COMMENT LES PEUPLEMENTS DE PLANTES
ET D’INSECTES PHYTOPHAGES
SE FACONNENT MUTUELLEMENT :

LA THEORIE COEVOLUTIVE
DE LA STRUCTURE DES PEUPLEMENTS

Daniel LACHAISE

Laboratoire de Biologie et Génétique Evolutives du C.N.R.S.
F. 91190 Gif-sur-Yveltie

Au cours de leur histoire évolutive respective, deux popula-
tions d’organismes, méme tres différents, ont pu rester liés I'une
a l’autre par une étroite interdépendance. Si celle-ci s’est main-
tenue sur une période de temps assez longue, elle a pu étre source
de coévolution, chaque changement évolutif chez ’'une entrainant
nécessairement un changement évolutif chez I’autre. Dans une telle
coévolution la valeur adaptative de chaque génotype dépend non
seulement des densités des populations et de la composition géné-
tique de I’espéece considérée, mais aussi de celles de I'espéce avec
laquelle elle interagit (Roughgarden, 1976 ; Futuyma, 1979). On
concoit aisément qu’un tel processus influe directement sur la
structure des peuplements, laquelle pourrait étre, ne serait-ce
qu’en partie, le témoignage d'une longue évolution paralléle. Une
des recherches les plus passionnantes de 1’écologie évolutive, et
des plus actuelles, est incontestablement celle qui s’intéresse au role
évolutif qu’ont pu jouer les uns sur les autres des organismes
n’échangeant pas de génes entre eux. Nombre de « bindmes » écolo-
giques, « parasite-hote », « prédateur-proie », « herbivore-plante »,
« pollinisateur-plante a fleur », ne sont pas des rencontres fortuites
mais le fruit d’'une longue coévolution.

La discussion sera limitée ici au role des interactions plantes-
insectes dans le déterminisme de la structure de leurs peuplements
respectifs. On peut dire de toute population animale ou végétale
qu’elle est, 4 des degrés divers, susceptible de coévoluer avec n’im-
porte quoi autour d’elle, pour autant que ce « n’importe quoi »
exerce sur elle une pression sélective et soit lui-méme capable
d’évolution (Feeny, 1975).
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Ainsi, par exemple, la structure du peuplement de figuiers
(Ficus spp, Moraceae) d’une forét sempervirente d’Afrique tropi-
cale et celle du peuplement sympatrique d’Agaonidae (Hyménop-
teres Chalcidoidae), leurs pollinisateurs obligatoires et spécifiques,
trouvent-elles incontestablement leur déterminisme dans la coévo-
Iution, qui a lié par couple d’espéces, la plante et I'insecte (Wiebes,
1979). Bien entendu, il s’agit la d’'un cas extréme ol la stricte inter-
dépendance et la haute spécificité ont rendu la survie de chacun
tributaire de celle de I'autre. La structure des peuplements de I’'un
ne peut que refléter celle des peuplements de I’autre. Cependant,
il serait erroné de croire que toute interaction plante-insecte
parce qu’elle est plus ou moins étroite, reléeve d’un processus coévo-
lutif. On attribue souvent abusivement a la coévolution des sys-
téemes plante-insecte dont I’histoire évolutive n’a été qu’unilaté-
rale. Nombre de cas de spécialisation trophique d’un insecte pour
une plante ne relévent pas de la coévolution. Pour qu’il y ait eu
coévolution, il faut que le processus ait été réciproque, que I’his-
teire évolutive de la plante se justifie autant par I’histoire évolutive
de I’insecte que celle-ci s’explique par la premiere (Janzen, 1980).

Dans la théorie «classique » de la structure des peuplements,
la composition en espéces de ces derniers est déterminée par des
processus d’immigration et d’extinction d’espéces, une sorte de
« sélection » au niveau des especes. La théorie « coévolutive » de
la structure des peuplements, pour reprendre I’expression de
Futuyma (1979), est une autre facon d’expliquer la composition
en espéces des peuplements, qui attribue dans ce processus un
role moteur a la sélection des génotypes au sein des populations.

Comme toute théorie porteuse d’une explication synthétique,
la coévolution fait ’objet d’apres controverses. On accuse souvent
Papproche coévolutive de finalisme. Il faut bien reconnaitre que
si les faits sont souvent éloquents, la faccn de les interpréter
échappe assez difficilement a un langage finaliste. Par ailleurs, si
la coévolution est I’hypothése la plus plausible lorsqu’on observe
des co-adaptations morphologiques et réciproques comme, par
exemple, les poches a pollen des femelles d’agaonides en relation
avec le mécanisme de déhiscence des étamines de Ficus et avec le
mode d’ouverture des sycones a maturité (Galil et Eisikowitch,
1969 ; Ramirez, 1969 ; Galil et coll., 1973 ; Ramirez, 1974), ce n’est
pas nécessairement la seule explication de toute structure spécia-
lisée. Qu’une structure morphologique, une texture de tissu, une
substance chimique ait un role incontestable de défense contre les
insectes, ne signifie pas pour autant qu’elle ait été sélectionnée en
tant que telle. Néanmoins, elle a tout aussi bien pu I’étre. C’est trés
exactement a ce niveau qu’apparaissent les difficultés et que se
fent jour les controverses lorsqu’il s’agit de faire la part de ce qui
releve de la coévolution et de ce qui n’en reléve pas.

Depuis qu’Ehrlich et Raven (1964) ont formulé de facon pré-
cise I’hypothése coévolutive qui attribue aux substances chimiques
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défensives des plantes un role clé dans la détermination du mode
de coévolution entre les Lépidopteres et leurs plantes hotes, les
raisons de suspecter que la coévolution entre les insectes phyto-
phages et les plantes est fondée et qu’elle a d’'une facon générale
une base au moins partiellement biochimique, se sont accumulées.
Les substances chimiques impliquées ont longtemps été qualifiées,
avec plus ou moins de bonheur, de «secondaires» parce que
chaque famille de ces substances est restreinte a des groupes limi-
tés de plantes et parce qu’elles semblaient généralement ne pas
intervenir dans la machinerie cellulaire commune a la plupart des
veégétaux. L’évolution de ces substances ne devenait donc compré-
hensible que si on les replacait dans un contexte écologique fai-
sant intervenir d’autres organismes que les plantes qui les avaient
produites (Whittaker, 1970). Or, Seigler et Price (1976), faisant la
synthése d’un certain nombre de travaux antérieurs, ont montré
que nombre de ces produits naturels, dits impreprement secon-
daires (terpénes, alcaloides, cyanolipides, composés cyanogénéti-
ques) ne sont pas en réalité des produits statiques, issues finales
du métabolisme, autant dire des déchets, mais qu’ils existent en
équilibre dynamique, avec des taux de renouvellement rapides
impliquant des cycles ol interviennent des produits primaires tels
que des sucres ou des acides aminés. C’est pourquoi il v a autant
de raisons de penser qu’ils ont été sélectionnés pour leur role dans
les prccessus métaboliques primaires, que pour un quelconque role
de défense anti-phytophage. Robinson (1974) a ainsi montré que
les alcaloides pouvaient étre des métabolites actifs susceptibles
d’intervenir dans plusieurs fonctions physiologiques de la plante
comme, par exemple, une mise en réserve d’azote (Bell et Tiri-
manna, 1965 ; Janzen, 1969). Whittaker et Feeny (1971) arrivent
a la méme conclusion a partir d’autres composés allélochimiques.
Autrement dit, méme si un composé chimique apparait de toute
évidence toxique pour un insecte, cela n’implique pas nécessaire-
ment que c’est la sa fonction écologique initiale (Feeny, 1975). Pré-
cisons que Seigler et Price (loc. cit.) ne remettent pas en cause le
role défensif de telles substances, qu’ils jugent méme « impression-
nant », mais explorent la possibilité que d’autres avantages sélec-
tifs puissent exister pour elles qui conduiraient & moduler le fon-
dement biochimique de I’hypothése coévolutive.

Muller (1969) fait ainsi remarquer que si la fonction originclle
et primaire des toxines produites par les plantes a été la toxicité
vis-a-vis des animaux, on a quelques difficultés a concevoir com-
ment de telles substances ont pu apparaitre. On pcut, cependant,
imaginer que plusieurs processus meétaboliques aient pu opérer
simultanément et que des pressions sélectives aient par la suite
favorisé certains sous-produits formés plutot que d’autres. Ainsi,
la toxicité de ceux-ci a I’égard des animaux a trés bien pu n’étre
que secondaire et postérieure a leur élimination du protoplasme.
Feeny (1975), un des péres de cette interprétation biochimique de
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la coévolution entre les plantes et les insectes, précise lui-mdme
que les espéces phytophages sont sujettes a une tres grande varilté
de pressions sélectives qui n’ont pas grand-chose a voir avec la
chimie de leurs plantes-hotes. Aussi, est-ce la résultante entrc la
ccévolution biochimique et 1a capacité de réponse de la popula’ion
aux autres pressions sélectives du milieu qui doit étre impliquée
dans la diversité des différents modes d’exploitaton des ressouices
par les insectes phytophages. Feeny (loc. cit.) suggére que 'impor-
tance relative de ces deux classes de phénomeénes doit dépendre
dans une large mesure de la structure et de la diversité des peu-
plements de plantes. La question qui est posée ici est de savoir
si la réciproque n’est pas également vraie, autrement dit, si la
structure des peuplements n’est pas en partie déterminée par ces
facteurs.

Le travail de compilation présenté ici est une approche synthé-
tique de la théorie coévolutive de la structure des peuplements au
travers de certains aspects de I'interface plantes-insectes (1). Il est
nécessaire de préciser que la notion de coévolution est une notion
infiniment plus complexe ou sont en jeu bien d’autres compo-
santes. Le raisonnement suivi tout au long de la discussion qui va
suivre repose entierement sur ce qu’il faut bien reconnaitre comme
un postulat de base : le role fondamental de la sélection naturelle
dans I’allocation des ressources, aussi bien au sein des populations
de plantes qu’au sein des populations d’insectes phytophages. A
cet égard, la théorie coévolutive suit la méme logique et reprend
la méme argumentation que celle proposée par Cody (1966) et
Levins (1968) pour les stratégies de reproduction.

Cette argumentation est reprise ici afin de montrer que les
mécanismes coévolutifs sont des facteurs, parmi de nombreux
autres (voir par exemple Barbault, 1981), susceptibles d’intervenir
dans le déterminisme de la structure et de la dynamique des peu-
plements. Aussi, abordera-t-on successivement : 1. Les faits ; autre-
ment dit on cherchera a comprendre ce que 'on appelle la « struc-
ture» d’un peuplement, a savoir quel est le contenu de cette
notion et comment elle peut s’exprimer quantitativement ou se
représenter graphiquement. 2. Les composés allélochimiques ;
quelles sont les substances chimiques, tout au moins les plus im-
pcrtantes d’entre elles, incriminées dans le déterminisme de la
dite structure ? 3. Le mécanisme proprement dit, comment la géné-
tique des populations, aussi bien celle des plantes que celle des
insectes phytophages, intervient-elle pour expliquer le réle possible
de ces composés ? 4. Une discussion récapitulative ; ou, fort des
arguments présentés dans les paragraphes précédents, on cher-
chera a répondre a trois séries de questions : (a) Tout d’abord,
existe-t-il d’une facon générale des faits convaincants prouvant la

(1) Voir aussi Edwards et Wratten (1980).
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réalité de la coévolution ? De facon plus particuliére, en existe-t-il
faisant intervenir des substances allélochimiques ? (b) Quels sont
les termes de la théorie coévolutive élaborée a partir de myriades
d’observations ? (¢) Finalement, on cherchera a vérifier la valeur
de cette théorie en appliquant ces termes a un exemple concret,
celui des insectes du chéne.

LA STRUCTURE DES PEUPLEMENTS : LES FAITS

Selon que I'on appréhende la notion de peuplement de facon
globale (tous arthropodes confondus, par exemple) ou de facon
plus restrictive (une famille d’insectes particuliére par exemple),
selon que l’approche est réalisée a I’échelle géographique, régio-
nale ou locale, selon qu’on se référe a une mosaique d’habitats ou
a un habitat donné, a tout un spectre de plantes-hotes ou a une
certaine plante-hdte, on peut aboutir a des interprétations tres
variées quant aux facteurs impliqués dans le déterminisme de la
structure de ce peuplement. Ainsi, I’étude expérimentale de la
recolonisation d’ilots de mangrove préalablement défaunés, telle
que I’a réalisée Simberloff (1978 incluant les nombreuses réfé-
rences antérieures), suggere que la structuration des peuplements
— résultante du renouvellement des espéces par immigrations et
extinctions — s’accorde assez bien avec la théorie de la biogéogra-
phie des iles (MacArthur et Wilson, 1967). A la suite de Southwood
(1961), toute une littérature s’est forgée au cours de ces vingt der-
niéres années sur la relation « distance-surface/nombre d’espéces »
(Strong, 1974 a, b, ¢ ; Diamond et coll.,, 1976 ; Gilpin et Diamond,
1976 ; Cody et Diamond, 1975 ; Martin, 1981, entre autres). De nom-
breux travaux se sont notamment accumulés pour montrer la
valeur générale de I’hypothése selon laquelle, plus une plante a une
vaste distribution, plus elle s’aveére héberger un nombre élevé
d’espéces d’insectes. Strong (1974 b et c) et Strong et coll. (1977) ont
ainsi montré que l’aire occupée par une plante et la densité de
celle-ci dans cette aire étaient des facteurs déterminants de I'im-
pertance du peuplement local d’insectes de la plante-hote en
guestion.

