envahissantes

de lapins Européens (Oryctolagus cuniculus) en Australie est par exemple particuliérement
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bien documentée, et les 13 lapins importés de Grande-Bretagne par un riche amateur de
chasse en 1859 sont considérés comme I’origine des 600 millions d’individus recenses 80 ans
plus tard (Zenger et al. 2003). Tatem et al. (2006) ont, quant a eux, retracé les routes
d’invasion du moustique tigre Aedes albopictus a partir de données de trafics aériens et de
données climatiques. Toutefois, les méthodes directes sont trés limitées pour plusieurs
raisons. Tout d’abord, les informations documentaires associees a une invasion donnée sont
souvent incompletes ou méme absentes. En particulier, les densités souvent faibles
d’individus pendant les étapes d’introduction et d’établissement rendent la détection précoce
difficile. De plus, les scénarios d’invasions peuvent étre trés complexes avec par exemple des
phénomenes d’introductions multiples (Bossdorf et al. 2005; Roman & Darling 2007).

c) Comment retracer les routes d’invasion : les méthodes indirectes

Les méthodes indirectes sont basées sur I’utilisation de marqueurs moléculaires. A
partir de divergences de séquences ou de fréquences alléliques, il est possible d’identifier des
patrons génétiques intra et inter-populationnel permettant d’inférer des liens de parenté entre
populations. Par exemple, des statistiques résumées de la diversité genétique inter-
populationnelles, telles que les Fst (Weir & Cockerham 1984) ou les vraisemblances
d’assignation (Rannala & Mountain 1997), peuvent étre utilisées afin de retracer les routes
d’invasion (Genton et al. 2005; Tepolt et al. 2009; Thibault et al. 2009). Ciosi et al. (2008)
ont ainsi mis en évidence au moins cinq introductions indépendantes en Europe depuis
I’Amérique du Nord de la chrysomeéle du mais Diabrotica virgifera virgifera. D’autres
méthodes plus récentes de regroupement d’individus ou de populations basées sur des
modeles et le calcul de vraisemblances tels que STRUCTURE (Pritchard et al. 2000), BAPS
(Corander et al. 2003) ou GENELAND (Guillot et al. 2005) sont également utilisées pour
inférer des populations sources (e.g. Darling et al. 2008; Marrs et al. 2008; Rollins et al.
2009).

Toutefois, toutes ces méthodes ont également leurs limites. Estoup & Guillemaud
(2010) ont ainsi montré a I’aide de données simulées que lorsque les temps de divergence
entre populations sont faibles (comme c’est le cas pour beaucoup d’invasions récentes),
jusgu’a 40% des topologies de dendrogrammes (ici des arbres de voisinage construits sur des
marqueurs génétiques neutres de type microsatellite) donnaient une image incorrecte des
routes d’invasion. De méme, il a été montré que les routes d’invasion inférées a partir des Fsrt

et les vraisemblances d’assignation étaient soumises a des taux d’erreur parfois élevés
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(Guillemaud et al. 2010). De maniére générale, toutes ces méthodes présentent trois limites
importantes. Premierement, elles ne prennent pas en compte la stochasticité démographique et
génétique potentiellement tres forte au cours d’une invasion biologique. En particulier, la
dérive génétique liee aux effets de fondation va augmenter la différentiation génétique entre
une population envahissante et sa source en modifiant les fréquences alléliques aléatoirement
(Knowles 2009). Une seule population source peut ainsi donner naissance a une infinité de
populations tres différenciées au hasard des échantillonnages et des goulots d’étranglement, et
brouiller ainsi considérablement le signal génétique (Estoup & Guillemaud 2010).
Deuxiémement, elles considérent que I’échantillonnage est exhaustif, or parmi les
échantillons a disposition d’un généticien des populations, la source réelle peut par exemple
étre absente (Guillemaud et al. 2010). Finalement, ces méthodes indirectes (tout comme les
méthodes directes) ont le désavantage de ne pas fournir de supports statistiques permettant de
mesurer quantitativement la confiance que I’on peut accorder a un résultat plutét qu’a un
autre.

L’Approximate Bayesian Computation (ABC, Beaumont et al. 2002) est une methode
récemment développée qui se révele étre un outil puissant pour aborder de nombreuses
questions en génétique des populations. L’ABC est une méthode d’inférence fondée sur des
modeles dans un cadre Bayésien et qui consiste notamment a approximer des vraisemblances
de modeéles complexes (généralement tres difficiles a calculer) par le biais de simulations de
grands nombres de jeux de données (voir Encadré 1, Beaumont 2010; Bertorelle et al. 2010;
Csillery et al. 2010; Lopes & Beaumont 2010). L’utilisation de la méthode ABC permet
d’inclure a I’analyse des données historiques (e.g. temps depuis une divergence) et
biologiques (e.g. modéle mutationnel de marqueurs) en plus des donnees génétiques. Dans le
cadre de I’inférence de routes d’invasion, I’ABC s’est réveélée trés puissante : elle permet de
prendre en compte I’existence de goulots d’étranglement (e.g. Pascual et al. 2007),
d’hybridations (e.g. Verdu et al. 2009) ou de populations non échantillonnées (e.g. Miller et
al. 2005). Par ailleurs, il est possible de quantifier la probabilité d