En Californie et sur le littoral atlantique des Etats-Unis, la
richesse spécifique des peuplements d’Hyménoptéres cynipines
produisant les galles du chéne peut ainsi étre aisément déduite
de I’aire de distribution géographique de leurs chénes-hotes (Cor-
nell et Washburn, 1979). Mais ’exemple le plus spectaculaire est
incontestablement celui des arthropodes des genévriers étudiés
en Angleterre par Ward (1977) et Ward et Lakhani (1977), puis
repris par Strong en 1979. Ward (1977) a concentré son attention
sur les especes d’arthropodes étroitement associées aux genévriers.
Leur recensement, réalisé sur deux races indigénes de Juniperus
communis dans 25 sites différents, révele une étroite corrélation
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locale entre le nombre d’espéces d’arthropodes et la densité de
ces genévriers. Strong (1979) a montré que cette remarquable cor-
rélation se retrouvait a ’échelle de toute I’Angleterre.

Cependant, cette relation « nombre d’espéces/surface» est
plus une constatation qu’une explication. Celle-ci peut découler
de I’hétérogénéité de I’habitat aussi bien que de la surface en soi,
la premiére ayant une forte chance de s’accroitre lorsque la se-
conde s’agrandit. S’il y a toujours plus d’especes d’arthropodes la
ou les genévriers sont les plus abondants, quelle que soit la lati-
tude, ce ne sont pas les méimes especes d’arthropodes qui exploitent
les Juniperus au nord et au sud de I’Angleterre. La faune des gené-
vriers montre donc que des especes relativement spécialisées de
phytophages qui dépendent d’'une méme plante-hote peuvent trés
bien avoir une distribution géographique tout a fait différente de
celle de leur hote.

Strong (1977 a et b) a montré un phénomene semblable chez
les nombreuses especes de Chrysomélides hispines spécialisées aux
feuilles immatures de Zingiberales en Amérique centrale. Chaque
espéce d’hispine est généralement limitée a une seule famille de
Zingiberales. Les especes a large distribution géographique sup-
portent globalement un nombre plus élevé d’hispines sur I’en-
semble de leur aire de distribution, ici encore a la faveur d’un
remplacement géographique d’especes. Cependant, le nombre d’es-
péces d’hispines coexistant localement dépend d’autres facteurs
comme la taille de ’hote, son abondance locale et la diversité des
différentes familles de Zingiberales disponibles, mais non direc-
tement de la distribution globale de I’hote hors de ’aire de récolte.

Les facteurs qui sont impliqués dans la relation « nombre
d’espéces/aire » associant les insectes phyvtophages et leurs plantes-
hotes peuvent étre tres variables selon le couple « plante/insecte »
étudié. L’association étroite des Lissocephala avec les figuiers
africains en est un exemple. Lissocephala est un genre de Diptéres
Drosophilidae endémique a la région afro-tropicale (Tsacas et
coll.,, 1981). La totalité des espéces de Lissocephala sont stricte-
ment dépendantes pour leur reproduction de la cavité close des
sycones immatures (= figues =— réceptacles floraux) des Moraceae
du genre Ficus (Lachaise, 1977 ; Lachaise et Tsacas, 1982). Si la
spéciation des Lissocephala n’a pas été directement impliquée dans
le processus coévolutif qui a assujetti I'un a 'autre le figuier et
son pollinisateur obligatoire et spécifique, elle en a tres vraisem-
blablement été un sous-produit évolutif. Les Lissocephala se
seraient différenciées par évolution convergente avec I’agaonide
pollinisateur (Lachaise et coll.,, 1982). La paroi externe du sycone
immature, imprégnée d’'un latex qui contient entre autres compo-
sés allélochimiques une puissante protéase, la ficine (Janzen,
1979), est impropre a la ponte de toute espece de drosophilide. La
colonisation des figues par ces Diptéres débute donc par l'inté-
rieur. Le systéme trés complexe de « défenses anti-phytophages »
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du sycone immature (fermeture du réceptacle, texture de l’exo-
carpe, lignification de I’endocarpe et/ou barrieres chimiques) pré-
sente néanmoins une faille inévitable, « I’endroit» ou la femelle
pollinisatrice péneétre le sycone, en I'occurrence l’ostiole. Il est en
effet absolument obligatoire que le pollinisateur puisse contour-
ner toutes ces barrieres anti-phytophages sans avoir a en subir les
effets. En franchissant, sans le percer, le bouchon ostiolaire du
sycone hermétiquement clos (une structure formée de I’empile-
ment hélicoidal et de I'imbrication de nombreuses bractécs char-
nues) a la suite du pollinisateur, la larve de Lissocephala profite
de «l'impunité » du comportement de celui-ci (Lachaise, 1977).

Avec 20 especes connues aujourd’hui, on est certainement
encore loin du nombre réel d’espéces de Lissocephala vivant en
Afrique, chaque nouveau Ficus étudié apportant sa moisson d’es-
peces nouvelles (Tsacas et Lachaise, 1979 ; Tsacas et Chassagnard,
1981). Néanmoins (on commence a avoir une certaine idée de la
structure des peuplements de Lissocephala, méme si les méca-
nismes impliqués sont encore loin d’étre clairs.

Chaque espéce de Lissocephala peut dépendre d’un nombre
de Ficus-hotes plus ou moins grand ; par ailleurs chaque espeéce
de Ficus peut héberger plusieurs espéces de Lissocephala. Les
différentes espéces de Ficus peuvent donc avoir des espéces de
Lissocephala qui leur sont propres (tout au moins dans la limite
des connaissances actuelles) et d’autres qui leur sont communes.
Chaque espéce de Ficus produit ainsi a la fois des espéces de
Tsacas et Lachaise (1979) ont montré que le nombre d’espéces de
Lissocephala cohabitant un méme sycone est corrélé positivement
et de facon hautement significative avec le nombre d’individus qui
y vivent. Par ailleurs, le nombre de groupcs d’espéces est corrélé
positivement et significativement avec le nombre d’espéces pré-
sentes ; ce qui est intéressant dans la mesure ol chaque groupe
d’espéces correspond a un degré de spécificité différent (Fig. 1).
Les différentes espéces de Lissocephala peuvent ainsi cohabiter
dans un méme sycone parce qu’elles pondent les unes aprés les
autres, au fur et a mesure que s’effectue le développement floral
de la fig. immature. Plus la ponte est précoce, plus la spéci-
ficité est étroite ; en corollaire, plus la ponte est tardive, plus la

.....

a spécificité étroite. Il existe donc cinq niveaux auxquels on peut
appréhender la notion de peuplements de Lissocephala : par rap-
port (1) au peuplement de Ficus, (2) a chaque espéce de Ficus,
(3) a chaque population de Ficus, (4) a chaque arbre et méme (5) a
chaque figue. Le déterminisme de ces structures en «poupées
russes » releve d’'un nombre croissant de facteurs a mesure que
I’on passe de la figue au peuplement de Ficus. Aux facteurs qui
régissent les gradients de spécialisation et la succession des pontes
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des espéces de Lissocephala sur chaque sycone, s’ajoutent pro-
gressivement ceux qui controlent la dynamique des différentes
pepulations de chaque espece de Ficus, ceux qui déterminent les
différences dans la stratégie de reproduction des différentes es-
péces de Ficus et donc la phénologie comparée de leur production
respective de figues, puis des facteurs de peuplements comme
leurs distributions et leurs densités relatives (LLachaise et Tsacas,
1982).

(0] @)
(o)
T T L] T T T T T
1 5 10 15 7 2 3 4
individus espéces
Figure 1. — Peuplement de Diptéres Drosophilidae de Ficus sur Forsskal

(= capensis Thunberg) dans les savanes préforestiéres de Lamto, en Cote-d’Ivoire ;

(4 gauche) : régression du nombre d’espéces de Lissocephala sur le nombre

d’individus cohabitant un méme sycone (r = 0,88; p <« 0,01) ; (4 droite)

régression du nombre de groupes d’espéces de Lissocephala sur le nombre d’espéces

coexistant dans un méme sycone (r = 0,81 ; p < 0,01) (redessiné d’aprés Tsacas
& LAcHAISE, 1979).

On voit donc combien les mécanismes en jeu dans le détermi-
nisme de la structure des peuplements sont multiples et complexes
— aussi complexes en réalité que le niveau d’organisation qu’ils re-
présentent est élevé. Si on appréhende cette notion de peuplement,
qui peut étre aussi cumulative que la distribution géographique
du taxon concerné le permet, a I’échelle de toute I’aire de distri-
bution géographique d’une espéce de Ficus ou méme de celle de
Iensemble des Ficus-hotes, on accroit d’autant les séries de fac-
teurs en en faisant intervenir de nouveaux comme I’hétérogénéité
des différents habitats, puis ceux d’ordre biogéographique. Toute
la question est de savoir si le cumul des distributions de peuple-
ments locaux conduit a une nouvelle distribution de méme type et
si le peuplement que celle-ci est censée traduire a une réalité éco-
logique. Un début de réponse est apporté par la figure 2 qui repré-
sente la relation liant le nombre d’especes de Lissocephala au
nombre d’espéces de Ficus-hotes dans la région afro-tropicale.
En premiére analyse, on est frappé par la similitude des courbes
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traduisant un peuplement local, ici la forét sempervirente de Tai
en Cote-d’Ivoire, ou le peuplement global a I’échelle biogéogra-
phique, ici la région afro-tropicale. Le coefficient de corrélation
est aussi élevé pour l’ensemble de la région biogéographique
(r = 0,967) que pour la forét de Tai (r = 0,976). En réalité, si la
ccrrélation entre le nombre d’espéces de Lissocephala et le nombre
d’espéces de Ficus correspond a une réalité écologique pour la
forét de Tai, cela pourrait ne pas étre le cas pour ’ensemble de la
région afro-tropicale. Cela pourrait s’expliquer par tout un en-
semble de raisons méthodologiques, biologiques et statistiques. La
premiere vient de la facon méme de construire ces courbes. Des
classes sont définies en combinant toutes les espéces de Ficus deux
a deux, trois a trois et ainsi de suite. Puis on calcule le nombre
moyen d’espéces de Lissocephala par classe, ainsi que son écart
type. Le point obtenu pour la premiére classe qui rassemble toutes
les espéces de Ficus prises isolément, correspond donc au nombre
moyen d’espéces de Lissocephala par Ficus ; ’écart type est grand.

ny
o
N

AFRIQUE TAI

NOMBRE d'ESPECES de LISSOCEPHALA
o

104 4
5] | i
b
3

14 4

T T T T T ; T

1 5 10 15 1 5 10

NOMBRE d'ESPECES de FICUS—HOTES
Figure 2. — Peuplement de Diptéres Drosophilidae des Ficus, Moracées. Régression

du nombre moyen d’espéces de Lissocephala obtenues par émergence des sycones

immatures sur le nombre d’espéces de Ficus hoétes ; (A gauche) : peuplement de

I’ensemble de la région afro-tropicale (r = 0,967 ; p < 0,01) ; (&4 droite)

peuplement de la forét dense humide de Tai au sud-ouest de la Cote-d’Ivoire
(r = 0,976 ; p < 0,01).
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La derniére classe n’a qu’une valeur, celle du point défini par la
richesse spécifique des Lissocephala et la richesse spécifique des
Ficus ; bien entendu, il est dépourvu d’écart type. Or, le principe
méme consistant a combiner les espéces de facon croissante n’a
de signification biologique que si celles-ci sont sympatriques a
I’échelle de I’habitat des Ficus. Car alors, et alors seulement, est
susceptible d’intervenir chez les Lissocephala une quelconque sélec-
tion de I’hote.

La seconde raison méthodologique tient a ce que le nombre
de Ficus étudiés pour leur faune de Lissocephala est trés faible
dans les localités autres que Tai. Aussi, le peuplement de Lisso-
cephala de cette derniére localité impose-t-il vraisemblablement
sa structure au peuplement global de Lissocephala, tous pays
confcndus.

A cela s’ajoutent des raisons statistiques portant sur le cumul
des distributions. En effet, si le cumul de plusieurs distributions
de Poisson, par exemple, donne une nouvelle distribution de
Poisson, il n’en va pas de méme des distributions gaussiennes dont
le cumul ne conduit pas nécessairement a une nouvelle distribu-
tion gaussienne. Dans le cas d’une distribution du premier type,
si la structure du peuplement de drosophilides a chacun des ni-
veaux, figue, population de figuiers dans un habitat, ensemble
d’habitats, aire de distribution géographique du ou des Ficus-
hotes) pourrait n’étre qu’une amplification du niveau d’ordre
inférieur, il n’y a plus aucune raison pour qu’il en soit ainsi dans
le second. Sur la figure 2, la distribution sur les ordonnés, qui est
dissymétrique sur le segment 1-15 (Afrique) ou 1-10 (Tai), se rap-
procherait davantage de la distribution de Poisson, alors que celle
de I’abcisse a été choisie monotone. En conséquence, les distribu-
tions n’apparaissent pas plus gaussiennes en y qu’en x. Cela pour-
rait étre une des raisons expliquant la similitude des courbes se
rapportant respectivement a ’Afrique et a la seule localité de Tai.
C’est pourquoi aussi on n’est pas autorisé a attribuer une quel-
conque signification statistique a la valeur du coefficient de cor-
rélation ; on constatera seulement que cette valeur est forte.

Ainsi, les principaux facteurs déterminant localement la struc-
ture des peuplements d’insectes phytophages spécialisés a un type
de plante-hote particuliére (Lissocephala inféodées aux Ficus par
exemple) peuvent différer notablement de ceux impliqués dans le
déterminisme du peuplement de I’ensemble des arthropodes asso-
ciés a une plante-hote donnée, du type de ceux étudiés par Strong
(1974 a et b) et Strong et coll. (1977).

C’est en tout cas ce que suggeérent aussi Gilbert et Smiley (1978)
qui ont analysé de facon détaillée les facteurs déterminant la
diversité locale des peuplements d’héliconiines. Ces derniers repré-
sentent une composante constante des peuplements de Rhopalo-
céres de la région néotropicale. La particularité des héliconiines
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vient notamment de ce que les chenilles de toutes les especes
exploitent exclusivement des plantes de la famille des Passiflora-
ceae, principalement celles du genre Passiflora (Benson et coll,
1976). Dans leur recherche des facteurs régissant la structure des
peuplements d’héliconiines au niveau local, Gilbert et Smiley
(1978) ont d’abord montré qu’il n’y avait pas de corrélation entre
le nombre d’espéces d’héliconiines trouvées sur chaque espece de
Passiflora et I'aire de distribution géographique de cette plante.

La structure locale des peuplements d’héliconiines obéit a un
déterminisme complexe ou interviennent des facteurs historiques
(biogéographiques et évolutifs) et des facteurs écologiques aussi
divers que la variété des ressources, la structure de I’habitat, la
productivité et la prévisibilité des ressources, le statut succession-
nel des espéces de Passiflora, ou encore des facteurs climatiques,
liés a l’altitude, engendrant des remplacements d’especes.

A la faveur des «refuges forestiers » qui ont existé pendant
les périodes froides du Pleistocéne en Amérique du Sud, une radia-
tion adaptative de grande envergure s’est produite chez les héli-
coniines en général, et plus particuliérement au sein du genre
Heliconius (Turner, 1976). Une fois la continuité de la forét res-
taurée, les nouvelles espéces qui s’étaient différenciées dans les
refuges, ont recolonisé de facon inégale et partielle les vastes zones
séparant ceux-ci. La sympatrie qui en a résulté a été trés variable
d’'une zone a l'autre. Aussi, les facteurs historiques relevant des
conditions mémes de la spéciation allopatrique des héliconiines,
contribuent-ils a justifier les différcnces observées dans la diver-
sité des peuplements d’héliconiines d'une localité a ’autre (Gilbert
et Smiley, 1978).

Aussi, pour minimiser I'influence des facteurs historiques dans
la recherche du déterminisme de la structure locale des peuple-
ments, Gilbert et Smiley (loc. cit.) ont-ils choisi de comparer des
localités au sein de régions comparables quant a l'influence des
refuges. Parmi les facteurs écologiques que ces auteurs ont étu-
diés, la variété des ressources est de toute évidence un facteur
majeur régulant la diversité spécifique des héliconiines au niveau
local. La figure 3, qui rassemble les résultats obtenus dans une
dizaine de localités bien étudiées, montre clairement que la diver-
sité taxinomique des Passifloracées justifie localement I’essentiel
de la variation de la richesse spécifique des héliconiines (r = 0,82 ;
p < 0,05) ; le coefficient de corrélation ayant une valeur encore
plus élevée lorsque le nombre d’espéces du seul genre Heliconius
est rapporté au nombre d’espéces de plantes (r = 0,87 ; p < 0,01).
La encore, il serait sans doute nécessaire de vérifier le caractére
gaussien des distributions avant d’introduire les notions toutes
relatives de seuils de signification. Cependant, il n’en resterait
pas moins que la valeur du coefficient de corrélation est élevée.
Par ailleurs, Gilbert et Smiley (loc. cit.) font remarquer que le fait
que 90 % des points concernant les Heliconius se situent sur la
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bissectrice ou au-dessous d’elle, alors que 90 % des points des
héliconiines tombent au-dessus, traduit ’existence de deux types
de ressources chez les Passiflora : les nouvelles pousses (exploitées
par la plupart des Heliconius) et les feuilles plus agées (exploitées
par les autres héliconiines).

Dans le méme ordre d’idée Chew (1981) suggere aussi que la
composition de la flore de Cruciféres et ’abondance de celles-ci
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Figure 3. — Peuplement de Lépidoptéres Nymphalidae Heliconiinae des Passiflora
(Passifloracées) dans 10 localités différentes du Costa Rica, de Trinidad, du Brésil
et du Mexique ; (& gauche) : régression du nombre d’espéces d’héliconiines sur
le nombre d’espéces de Passiflora hotes (r = 0,82; p < 0,05) ; (& droite)

régression du nombre d’espéces d’Heliconius sur le nombre d’espéces de Passiflora
hotes r = 0,87; p < 0,01). Les cercles blancs indiquent les localités ou les
héliconiines les plus abondants sont nettement associés avec les espéces de
Passiflora les plus abondantes (redessiné et simplifié d’aprés GILBERT & SMILEY,

1978).

sont plus importantes pour déterminer I’abondance et la distri-
bution écologique des Lépidoptéres du genre Pieris, que les in-
teractions entre les différentes espéces de papillons. Un simple
changement dans la flore de Cruciféres suffirait a expliquer les
extinctions locales d’espéces de Pieris sans qu’aucune compétition
entre Lépidoptéres n’intervienne.

L’association des insectes phytophages avec leurs plantes-
hotes est un phénomeéne foncierement dynamique dans la mesure
ou le nombre d’espéces d’insectes s’accroit rapidement, et selon
toute apparence de facon asymptotique avec celui des plantes-
hotes (Strong, 1979). La faune d’arthropodes des ilots de mangrove
préalablement défaunés est restaurée en quelques années (Sim-
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berloff, 1978) et il suffit de quelques milliers, voire de quelques
centaines d’années, pour que des especes végétales introduites
hébergent un nombre d’espéces d’insectes phytophages (générale-
ment prélevées sur la faune autochtone) sensiblement égal a celui
d’autres espeéces introduites ou a celui des espéces natives (Strong,
loc. cit.).

Selon Gilbert et Smiley (1978) il est vraisemblable que la plu-
part des taxa supérieurs de plantes tropicales hébergent au moins
quelques groupes d’insectes qui leur sont associés et avec lesquels
ils sont supposés avoir coévolué. Aussi, ne peut-on véritablement
comprendre les caractéristiques des peuplements de plantes comme
d’insectes, que si 'on est & méme de préciser comment ils intera-
gissent les uns avec les autres (Gilbert, 1977).

L’association plante-insecte peut étre le témoignage d’une lon-
gue coévolution qui a pu notamment contribuer a la fois a favo-
riser I’apparition, ou a accroitre, la diversité des composés allé-
lochimiques des plantes et les tolérances complémentaires des
insectes a certains d’entre eux (Fraenkel, 1959, 1969 ; Dethier, 1970,
1976, 1977). Des milliers de générations ont sans doute été néces-
saires pour que commencent a se traduire morphologiquement ou
physiologiquement les pressions sélectives réciproques de la co-
évolution (Strong, 1979). L’étroite association taxinomique entre
plante-hote et phytophages qui en a quelques fois résulté a pu per-
sister sur de longues périodes géologiques, comme 1’a montré Opler
(1973, 1974) chez les Lépidopteres mineurs de feuilles de chénes.

Cependant, des changements écologiques et biogéographiques
affectant les associations plante/insecte ont pu se produire sans
qu’aucune coévolution n’intervienne. Dans ces cas, ces associations
sont plus fortuites et labiles que celles issues de la coévolution
(Strong, 1979). Ceci a conduit Gilbert (1978) a distinguer la « mono-
phagie écologique » de la « monophagie de coévolution ». Toute
la question par rapport au probléme qui nous intéresse ici, a
savoir le role éventuel de la coévolution dans le déterminisme de
la structure des peuplements, est de pouvoir distinguer les asso-
ciations coévolutives de celles qui ne le sont pas.

Parmi les trés nombreux facteurs évoqués plus haut et
auxquels on a reconnu un role dans le déterminisme de la struc-
ture des peuplements, les substances allélochimiques sont considé-
rées comme des « facteurs clés » pour la théorie coévolutive de la
structure des peuplements. Toutefois, qu'une substance chimique
synthétisée par la plante ait pour fonction majeure de faire office
de barriere défensive contre les organismes animaux phytophages
n’est pas une notion évidente. C’est plus une hypotheése, contro-
versée par certains, qui s’intégre dans une certaine facon de penser
I’écologie depuis une vingtaine d’années. Cette hypothése s’appuie
cependant sur un certain nombre de faits, 4 savoir : toxicité effec-
tive de certaines de ces substances d’origine végétale pour une
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certaine catégorie d’organismes animaux ; capacité qu’ont certains
de ces derniers de contourner ces barriéres toxiques par divers
processus de détoxification supposés avoir été mis en place, eux
aussi, par le jeu de la sélection naturelle ; capacité de certaines
autres substances végétales non toxiques de former des complexes
dont I’effet, sinon le role, serait de réduire la digestibilité de la
plante pour l'organisme animal qui les consomme.

LES SUBSTANCES ALLELOCHIMIQUES

Il n’y a pas entre les catégories de substances allélochimiques
le cloisonnement marqué que laissent suggérer les attributions
habituelles (Moretti, comm. pers.). Ainsi, pour qualifier une sub-
stance d’alcaloide, suffirait-il, a la limite, qu’elle soit dotée d’un
atome d’azote et qu’elle soit basique. La L-DOPA, par exemple,
peut étre considérée comme un alcalcide, aussi bien que comme
un acide aminé de substitution. Toute substance contenant un
hydrcxyle phénolique peut étre appelée produit phénolique ; ce
sont, par exemple, les tanins bien connus. Les terpénes représentent
un domaine extrémement vaste. Ils abondent dans les Coniferes
et les Euphorbiacées notamment. Le latex de nombreuses plantes
en contient.

Aussi, y a-t-il toutes sortes de clés possibles pour classer ces
substances. Celle adoptée ici est celle retenue dans la théorie
coévolutive telle qu’elle est formulée par Feeny (1975, 1976) et
Rhoades et Cates (1976). Les toxines sont opposées aux substances
qui ne sont pas toxiques mais dont le seul effet est de réduire la
digestibilité de la plante. Encore faut-il préciser que I'une et ’autre
nction n’ont de sens que par rapport a un type d’organisme parti-
culier. Dans les problémes abordés ici, il s’agit de la toxicité ou
de la digestibilité des plantes par rapport aux seuls invertébrés
qui exploitent ces plantes-hotes comme aliments. Il va de soi
qu’'une substance toxique pour un insecte ne I’est pas nécessaire-
ment pour un mammifére. Aussi les généralisations issues de la
base biochimique de la théorie coévolutive de la structure des peu-
plements d’invertébrés ne valent-elles pas nécessairement pour
les vertébrés (voir a ce sujet, les discussions de Freeland et Janzen,
1974 ; Harborne, 1977, pp. 130-151, et Hladik et Hladik, 1977).

Par toxines, on entend des substances allélochimiques qui
sont létales pour les invertébrés phytophages ou qui réduisent
leur viabilité ou leur fécondité. Parce que la toxine agit directe-
ment sur le processus métabolique du phytophage, une tolérance
aux toxines est éventuellement sélectionnable chez celui-ci. Rares
sont les toxines qui n’aient pu, quelque pari, étre contournées par
sélection par au moins une population d’insectes qui a coévolué
avec la population de la plante. Aussi, les toxines ne sont-elles
efficaces en tant que défense, et pour autant que tel est le role
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auquel les a conduit la sélection, que si elles sont tres diversifiées
et que chacune d’elles est peu répandue.

Par substances réduisant la digestibilité de la plante a ’égard
de ses consommateurs potentiels, on entend une catégorie de
substances allélochimiques dont la cible est la protéine de la
plante elle-méme, donc I’aliment ingéré par le phytophage, mais
non directement le métabolisme de celui-ci. L’élément important
dans le raisonnement suivi dans la théorie coévolutive est que de
telles substances ne peuvent étre que subies et ne sont générale-
ment pas contournables par sélection. Pour étre efficaces de telles
substances doivent nécessairement étre trés répandues ct a fortes
concentrations.

ToxINES

Suivant Harborne (1977) on distinguera les toxines a base
d’azote et les toxines non azotées.

TOXINES A BASE D’AZOTE :

Il s’agit notamment des acides aminés non protéiques ou de
substitution (Fowden, 1970). Ils sont ainsi qualifiés parce qu’ils
ne sont pas habituellement incorporés dans la synthese des pro-
téines. S’il arrive qu’ils le soient par erreur, ’organisme produit
des enzymes qui ne peuvent pas fonctionner normalement et en-
trainent la mort de l'organisme (Rosenthal et coll, 1976). Ces
acides aminés non protéiques et toxiques sont assez caractéris-
tiques des graines de Légumineuses (Bell, 1972). Un exemple clas-
sique est la canavanine qui « mime » I’arginine dont elle ne differe
que par un groupement CH. remplacé par une molécule d’oxygéne.
La canavanine est présente cn particulier dans les graines du
haricot Jacques Canavalia ensiformis et de Dioclea megacarpa
dont elle peut représenter jusqu'a 10 % de leur poids sec. Si la
canavanine est toxique pour un grand nombre d’espéces d’insectes,
on connait néanmoins un Coléoptére bruchide du Costa Rica,
Caryedes brasiliensis, dont les larves accomplissent leur dévelop-
pement complet en se nourrissant exclusivement des graines toxi-
ques de Dioclea (Janzen, 1975 b). Les larves de ce bruchide sont
dotées d’une arginyle-tRNA synthétase qui discrimine la L-arginine
et la L-canavanine. Il en résulte que la substitution de¢ la L-argi-
nine est prévenue, contrairement a ce qui se passe chez des ani-
maux incapables de détoxifier la canavanine (Rosenthal ¢t coll,
1976 ; Janzen, 1977). La larve de ce bruchide n’est pas seulement
capable d’éviter la canavanine, elle en dégrade jusqu’a 60 % en
canaline et urée. Grace a une uréase particulierement active, I’'urée
est a son tour dégradée en ammonium qui peut ainsi étre récu-
péré. Ce qui fait dire a Janzen (1977) que Caryedes brasiliensis
est un spécialiste de la canavanine.

Un autre exemple d’acide aminé non protéique et toxique pour
nombre d’insectes est la L-DOPA, autrement dit la 3,4-dihydroxy-
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phénylalanine, dont il est bien connu qu’elle interfére avec ’acti-
vité de la tyrosinase dans le processus qui conduit au durcisse-
ment et a la mélanisation de la cuticule des insectes. Notons que
si la L-DOPA peut provoquer la mort des insectes, elle s’avere rela-
tivement peu toxique pour les mammiféres (Harborne, 1977), ce
qui illustre ce quc ncus disions plus haut. La L-DOPA est présente
aussi dans les graines de Légumineuses, ou elle représente une
barriere chimique efficace contre l’action des insectes. On la
trouve, notamment, a I’état libre a4 une concentration aussi forte
qu’inhabituelle (de 6 a 9 %) dans les graines du genre Mucuna
en Amérique centrale (Bell et Janzen, 1970). En relation avec cette
propriété, ces auteurs ont constaté qu’au moment précis de leur
maturité ou la concentration en L-DOPA libre est justement la
plus forte, les graines de Mucuna étaient libres de toute attaque
aussi bien d’insectes que de petits mammiféres granivores. Rehr
et coll. (1973) ont confirmé expérimentalement qu’a la forte
concentration trouvée naturellement dans les graines de Mucuna, la
L-DOPA inhibait complétement la prise de nourriture en provo-
quant la mort des chenilles du noctuide Prodenia eridania, et que
Peffet toxique pouvait méme étre sensible a faible concentration
au moins chez cette espece de Lépidoptére. Le role écologique de
la L-DOPA est suggéré dans le choix de la plante-hote, Mucuna
ou autres Légumineuses, exercé par les bruchides de la forét bré-
silienne (Janzen, 1969). Il peut arriver que de deux espéces d’arbres
de la famille des Légumineuses vivant cote a cote, 'une dont les
graines sont riches en L-DOPA soit libre de toute infestation due
aux bruchides, alors que ’autre dont les graines sont dépourvues
de substances allélochimiques défensives soit trés attaquées par
ce coléoptere.

Une autre famille de toxines azotées importante par le rédle
qu’elle joue a I’égard des animaux, est celle des hétérosides cya-
nogénétiques. Ce sont principalement des hétérosides du nitrile
phénylglucoside. Hydrolysée par des enzymes spécifiques (gluco-
sidase ou oxynitrilase) ou par des acides la molécule hétérosidique
se scinde et libére de I’aldéhyde benzoique, un ou plusieurs oses
(essentiellement du D-glucose) et surtout de I’acide cyanhydrique
HCN capable de provoquer de graves intoxications chez une grande
variété d’especes, aussi bien chez les vertébrés que chez les inver-
tébrés. On trouve ces tcxines notamment dans les graines des
arbres fruitiers communs de la famille des Rosacées comme I’abri-
cotier, I’amandier, le cerisier, le poirier, le pommier, le pécher et
le prunier ou ils peuvent atteindre de trés fortes concentrations.
Pour 100 grammes de poids frais, les graines de pécher libérent
environ 150 milligrammes d’HCN ; celles des noyaux d’abricolier
(Prunus armeniaca) peuvent étre plus toxiques encore puisqu’elles
peuvent libérer 275 mg d’HCN par 100 g de poids frais. Les hété-
rosides cyanogénétiques font aussi partie de I’arsenal toxique des
baies de I’Arum tacheté (Arum maculatum, Aracée). On les trouve
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a des concentrations variables chez deux légumineuses largement
répandues : le Pied-de-poule (Lotus corniculatus) et le Trefle
blanc (Trifolium repens) sur lesquels on reviendra plus loin.
Encore ne s’agit-il avec ces quelques exemples que d’une infime
partie du large éventail de plantes présentant cette caractéristique
défensive : la capacité de libérer HCN a été reconnue chez au
moins 800 espéces de plantes représentant 70 a 80 familles (Har-
borne, 1977).

Trés proches des hétérosides cyanogénétiques par leur biosyn-
theése, les glucosinolates sont un nouvel exemple d’hétérosides
azotés toxiques pour nombre d’invertébrés lorsqu’ils se trouvent a
forte concentration comme cela se produit chez les espéces natu-
relles de Brassica. Les glucosinolates sont une composante quasi
constante de la panoplie biochimique de la famille des Cruciferes.
Toutes les graines de moutarde, notamment, contiennent un tel
hétéroside ou le D-glucose s’attache directement a un atome de
soufre. La toxicité est due a des isothiocyanates d’allyle, appelés
communément huiles de moutarde, qui sont libérés par 1’action de
la myrosinase, une enzyme présente avec les hétérosides sulfurés
dans les feuilles de Cruciféres.

Des différents glucosinolates présents chez ces plantes, la sini-
grine (ou sinigroside) en est certainement le composé majeur.
L’huile de moutarde qu’elle contient n’est pas seulement un ré-
pulsif alimentaire pour la plupart des invertébrés, elle peut aussi
étre toxique (4 une concentration de 0,1 % du poids frais de
feuille) pour certains d’entre eux comme les chenilles du Lépidop-
tere Papilio polyxrenes (Erickson et Feeny, 1974 ; Blau et coll,
1978). Cependant, si la sinigrine a une fonction nettement défen-
sive a I’égard des insectes pour lesquels les Cruciferes ne repré-
sentent pas une ressource habituelle, elle peut en revanche avoir
un réle attractif pour ceux dont les larves se nourrissent essentiel-
lement de Cruciféres, comme la Piéride du chou Pieris brassicae
et Paphide Brevicoryne brassicae (Dethier, 1970). Chez P. brassi-
cae, par exemple, la sinigrine intervient a la fois comme un facteur
de stimulation de la ponte de la femelle et comme un facteur
phagostimulant chez la chenille. Les larves refusent de s’alimenter
si la sinigrine est absente et I’on peut induire artificiellement la
ponte de la femelle sur un substrat inhabituel simplement en imbi-
bant celui-ci de sinigrine. On a la un exemple remarquable de
réutilisation a leur profit d’une substance défensive d’une plante
par un insecte phytophage relativement spécialisé.

Cependant, si le choix des Cruciféres comme site de ponte
par les femelles de Pieris obéit, au moins en partie, a la présence
de glucosinolates dans les feuilles (Ma et Schoonhoven, 1973),
celle-ci n’en est pas pour autant un indicateur de la valeur nutri-
tive de cette plante-hote a I’égard des chenilles (Chew, 1975, 1976).
Ce dernier auteur qui a étudié plus spécialement deux espéces de
Pieris (P. napi et P. occidentalis) vivant dans le sud des Montagnes
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Rocheuses du Colorado a montré que si les femelles ne dépo-
saient leurs ceufs que sur des feuilles de Cruciféres contenant des
glucosinolates, la distribution de ces ceufs sur les différentes
especes de Cruciferes tendait plutot a refléter la qualité nutritive
de celles-ci en tant que ressources alimentaires par les chenilles.
La sélection porterail davantage sur le comportement alimen-
taire des larves que sur la spécialisation progressive du compor-
tement de ponte des femelles adultes.

Les toxines azotées les plus renommeées restent cependant les
alcalcides : aconitine des aconits et dauphinelles, aronidine de
IArum tacheté, atropine de la Belladone, berbérine du Mahonia,
chélidonine des chélidoines et symphorines, cclchicine des colchi-
ques, spartéine des lupins, strychnine des Strychnos, cytisine du
Cytise et du Genét d’Espagne, évonine du Fusain d’Europe, lopho-
céréine du Cactus Senita, lycorine des Amaryllidacées, soclano-
capsine et démissine des Solanum... ; on pourrait citer ainsi au
moins 5500 alcaloides dont la structure est connue. Selon Har-
borne (1977), il en existerait enccre autant dont la structure est a
I’étude. Le vocable alcaloide recouvrant en fait un éventail extré-
mement étendu de structures chimiques depuis le noyau pipéri-
dine monocyclique de la conine et de la conicéine de la Grande
cigué (Conium maculatum, Ombelliféres), aux noyaux hexa- ou
heptacycliques de la solanine de Solanum tuberosum et de la
strychnine des Strychnos (Harborne, 1977).

I1 faut souligner que la tristement célebre réputation de toxi-
cité de certains alcaloides est essentiellement définie par rapport
a ’homme ou au bétail. Or, un alcaloide toxique pour I’'homme ou
pcour d’autres mammiféres ne l’est pas nécessairement pour les
invertébrés, ni méme pour les autres classes de vertébrés et vice-
versa. La toute relative toxicité des alcaloides est par ailleurs treés
variable d’un alcaloide a I’autre quant a son action. On considere
généralement que le groupe des alcaloides pyrrolizidines est
I'un des plus toxiques, tout au moins a I’égard du bétail (Keeler,
1975). Certains insectes peuvent s’accommoder fort bien de la
présence d’alcaloides pyrrolizidines chez leurs plantes-hotes,
comme c’est le cas des chenilles des Lépidopteres Arctia caja et
Tyria jacobaeae, qui, dans les prairies d’Angleterre, accomplissent
leur développement complet sur deux espéces de Senecio, la
Jacobée Senecio jacobaeae et S. wvulgaris, dont les feuilles sont
pourtant puicsamment protégées des herbivores griace a la présence
d’une série d’alcaloides de type pyrrolizidine. Ces insectes sont
méme capables de stocker les six alcaloides de la Jacobée — on
en retrouve jusque dans les ccufs — et de réaliser in-vivo la trans-
fcrmation d’un alcaloide en un autre (Harborne, 1977). Chez les
Lépidopteres danaides, dont les chenilles se nourrissent exclusi-
vement d’Asclepias, 'un des alcaloides pyrrolizidines des Senecio
est méme réutilisé par le male dans la parade sexuelle (Edgar et
Culvenor, 1974 ; Edgar et coll.,, 1974). Chez le puceron Acyrthosi-
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phon spartii qui se développe sur le Genét a balais en Europe de
I’Ouest, les adultes changent de sites alimentaires a mesure que
les cosses s’agrandissent ; un mouvement qui coincide avec les
déplacements de la spartéine d’un organe a l'autre de la plante.
L’alcaloide aurait, dans ce cas, un role phagostimulant (Smith,
1966). La possibilité d’un effet attractif ou de repérage gustatif des
alcaloides a aussi été suggéré chez les primates par Hladik et
Chivers (1978).

Cela ne signifie évidemment pas que les alcaloides ne sont pas
toxiques vis-a-vis des invertébrés et notamment des insectes, bien
que de la multitude d’alcaloides synthétisés par les diverses espéces
de plantes, peu il est vrai, ont été étudiés pour leur role dans
I’interaction plante-insecte (Beck et Reese, 1976). L’essentiel des
données disponibles concernent les insectes des Solanacées, et sur-
tout, bien sir, le Doryphore. Sept alcaloides, dont la solanine et
la démissine, sont connus pour inhiber la prise de nourriture chez
le Doryphore adulte (Sturchkow, 1959 ; Sturchkow et Low, 1961),
huit autres dont ’aconitine et la colchicine sont tres fortement
toxiques pour ses larves (Buhr et coll,, 1958). Si le Doryphore cause
des ravages aux plantations de Solanum tuberosum en Europe
continentale et en Amérique du Nord, il ne parvient pas a assurer
son développement sur le Solanum demissum qui pousse a I’état
naturel en Amérique du Sud. Or, 'un et 'autre Solanum contien-
nent un alcaloide, la solanine et la démissine respectivement, dont
la structure de type stéroide est tres semblable. LLa petite différence
qui distingue solanine de démissine suffit cependant a expliquer
que le Doryphore arrive a détoxifier 'une et pas 'autre.

La toxicité de certains alcaloides pour des insectes cst aussi
clairement montrée par l’exemple des drosophiles des cactus
vivant dans le désert de Sonora au nord-ouest du Mexique. Les
alcalcides présents dans le stipe des cactus sont fortement toxiques
pour toutes les espéces de Drosophila en général, a I’excepticn de
P'une d’elles qui est associée spécifiquement a une espéce donnée
de cactus : a savoir Drosophila pachea sur Senita Lophocereus
schottii, D. mojavensis sur Agria Machaerocereus gummosus et
Organ pipe Stenocereus thurberi, D. nigrospiracula sur Saguaro
Carnegia gigantea et Cardon Pachycereus pringlei (Fellow et
Heed, 1972 ; Heed, 1978). Le Cactus senita renferme deux alca-
loides, la lophocéréine et la pilocéréine a des concentrations res-
pectives de 0,18 et 0,60 pour cent. L’un et ’autre sont toxiques pour
les huit espéces sympatriques de Drosophila des cactus. En revan-
che, D. pachea, I’espéce associée au Senita, pcut tolérer jusqu’a
14 % de pilocéréine et 10 % de lophocéréine. Chez le Cactus
saguaro, ’acaloide est encore différent, il s’agit de la carnégéine.
Or, celle-ci est, cette fois, toxique pour D. pachea mais pas pour
D. nigrospiracula, I’espéce associée au Saguaro (Kircher, 1969 ;
Kircher et Heed, 1970 ; Kircher et coll., 1967). Avec les alcaloides
des cactus on a un nouvel exemple illustrant ’assertion, avancée
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au début de ce paragraphe, selon laquelle il est peu de substances
allélochimiques issues des plantes, toxiques d’une facon générale
pour les insectes, qui ne scient contournées par sélection par au
moins une population d’une espece.

On connait encore quelques protéines, les phytohémaggluti-
nines (ou lectines), qui, contrairement a 'immense majorité des
protéines peuvent étre toxiques pour certains animaux. Ces glyco-
protéines sont trés répandues en particulier dans les graines de
Légumineuses. On en connait dans les graines de Cytise, de Gly-
cine et surtout dans celles de différents haricots, de ’Arachide, de
la Lentille et du Pois commun. Selon Janzen et coll. (1976) ces
protéines seraient, comme les autres toxines, des substances allélo-
chimiques défensives limitant la pression de consommation des
herbivores. Cette interprétation repose en partie sur le choix de
la plante-hote exercé par la bruche Caliosobruchus maculatus.
Si cette bruche consomme les graines du pois Vigna unguiculatus
et non celles du Haricot commun Phaseolus vulgaris, cela tiendrait,
selon Janzen et coll (loc. cit.) a ce que les premieres ne contiennent
pas de phytohémagglutinines alors que les secondes en sont riche-
ment pourvues. Toutefois, le Haricot commun est largement utili-
sé par la Bruche du haricot Acanthoscelides obtectus (Huignard et
Biémont, 1978), aussi la véritable fonction de ces protéines reste-t-
elle encore trés conjecturale.

TOXINES NON AZOTEES

Pour étre toxique, il n’est pas nécessaire que la structure
d’une substance chimique d’origine végétale comprenne un atome
d’azote ; des terpénoides ou de simples hydrocarbones peuvent
aveir le méme effet (Harborne, 1977). Parmi les terpénoides, par
exemple, il existe deux catégories de substances particuliérement
toxiques, les saponines et les glucosides cardiotoniques.

Les saponines sont des hétérosides d’alcools aliphatiques com-
muns chez les plantes. Leur hydrolyse libére d’'une part toute une
variété d’oses et d’autre part un aglycone dérivé de triterpénes
ou de stérols. Phytolacca dodecandra (Phytolacacceae, un arbuste
lianescent des savanes périforestieres d’Afrique, contient une
grande quantité de saponines, en particulier dans ses fruits (Roth-
schild, 1972b ; Rodriguez et Levin, 1976 ; Harborne, 1977). L’inté-
rét du Phytolacca tient a son utilisation dans le controle de I’exten-
sion de la bilharziose en Afrique orientale. Les saponines de Phy-
tolacca scnt non seulement toxiques pour les poissons et bon nom-
bre d’insectes comme la plupart des saponines connues (Harborne,
1977), mais aussi pour les Mollusques gastéropodes qui sont les
hotes intermédiaires du Trématode Schistosoma, responsable de
la bilharziose (Aklilu Lemma, 1970). En favorisant la multiplica-
tion massive du Phytolacca, on a donc un moyen de limiter
I’extension de cette grande endémie. Il existe, cependant, des orga-
nismes animaux chez les vertébrés comme chez les invertébrés
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qui s’accommodent fort bien des saponines du Phytolacca, lequel
représente une de leurs ressources alimentaires essentielles. Chez
les vertébrés, on trouve un Daman (Procavia) qui se nourrit abon-
damment des fruits de cette plante (Sale, 1965 ; Rothschild, 1972b);
chez les invertébrés, on connait deux drosophilides du genre
Gitona dont les larves sont mineuses de ses feuilles (Ghiday, 1971 ;
Tsacas et Teshome, 1981 ; Lachaise et Tsacas, 1982) et un autre,
Zaprionus tuberculatus, dont les larves se développent dans ses
fruits (Beruga et Olembo, 1971).

L’autre catégerie d’hétérosides stéroiques dont le role dans
les interactions plantes-animaux est important, rassemble ce que
I'on est convenu d’appeler les glucosides cardiotoniques, a cause
du role qu’ils ont sur I'appareil circulatoire des organismes. Ces
composés allélochimiques sont le moteur des interactions entre les
Asclepias, le Monarque et le Geai bleu. Ce systéme remarquable
qui a été analysé en détails par de nombreux auteurs (Brower,
1969 ; Brower et Brower, 1964 ; Brower et coll., 1967 ; Rothschild,
1972 ; Brower et coll., 1972 ; Roeske et coll., 1976 ; Reichstein et
coll.,, 1968) est si connu qu’il n’est pas nécessaire d’y revenir lon-
guement. Rappelons pour mémoire que les Asclepiadaceae de la
région néotropicale et du sud de la région néarctique compren-
nent des especes qui produisent des glucosides cardiotoniques
texiques pour les insectes en général mais aussi pour les vertébrés.
Quelques insectes, en particulier le Monarque Danaus plexippus
et quelques autres Lépidoptéres danaides, ont cependant réussi non
seulement a développer une tolérance a I’égard de ces toxines,
mais aussi a les réutiliser a leur profit. Comme on I’a déja vu
a propos de certains alcaloides pyrrolizidines, que certains Lépi-
doptéres — dont les danaides — sont capables de stocker, les
chenilles du Mcnarque assimilent ces substances qui sont par la
suite retenues par les adultes. Avertis par le golit amer des gluco-
sides cardiotoniques, les prédateurs tels que le Geai bleu, ont
appris a associer les couleurs vives du Lépidoptére avec la pré-
sence de la toxine (couleur aposématique). Ces prédateurs ont ainsi
exercé une forte sélection qui a conduit a I’établissement d’un
systéme mimétique tres complexe entre Lépidoptéres (mimétisme
batésien et millerien entre espéces, mais aussi automimétisme
résultant de ce qu’au sein de I’espéce Danaus plexippus les indivi-
dus ne scnt pas tous incomestibles pour les prédateurs). L’autre
conséquence de la tolérance des chenilles de certains danaides a
I’égard des glucosides cardiotoniques de certains Asclepias ou
d’autres genres d’Asclepiadaceae, est son incidence directe sur la
structure des peuplements de Lépidoptéres exploitant ces plantes-
hotes. Grace a leur barriére chimique défensive, celles-ci n’héber-
gent qu'un nombre trés restreint d’espéces de Lépidopteéres qui
n’exercent sans doute que fort peu de pression compétitive les
unes par rapport aux autres dans ’exploitation de ces ressources.
Cela s’est traduit chez le Monarque et chez quelques autres da-
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naides par une relative spécialisation sur ces plantes-hotes « pro-
tégées ».

Il ne s’agit la que de quelques exemples de toxines non azotées,
il en existe bien d’autres sur lesquelles on n’insistera pas ici, telles
que les flavonoides, les quinones, les polyacétylénes ou encore
les aflatoxines. En revanche, il est intéressant de faire allusion
aux coumarines car ces substances illustrent un palier évolutif
possible dans I’établissement progressif d’une barriére chimique
défensive au sein d’une famille de plantes en réponse a la pression
sélective des insectes phytophages.

Les coumarines sont des produits de détoxification des phé-
nols de plantes. Parmi ces substances, la plus répandue est sans
doute I’acide p-coumarique qui est un acide phénolique issu de
I’acide cinnamique par diverses réactions d’hydroxylation. Chez
les graminées, la tyrosine-ammonia-lyase fournit directement
I’acide p-coumarique a partir de la tyrosine. Le role de l’acide
p-coumarique sur la croissance ou la reproduction des insectes a
été nctamment montré par Todd et coll. (1971). Mais ce n’est que
récemment que Berenbaum et Feeny (1981) ont montré tout I'in-
térét, par son incidence sur les insectes, d’'un groupe de couma-
rines, les furanocoumarines. Chez ces derniéres, I’anneau furane
peut se présenter sous une forme linéaire ou sous une forme angu-
laire. Or, si la xanthotoxine, une furanocoumarine linéaire, n’est
pas notablement toxique pour les chenilles du Papilio polyxenes
dont il a déja été question précédemment a propos des huiles
de moutarde, en revanche, ’angelicine, une furanocoumarine an-
gulaire, réduit le taux de croissance et la fécondité de ce papillon.
Si la xanthotoxine est trés répandue chez de nombreuses plantes
de la famille des Ombelliféres, il n’cn va pas de méme de I’ange-
licine qui n’est connue que de deux tribus d’Ombelliferes, consi-
dérées comme relativement récentes sur le plan évolutif, les
Apieae et les Pcucedaneae. Plus généralement, les furanocoumari-
nes linéaires sont présentes dans au moins huit familles de plantes,
alors que les furanocoumarines angulaires n’existeraient que
chez les deux tribus d’Ombelliféres mentionnées et chez certaines
Légumineuses (Berenbaum, 1978). Il importe de souligner que si
de nombreuses plantes sont connues pour synthétiser des furano-
coumarines linéaires en absence de furanocoumarines angulaires,
en revanche, il est peu de plantes (s’il en existe) qui produisent
des formes angulaires en absence de formes linéaires. Berenbaum
et Feeny (1981) déduisent de ces arguments que le processus bio-
synthétique conduisant a la position angulaire de I’anneau furane
a di étre un événement évolutif plus récent qui pourrait avoir été
une réponse des populations de certaines Ombelliféres aux pres-
sions sélectives exercées par des insectes phytophages spécialisés,
adaptés a se nourrir de furanocoumarines linéaires.
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SUBSTANCES NON TOXIQUES REDUISANT LA DIGESTIBILITE DE LA PLANTE

Cette seconde catégorie de substances s’oppose, dans I'optique
de leur role supposé dans la théorie coévolutive, a I’ensemble des
toxines dont il a été question jusqu’a présent. A la trés grande
variété des toxines produites par les plantes fait face la faible
diversité des substances non toxiques dont I’effet majeur serait
de réduire la digestibilité de la ressource ingérée par le phyto-
phage. D’un co6té, on a affaire, avec les toxines, a des substances
relativement spécifiques qui agissent directement sur le métabo-
lisme du phytophage, et de ’autre a des substances non spécifiques
dont ’action sur ce dernier n’est qu’indirecte. La raison d’étre de
cette seconde catégorie de « Substances Réduisant la Digestibilité
de la Plante », que I'on appellera désormais de facon abrégée
SRDP, est leur capacité a former des complexes avec les protéines
de la plante. Ce sont les complexes ainsi formés que I'organisme
phytophage aura du mal a assimiler. Il est juste de souligner que
celte capacité des SRPD a former des complexes avec les pro-
téines est davantage suggérée que définitivement démontrée et
que son existence reste conditionnelle (Cadman, 1960 ; Handley,
1961 ; Williams, 1963 ; Loomis et Battaile, 1966 ; Feeny, 1968 et
1970 ; Rhoades et Cates, 1976).

Les plus répandues de ces substances dans le regne végétal
sont les tanins (== tannins) qui se trouvent en quantités impor-
tantes chez les ligneux, en particulier chez les Rosaceae, les Erica-
ceae, les Sterculiaceae et les Légumineuses, aussi bien dans les
écorces que dans les racines, les feuilles et les fruits. Ces substances
se localisent dans les vacuoles des cellules végétales. Lorsque la
larve de phytophage écrase dans ses mandibules le tissu végétal,
les tanins et les protéines qui sont normalement « compartimen-
talisés » dans différentes zones de la cellule, se trouvent en
contact les uns avec les autres. Des liaisons apparaissent alors
entre les tanins et le peptide ou d’autres groupes fonctionnels
pour aboutir a la formation de complexes tanoides. De telles
liaisons empéchent les protéines d’étre attaquées par la trypsine
ou d’autres enzymes digestives du phytophage (Feeny, 1969). La
structure chimique des tanins est trés variable, mais comporte
tcujours une partie polyphénolique. On distingue ainsi deux
groupes de tanins : les tanins hydrolysables résultant de 'estérifi-
cation par des acides polyphénoliques simples, tels que l’acide
gallique, des fonctions alcooliques du glucose auquel ces acides
sont combinés ; et les tanins condensés, non hydrolysables qui
ont un poids moléculaire plus élevé et qui rougissent par oxy-
dation. Les tanins sont responsables du noircissement rapide des
feuilles de cerlains végétaux apres la cueillette, ou de la couleur
de certains fruits ou de certains organes apreés la récolte (café,
thé, tabac).
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Les tanins sont particuliérement abondants dans les diffé-
rentes structures des chénes; on en trouve 20 pour cent dans
I’écorce et de 50 a 70 pour cent dans la galle induite par un Hymé-
noptere cynipide dans le bourgeon foliaire du chéne. Cette galle
est, du reste, la principale source d’extraction du tanin officinal.
Le role des tanins chez les chénes et les fougeéres sera repris et
illustré dans la discussion finale.

Bien qu’elles ne rentrent pas dans la définition classique des
tanins, les résines phénoliques qui ont la capacité de former des
complexes avec les protéines, sont fonctionnellement des tanins.
Rhoades et Cates (1976) ont particuliérement étudié les résines
phénoliques des créosotes (Larrea) qui sont des arbustes dominants
des déserts du sud-ouest des Etats-Unis et de ’Amérique du Sud.
Alors que les tanins sont des phénols hydrophiles de structure poly-
mere, qui précipitent les protéines et ’amidon, la résine de créo-
sote est composée de phénols lipophiles de structure monomeére
formant des complexes qui sont assez solubles dans I’eau. Rhoades
et Cates (loc. cit.) ont montré que si la résine phénolique des créo-
sotes était répulsive a toutes les concentrations a I’égard d’un
acridide (Orthoptére) généraliste, elle ne I’était, en revanche, qu’a
forte concentration a I’égard des chenilles d’'un géométride (Lépi-
doptére) monophage. De plus, a faible concentration, cette résine
devenait attractive pour ces derniéres, ce qui suggere qu’elle peut
agir comme un indicateur alimentaire pour le phytophage spécia-
lisé. Selon ces auteurs, la résine de créosote interviendrait comme
substance allélochimique défensive selon un mécanisme semblable
a celui des tanins du chéne étudiés par Feeny (1970).

La résine de créosote serait ainsi typiquement une SRDP.
Celle de la Légumineuse Hymenaea courbaril peut contribuer aussi
a augmenter fortement la dureté des cosses prcduites par les
populations de cette plante au Costa Rica ou la pression exercée
par les curculionides « prédateurs » de graines est sévére (Janzen,
1975 a).

La présence de phénoloxydase (PO) dans les feuilles de créo-
sote contribuerait a produire avec la résine des quinones qui lie-
raient encore davantage les protéines par des ponts covalents ; cu
bien encore conduirait, par la condensation oxydative des compo-
sants de la résine, a la formation de polymeéres du type des tanins
condensés qui sont des composés beaucoup plus difficiles a digé-
rer par le phytophage que les constituants de structure monomere
de la résine (Rhoades et Cates, 1976). Le rdole des phénoloxydases
comme facteur aggravant la possibilité d’assimilation par les
phytophages des protéines contenues dans les feuilles avait déja
été suggéré auparavant par Levin (1971).
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LES MECANISMES : DE LA GENETIQUE DES POPULATIONS
A LA STRUCTURE DES PEUPLEMENTS

Selon la théorie coévolutive, la structure des peuplements de
plantes tout comme celle des peuplements d’herbivores qui s’en
ncurrissent, trouveraient leur origine dans I’ajustement mutuel
de la génétique des populations de plantes et de la génétique de
la sélection de I’hote chez les populations d’herbivores qui les
exploitent. Parce que le choix des plantes-hotes apparait comme
au moins partiellement déterminé génétiquement chez les herbi-
vores en général et chez les insectes en particulier, Lépidoptéres
Pieridae (Hovanitz et Chang, 1963, 1965), Dipteéres Tephritidae
(Bush, 1969, 1974 ; Huettel et Bush, 1971) par exemple, on peut
raisonnablement s’attendre a ce que des différences interspé-
cifiques et intra-spécifiques de la composition biochimique des
plantes-hotes influencent I’évolution du comportement de ponte
de T’herbivore (Rausher, 1979, 1980 a). A plus long terme, cela
peut conduire chez ce dernier a la différenciation génétique de
races, dépendant de plantes-hotes différentes, entre lesquelles les
flux de génes se trouvent alors remarquablement réduits comme
I’ont montré Wood (1980) puis Guttman et coll. (1981) chez les
Homoptéres Membracidae du genre Enchenopa. Sachant que les
plantes-hotes exploitées peuvent étre localement sympatriques, il
est clair qu’un tel phénoméne influe directement sur la structure
des peuplements de Membracides.

PINS ET COCHENILLES : UNE ETROITE COADAPTATION

Dans le sud de la Californie, le Pin pondéreux (Pinus ponde-
rosa) est attaqué par la cochenille Nuculaspis californica. Par
des expériences de transfert des larves de cette cochenille, Ed-
munds et Alstad (1978) ont montré que les démes (sous-popula-
tions) de Nuculaspis californica présentaient des différences géné-
tiques qui étaient corrélées avec les variations intra-spécifiques des
défenses chimiques des pins. La survie des larves transférées était
directement liée a la similitude des défenses chimiques des plantes-
hotes d’origine et des plantes-hotes réceptrices. La fécondation
croisée qui régit la reproduction des pins a pour conséquence un
taux élevé de recombinaison qui résulte en une trés grande variété
de phénotypes défensifs. Il existe notamment des variations inter-
arbres aussi bien qualitatives que quantitatives des monoterpeénes.
En réponse a cette diversification des composés défensifs de la
plante, la sélection naturelle a conduit a la différencialion de
démes de la cochenille sur les différents arbres.

POLYMORPHISME DE LA CYANOGENESE

Un des exemples les plus remarquables de toxines végétales
affectant les interactions plante-animal est celui qui implique les
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hétérosides cyanogénétiques, leur présence variable chez deux
Légumineuses communes dans les prairies des régions tempérées,
le Pied-de-poule (Lotus corniculatus) et le Treéfle blanc (Trifolium
repens), et la facon différente dont chacune de ces plantes est
consommeée par les limaces et les escargots (Jones, 1972, 1974).

La cyanogénese est I’aptitude des plantes a synthétiser des
composés, les hétérosides cyvanogénétiques, qui libérent de ’'acide
prussique ou de l’acide cyanhydrique HCN par hydrolyse grace
a une glucosidase spécifique. L’intérét des populations de Lotus
et de Trifolium étudiées par Jones (loc. cit.) vient de ce qu’elles
présentent I'une et I’autre un polymorphisme chimique touchant
la cyanogénése. Des croisements entre formes cyanogénétiques et
formes acyanogénétiques ont révélé que celle-ci était controlée
par deux genes (G et E). G controle la syntheése d’hétérosides cya-
nogénétiques (linamarine, par exemple) et E ’enzyme (linamarase)
permettant I’hydrolyse qui conduit a la production d’HCN. Les
populations naturelles présentent quatre génotypes (GE, Ge, gE et
ge) qui sont aisément identifiables par le phénotype. Seul le
génotype GE est cyanogénétique, les trois autres étant acyanogé-
nétiques. Il était donc commode d’étudier la fréquence de la cya-
nogénese dans les populations naturelles de ces deux Légumi-
neuses.

Des différences remarquables ont pu ainsi étre mises en évi-
dence entre les différentes populations européennes. Une étroite
corrélation existe entre la fréquence de la cyanogénese au sein
d’une population de treéfle et I'isotherme de janvier couvrant I’ha-
bitat de cette population. Selon Jones (1966) cette corrélation trou-
verait son explication dans le fait que les limaces et les escar-
gots, qui se nourrissent indifféremment des deux Légumineuses,
consomment préférentiellement les formes acyanogénétiques ; la
valeur élevée de I'isotherme de janvier supérieur a 5° C affectant
par exemple les populations britanniques de tréfle, permet la
présence de ces mollusques tout au long de I’année ; d’ou vrai-
semblablement la fréquence élevée (70 a 95 %) d’individus cyano-
génétiques dans les populations de la plante-hote. Quand les tréfles
blancs ct les pieds-de-poule commencent a germer au printemps,
les jeunes pousses sont, a ce stade critique de leur développement,
particuliérement vulnérables aux herbivores. En revanche, la faible
fréquence de la cyanogénése ou méme la quasi disparition des
génotypes cyanogénétiques dans les populations russes de trefle
peut s’expliquer par les hivers extrémement rigoureux qui contrai-
gnent la plupart des animaux a hiberner. Lorsque au printemps sui-
vant les herbivores redeviennent actifs, les pousses de tréefle ont
alors produit une masse de feuilles suffisante pour qu’une quel-
conque protection contre les herbivores ne soit plus nécessaire.

Précisons que 50 % seulement des 13 espéces de mollusques
testées ont montré une préférence marquée pour les formes acyano-
génétiques. Les autres se sont avérées plus ou moins tolérantes
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aux composés cyanogénétiques grace a leur capacité de détoxifier
HCN. Bien que partielle, cette protection est néanmoins suffisante
pour rendre le « détournement » métabolique d’une certaine quan-
tité de précurseurs d’acides aminés vers la syntheése d’hétérosides
cyanogénétiques, utiles a ces plantes (Harborne, 1977).

VERS L’AVENEMENT DE RACES D’HOTES CHEZ LES PUCERONS

On trouve chez les pucerons des exemples parlants permettant
de comprendre comment la génétique des populations peut étre
impliquée dans la structure des peuplements d’Homopteres. Miiller
(1976) a ainsi montré que différentes populations d’'une méme
espece peuvent différer génétiquement en liaison avec la sélection
de la plante-hote. Cet exemple a déja été rapporté récemment par
Pesson (1980) a propos de ce que cet auteur appelle I'instinct bota-
nique des insectes. Le puceron Acyrtosiphon pisum peut se présen-
ter dans une méme région ou localité sous deux formes, distin-
guables par la seule coloration, qui se développent chacune sur une
plante-hote différente : une forme verte vivant sur le Pois, une
forme rouge vivant sur le Tréfle. Ces deux formes peuvent se
croiser expérimentalement et se reproduire indifféremment sur le
Pois ou sur le Trefle. Le méme phénomene se retrouve chez une
autre espece de puceron Aulacorthum solani dont on connait une
forme plus ou moins polyphage vivant préférentiellement sur la
Pomme de terre et une forme monophage qui ne vit que sur la
Pulmonaire (A. solani langei). Les hybrides formés dans les deux
cas dans des conditions d’absence de choix ne sont pas produits
dans les conditions naturelles, en raison de I’isolement des popu-
lations résultant d’un choix exclusif de la plante-hote.

LLES TORDEUSES DES CHENES

On retrouve une situation assez comparable a celle des puce-
rons chez la Tordeuse verte Tortrix viridana (Lépidoptere, Tortri-
cidae) qui est I'un des principaux défoliateurs des chénes en Eu-
rope. Par des observations réalisées au Mont-Ventoux dans le
Vaucluse, Du Merle (1981) a mis en évidence la coexistence de
deux populations de Tordeuse verte du chéne génétiquement dis-
tinctes mais parfaitement interfertiles. L'une est adaptée au Chéne
pubescent (Quercus pubescens), 'autre au Chéne vert (Q. ilex).

Les ceufs déposés sur I’écorce des rameaux subissent une dia-
pause estivo-hivernale obligatoire et éclosent au printemps de
I’année suivante. Les jeunes chenilles vivent a 'intérieur des bour-
geons. Les chenilles nouvelles-nées ne peuvent s’introduire dans les
bourgeons que lorsque ceux-ci ont commencé a débourrer. Une
synchronisation assez étroite entre I’éclosion des ceufs et le débour-
rement du végétal-hote est donc indispensable a la survie de I'in-
secte. Celui-ci est néanmoins capable de se développer avec succes
non seulement sur le Chéne pubescent mais aussi sur le Chéne vert,
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dont les époques de débourrement différent sensiblement. Ceci
résulte du fait que les dates d’éclosion des ceufs pondus sur I'une
et Pautre essences different alors elles aussi, et dans le méme sens.
La persistance du feuillage du Chéne vert explique en partie le
phénomeéne. Mais la cause fondamentale de ce dernier réside dans
le fait que deux populations génétiquement distinctes se sont dif-
férenciées chez la Tordeuse verte, 'une adaptée au Chéne pubes-
cent et a I’éclosion relativement précoce des ceufs, 'autre adaptée
au Chéne vert et a I’éclosion relativement tardive des ceufs. Le
décalage phénologique entre les deux populations se conserve tout
au long du cycle de I’insecte, si bien que, dans une station donnée,
les adultes originaires des chénes verts volent plus tardivement
que ceux originaires des chénes pubescents.

Chez une autre tordeuse du chéne (Archips semiferanus) qui
cause des dégats considérables dans les foréts du nord-est des
Etats-Unis, Hendry et coll. (1975 a) ont montré qu’une différencia-
tion pouvait apparaitre entre populations selon les caractéristiques
biochimiques des arbres sur lesquels se nourrissent les chenilles.
Les feuilles des différentes espéces de chénes exploitées par la
tordeuse contiennent des composés sexuels attractifs qui varient
d’une espéce de chéne a l'autre et avec la croissance de la feuille
(Hendry et coll, 1975 b). Les Archips males tentent fréquemment
de s’accoupler avec les feuilles de I’hote blessées par I’action des
chenilles. En se nourrissant sur une espéce particuliere de chéne,
les chenilles de la tordeuse stockent des phéromones issues de cette
espece d’arbre. Mais les chenilles femelles et les chenilles males
choisissent des composés différents. Alors que les femelles concen-
trent des acétates tétradécenyles dans ce qui deviendra la glande
a phéromones aprés la métamorphose, les males de leur coté
concentrent essentiellement du benzaldéhyde. Au cours de la méta-
morphose, le male « mémoriserait » le complexe d’odeurs du mé-
conium pupal. Une fois cette odeur dissipée, le male passera le
reste de sa vie imaginale a rechercher sur d’autres arbres-hotes le
méme complexe de ccmposés biochimiques. Il localise alors la
femelle qui devient réceptive quand elle détecte le benzaldéhyde.
Les males adultes seraient capables de choisir un partenaire sexuel
doté d’un matériel biochimique semblable a celui auquel il a été
confronté pendant son alimentation larvaire.

Apres Paccouplement, la femelle dépose son ceuf avec un
complément de phéromones vraisemblablement transféré par la
glande a phéromones. A I’éclosion des ceufs, au printemps suivant,
le complexe de phéromones servirait de message chimique aux
larves de premier stade, favorisant ainsi le choix de la plante-
hote (Jermy et coll, 1968 ; Wiklund, 1973 ; Hendry et coll., 1975).
On comprend que les chenilles qui éclosent du Chéne écarlate
(Quercus coccinea) des régions montagneuses du nord-est des Etats-
Unis, préferent ce chéne a toute autre espéce de Quercus. La
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conséquence d’un tel mode de sélection de I’hote est de subdi-
viser les populations de Tordeuse du chéne en sous-unités poten-
tiellement isolées.

DISCUSSION

La réalité du role de la coévolution des insectes et de leurs
plantes-hotes sur la structuration de leurs peuplements respectifs
reléve, encore aujourd’hui, davantage du domaine de I’hypothése
que de celui de la certitude. L’idée de coévolution entre les insectes
et les plantes est certes particuliérement séduisante pour qui tente
de justifier les différents types de défense chimique des végeé-
taux par l'utilisation que font les insectes de ces derniers. Mais, si
Pon ne peut nier que les caractéristiques chimiques des plantes
influent plus ou moins sur la structure des peuplements d’insectes,
il est, en revanche, difficile dans la plupart des cas de démontrer
qu’il existe une relation causale entre une caractéristique (chimique
ou autre) de la plante et une action sélective éventuelle exercée par
I’insecte (Williams et Gilbert, 1981). La difficulté augmente encore
lorsqu’il s’agit de prouver qu’une population végétale et une popu-
lation d’insectes, confrontées en permanence 'une a l’autre pen-
dant un grand nombre de générations, ont exercé mutuellement
une pression sélective telle qu’elles ont dii coévoluer pour survivre.
Williams et Gilbert (loc. cit.)) font, en effet, remarquer que la
plupart des plantes n’ont pas été exposées au cours du temps a
un seul type d’animal, mais a une multitude d’organismes phyto-
phages et pathogenes dont la diversité méme a empéché I’évolu-
tion de conduire, entre autres conséquences, a une chimie défen-
sive dirigée. L’issue d’une telle confrontation «tous azimuts »,
voire d’une coévolution multiple, n’a pu étre qu’un processus diffus
quasiment impossible a vérifier a posteriori par une approche
expérimentale.

Une telle approche ne devient possible qu’a partir de groupes
de plantes qui ne sont exploitées que par un nombre trés limité de
taxa spécialisés, les uns et les autres étant susceptibles de présenter
des caractéristiques pouvant avoir résulté d’une coévolution plus
restreinte.

On dispose finalement, en dehors des systémes plante-pollini-
sateur, d’assez peu d’exemples démontrant la réalité de la coévo-
lution. L’un des plus convaincants par sa spécificité, qui n’autorise
guere d’autres interprétations, est celui du systéme Passiflora-
Heliconius.

LLA REALITE DE LA COLEVOLUTION : L’GEUF LEURRE DES PASSIFLORES

Gilbert (1976) a montré que, chez les Passiflora de la région
néotropicale, les Lépidoptéres heliconiines sont trés vraisemblable-
ment les agents sélectifs a I’origine de plusieurs de leurs caracté-
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ristiques morphologiques. Rappelons que les larves d’Heliconius
prélévent exclusivement leur nourriture sur les Passiflora qui sont
pourtant dotées d’une défense chimique (glucosides cyanogéné-
tiques et/ou alcaloides) fortement toxique pour les autres insectes.
Ces Passiflora ont trés bien pu avoir «filtré» la plupart des phy-
tophages potentiels a un stade precoce de leur chimie défensive,
de telle sorte que les insectes qui sont actuellement les consomma-
teurs spécialisés de ces plantes sont sans doute ceux qui ont réussi
a contourner leurs défenses chimiques.

Quelques especes de Passiflora présentent des défenses spéci-
fiques ccntre les Heliconius, telles que des structures qui miment
leurs ceufs et découragent ainsi les femelles du Lépidoptére de
pondre sur une plante qui parait déja occupée. Williams et Gilbert
(1981) ont montré expérimentalement que les femelles d’Heliconius
discriminent parfaitement les plantes portant soit de vrais ceufs
soit des leurres d’ceufs, de celles n’en portant pas et qu’elles ten-
dent 4 moins pondre sur les premiéres. Aussi a-t-on toutes raisons
de penser que le Lépidoptére a vraisemblablement joué le role
d’agent sélectif dans I’évolution de certaines structures de la
plante en imitant les ccufs d’Heliconius. Précisons que ces derniers
sont apparus indépendamment chez des espéces de Passiflora ap-
partenant a des sous-genres différents et sont dérivés dans chacun
d’eux de structures diverses. On concoit mieux que de telles struc-
tures aient pu se différencier lorsque I’on sait que les heliconiines
sont de puissants agents défoliants des Passiflora, que les larves de
nombreux Heliconius sont cannibales et se nourrissent d’ceufs et
de larves congénériques, et qu’enfin les femelles portent un soin
tout particulier a inspecter le site de ponte.

Au sein d’une méme espéce de Passiflora a large distribu-
tion géographique, il peut exister des populations mimétiques et
d’autres qui ne le sont pas. Il en va ainsi, par exemple, de Passi-
flora ariculata dont les glandes a nectar pétiolaires sont modifiées
en leurres d’ceufs d’Heliconius a Trinidad, mais qui ne présente
aucune structure mimétique au Costa Rica. Lorsque le caracteére
mimétique existe dans une population de Passiflora il est a 1’état
mcnomorphe et la plante est toujours exploitée par au moins une
espece d’Heliconius.

Dans un peuplement végétal comprenant une dizaine d’espeéces
de Passiflora et autant d’Heliconius, ’évolution de leurres d’ceufs
chez ’'une des espéces de Passiflora ne peut qu’accroitre les chances
de maintien de cette espéce de plante. Les Passiflora dotées de
leurres d’ceufs devraient aussi réussir, plus que celles qui en sont
dépourvues, a coloniser de nouveaux habitats déja infestés par
des Heliconius car les leurres d’ceufs devraient assurer une cer-
taine protection pendant la phase vulnérable d’établissement. Le
mimétisme des ceufs de phytophages apparait ainsi comme une
facon par laquelle une étape coévolutive peut promouvoir la
diversité locale des peuplements (Williams et Gilbert, 1981).
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Une fois admise, au travers de tels exemples, la réalité de la
coévolution, il convient maintenant de chercher a savoir si une
substance allélochimique produite par une plante est susceptible
d’étre, comme les leurres d’ceufs, un moyen de défense résultant
d’une coévolution avec des insectes phytophages. L’approche d’un
tel probléeme est particulierement difficile pour les raisons évo-
quées plus haut, a saveir que la chimie défensive des végétaux a
certainement un déterminisme trés complexe ou la coévolution
avec les insectes phytophages n’est sans doute qu’un élément, pour
autant qu’elle ait joué un roéle quelconque. Une facon d’appré-
hender le probléeme est de le traduire en termes de cofits et de
bénéfices pour la population de plantes et pour la population d’in-
sectes phytophages. Il serait nctamment fondamental de savoir ce
que les substances allélochimiques cotitent a la plante ; autrement
dit, de savoir de combien sa valeur adaptative s’accroitrait si
elle ne fabriquait pas et ne stockait pas les composés en question,
et de savoir ce qu’il adviendrait de la plante si elle était privée
en tout ou en partie de ces composés ? (Janzen, 1975 b). Or, il n’est
pas possible d’appréhender directement ces questions, et en parti-
culier la seconde, compte tenu de la quasi-impossibilité de retirer
expérimentalement ces composés chimiques. Une approche indi-
recte, par analogie, est cependant possible a la faveur des modéles
« plantes-fourmis », c’est-a-dire des végétaux dont le systeme de
défense consiste dans une association mutualiste étroite avec des
fourmis.

FOURMIS OU CYANURE : L’ALTERNATIVE DEFENSIVE DES ACACIAS

Le roéle écologique des hétérosides cyanogénétiques chez des
plantes autres que le Treéfle et les Lotus reste encore assez mal
connu, si ce n’est dans le genre Acacia. Chez ce dernier, en effet,
la cyanogénese a de toute évidence un role ccmparable a celui des
colonies de fourmis. Un certain nombre d’espéces de Légumi-
neuses du genre Acacia, la plupart d’origine australienne, vivent
en Amérique centrale en étroite association mutuelle avec des
fourmis du genre Pseudomyrmex (Janzen, 1966, 1967 a et b). D’un
coté la plante fournit abri et ressource alimentaire (a partir des
nectaires), de 'autre coté, les fourmis assurent a I'arbre une pro-
tection efficace contre toute une variété d’herbivores. Quand elles
sont dérangées, ces fourmis attaquent de facon particuliérement
agressive tout maraudeur susceptible de s’approcher.

De telles espéces d’Acacia n’ont aucun besoin de défenses
chimiques et I’analyse révéle qu’en effet elles en sont dépourvues.
En corollaire, chez les espéces d’Acacia vivant dans les mémes
régions du monde mais dépourvues de colonies de fourmis, des
défenses chimiques sont présentes sous forme de glucosides cya-
nogénétiques. On a aussi mis en évidence chez ces plantes un
second type de toxine qui agit en synergie avec HCN comme le
montre la mort rapide des chenilles de leucanie nourries sur
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feuilles d’Acacia, alors qu’elles sont relativement tolérantes a
HCN (Rehr et coll., 1973).

Le role des fourmis comme moyen de défense anti-herbivore
des Acacia a été vérifié expérimentalement : si la colonie de four-
mis d’un jeune Acacia est retirée artificiellement, ’arbre survit
rarement plus de 6 a 9 mois. Bien qu’il ne soit pas possible de réa-
liser la méme expérience avec les Acacia dotés de glucosides cya-
nogénétiques, on peut néanmoins supposer qu’ils sont tout aussi
importants pour 'arbre.

La réalité de la base biochimique de la coévolution trouve
aussi son fondement dans l’existence de phéromones d’insectes
phytophages dont 'origine est la plante-hote elle-méme.

LES PHEROMONES SEXUELLES DERIVEES DE LA PLANTE-HOTE

Des composés identifiés comme phéromones d’insectes phyto-
phages ont été découverts chez une grande variété de plantes-hotes.
Un des meilleurs exemples prouvant que des phéromones sexuelles
sont directement dérivées de la plante-hote a été fourni par les
Lépidopteres danaides qui se rassemblent et se nourrissent sur
des plantes contenant des alcaloides du type pyrrolizidine (Edgar
et Culvenor, 1974 ; Edgar et coll.,, 1974 ; Schneider et coll., 1975).
Or, les phéromones sexuelles des males de ces danaides sont des
pyrrolizinones ou des composés hétérocycliques apparentés dont
les structures sont semblables a celle des alcaloides des plantes-
hotes (Meinwald et coll., 1974).

L’intervention des facteurs nutritionnels dans la maturation et
I’élaboration des phéromones a aussi été bien montrée chez plu-
sieurs espéces de Coléopteres Scolytidae (Chararas, 1971). L’at-
traction sexuelle joue un réle prépondérant dans ’occupation des
coniferes par les scolytes (Chararas, 1966, 1968, 1969, 1970). Celle
exercée par les males des espéces de scolytes polygames et par les
femelles des espéces monogames, ne peut en effet opérer qu’aprés
la nutrition de maturation. Or, celle-ci est sujette a de grandes
variations suivant la composition du liber dont les constituants
biochimiques présentent des fluctuations qualitatives et quantita-
tives notables (Chararas, 1971).

Des facteurs alimentaires ont pu intervenir comme méca-
nismes évolutifs dans la diversification de certaines espéces d’in-
sectes. Ainsi, au cours du processus évolutif des plantes-hotes, le
changement de nature du complexe de phéromones disponibles, a
pu étre un facteur de diversification des insectes phytophages
(Hendry et coll., 1975 a).

LES TERMES DE L'HYPOTHESE COEVOLUTIVE

L’hypothése coévolutive de la structure des peuplements a été
formulée clairement et de facon conjointe par Feeny (1975 et 1976)
et Rhoades et Cates (1976). Ses termes extrémes sont résumés dans
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TaBLEAU 1

Résumé des termes alternatifs extrémes de la théorie coévolutive.

CARACTERISTIQUES DE LA PLANTE

ANNUELLES
rares, éphéméres, dispersées
"difficiles & trouver"
durée de vie < temps de génération
de 1'insecte phytophage

écologiquement peu exposées ; évitement
dans 1l'espace et dans le temps de
1'insecte phytophage = cible temporaire =

. faible prévisibilité dans 1'espace et

le temps

PERENNES

abondantes, persistantes, forte
densité ""faciles i trouver"

. durée de vie >> temps de génération
de 1'insecte phytophage

. écologiquement exposées ; pas d'évitement
dans 1l'espace et dans le temps de 1l'insecte
phytophage = cible permanente =

. forte prévisibilité dans 1l'espace et le
temps

CARACTERISTIQUES DES TISSUS DE LA PLANTE

faible prévisibilité & faibledisponibilité

PHENOTYPE DEFENSIF

. barriére anti-phytophage qualitative

toxines spécifiques (souvent dans organes
vulnérables : fleurs, fruits).

agit sur les processus métaboliques
de 1'insecte

défenses trés diversifiées

toxines azotées : acides aminés de
substitution ; hétérosides cyanogénétiques;
glucosinolates ; alcaloides ; phytohémag-
glutinines.

toxines non azotées : saponines ; gluco-
sides cardiotoniques ; furanocoumarines
angulaires.

quand défense chimique :

-~ poids moléculaire faible (<500) =
traverse les membranes cellulaires =
circule = efficace 3 faible concentra-
tion (<2 % poids sec) = colt énergétique
de la synthése et du stockage faible

- 3 plus forte concentration dans les

tissus a faible prévisibilité (tissus
jeunes).

. forte prévisibilité & forte disponibilité

DE LA PLANTE

barriére anti-phytophage quantitative
. propriétés ou substances non spécifiques
réduisant la digestibilité de la plante

concerne l'aliment ingéré ou agit sur lui
mais non directement sur le métabolisme de
l'insecte R L.

défenses peu diversifiées

feuilles épaisses ; trichomes ; faible
teneur en éléments nutritifs, azote ou eau
composés phénoliques tels que tanins,
résines, etc...

- poids moléculaire élevé = ne traverse pas
les membranes cellulaires = doit &tre
synthétisée sur place = accumulation
efficace 3 forte concentration = coidt

énergétique de la synthése et du stockage
éleve

- 3 plus forte concentration dans les tissus
3 forte prévisibilité ; s'accumule avec
1'3dge du tissu.

CARACTERISTIQUES DE L'INSECTE PHYTOPHAGE

INSECTES POLYPHAGES ""GENERALISTES"

défenses de la plante contournées
(tolérance aux toxines sélectionnable)

-équipés d'enzymes de détoxification &

large spectre d'action = colt métabolique
"fixe" par génotype fort

INSECTES MONOPHAGES "'SPECIALISTES"

. défenses de la plante nécessairement subies
(pas de tolérance sélectionnable)

. peu d'enzymes de détoxification souvent
un seul mode de détoxification = coit
métabolique "fixe" par génotype faible




le tableau I. Elle retient, entre autres, I'idée que les composés
défensifs des plantes se répartissent en deux catégories fonc-
tionnelles.

La premiére comprend des substances toxiques relativement
specifiques, agissant a faible concentration et souvent localisées
dans les organes vulnérables de la plante (fleurs, fruits). Il s’agit
des hétérosides cyanogénétiques, glucosinolates, alcaloides, sapo-
nines, glucosides cardiotoniques, furanoccumarines angulaires et
autres.

La seconde catégorie regroupe les substances non toxiques
(SRDP), généralement des composés phénoliques, tanins et résines,
largement répandues dans tous les organes de la plante, non spé-
cifiques, et qui fonctionnent en formant des complexes avec les
protéines ayant pour effet de réduire la digestibilité de la plante
pour le phytophage. On ne peut poser clairement les termes de
I’alternative défensive des plantes que si I'on fait intervenir
conjointement avec les SRDP tous les autres facteurs, de nature
chimique ou non, qui contribuent a réduire la digestibilité de la
plante soumise au phytophage et donc a4 sa défense, comme par
exemple la teneur en éléments nutritifs, en azote (Strong et Wang,
1977 ; McNeill et Southwood, 1978 ; Faeth et ccll., 1981 b), en eau
(Scriber, 1977), la présence d’inclusions minérales comme la silice
de ’apex des feuilles d’Imperata (une graminée trés répandue dans
les savanes africaines), la présence de trichomes (Gilbert, 1971 ;
Levin, 1973), de structures épineuses (Janzen et Martin, 1982),
I’épaisseur des feuilles (Feeny, 1970) ou des péricarpes de fruits,
la dureté et ’épaisseur de I’endocarpe des graines (Janzen, 1977 ;
Temple, 1977).

Aux toxines, on opposera donc selon le cas soit ’ensemble des
Facteurs Réduisant la Digestibilité de la Plante (FRDP) soit les
seules SRDP.

Parce que les toxines agissent directement sur le processus
métabolique du phytophage, des pcpulations de celui-ci peuvent
arriver par sélection a contourner cette défense. Aussi, I'utilité de
tels composés défensifs dépendra-t-elle de leur fréquence dans le
peuplement végétal, les toxines rares conférant une meilleure pro-
tection puisque ayant laiss¢é moins de prise a la sélection chez
le phytophage.

Parce que la cible des FRDP est ’aliment ingéré par l’orga-
nisme phytophage et non directement celui-ci, méme les espeéces
spécialistes ne pourront échapper a cette barriere anti-phylophage
et devront payer le prix d’'un taux intrinséque d’accroissement
naturel réduit sur une ressource d’une faible qualité nutritive, ou
difficilement ingérable.

On peut donc s’attendre a trouver une grande diversité de
toxines chez des plantes rares, éphémeéres et dispersées, donc
« peu apparentes » et « difficiles a trouver » par le phytophage. La
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faible prévisibilité de la plante-hote, dans l’espace et dans le
temps, en ferait une cible temporaire pour le phytophage.

En revanche, on peut s’attendre a trouver les mémes types
limités de SRDP ou d’autres FRDP chez les plantes abondantes,
persistantes, a forte densité, donc «apparentes» et «faciles a
trouver » par le phytophage. La forte prévisibilité de la plante-
hote, dans I’espace et dans le temps, en ferait une cible perma-
nente pour le phytophage.

D’une facon tres simplifiée, on peut admettre que les toxines
se rencontreraient plutot dans les plantes annuelles et les FRDP
plutét dans les plantes pérennes. De fait, rares sont les insectes
se développant a partir du feuillage de plantes climaciques et qui
sont dotés de défenses chimiques et de couleurs aposématiques
assaciées, alors que de telles caractéristiques sont courantes parmi
les phytophages qui exploitent les plantes a durée de vie plus
courte des premiers stades de la succession (Feeny, 1976).

Parce qu’elles sont non spécifiques et trés répandues dans les
plantes « apparentes », les SRDP en général, et les tanins en parti-
culier, se prétent moins a une exploitation secondaire commc
défense par les insectes phytophages que les toxines (alcaloides
pyrrolizidines ou glucosides cardiotoniques par exemple), souvent
spécifiques, caractérisant les plantes «non apparentes». Néan-
moins, on connait chez la Tenthréde du Pin sylvestre Neodiprion
sertifer (Hyménoptére Diprionidae) un cas remarquable de réuti-
lisation, comme arme chimique, de la résine terpénoide de sa
plante-héte (Eisner et coll., 1974).

La réalité est de toute évidence plus nuancée dans la mesure
ou chaque plante peut produire a la fois des toxines et des FRDP.
La stratégie défensive retenue étant plutét un certain compromis
entre deux classes de substances ou de propriétés. Par ailleurs,
la distribution relative des toxines et des SRDP varie d’un tissu
a autre au sein d’une méme plante, et avec ’age du tissu. Ainsi,
les toxines seraient plutét Papanage des tissus jeunes, peu prévi-
sibles, alors que les SRDP s’accumuleraient avec I’Age dans les
tissus a plus forte prévisibilité. Il est fréquent qu’un méme organe
présente un phénctype défensif de type toxine lorsqu’il est jeune
et de type SRDP lorsqu’il est 4gé. Les frondes de la Fougére-aigle
Pteridium aquilinum en fournissent un exemple démcnstratif :
les toxines et les tanins qu’elles contiennent manifestent des
gradients saisonniers inverses (Lawton, 1976). Au printemps, les
jeunes frondes contiennent une teneur élevée en glucosides cyano-
génétiques qui décroit rapidement a mesure que la fronde se déve-
loppe. La teneur en tanins en revanche, faible dans les tissus
jeunes, s’accroit jusqu’a la maturité de la fronde et décroit lors
du vieillissement de celle-ci (Fig. 4).

Le phytophage spécialiste n’a généralement besoin de retenir
que des mécanismes lui permettant de tolérer un éventail restreint
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de toxines potentielles ; il ne possede souvent qu’un seul mode
de détoxification. Aussi, peut-on s’attendre a ce que I'insecte m¢ -10-
phage exploite préférentiellement des plantes-hotes dont le paé-
notype défensif est de type FRDP.

En revanche, le généraliste est équipé d’enzymes a la-ge
spectre d’action, comme par exemple les oxydases microsom=:les
(Krieger et coll., 1971 ; Brattsten et coll, 1977). Aussi, peui-on
s’attendre a ce que l'insecte polyphage exploite une grande var été
de plantes-hotes, y compris certaines dotées de toxines.
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Figure 4. — Variation saisonniére des teneurs en hétérosides cyanogénétiques

(HCN) et en tanins des frondes de la Fougére-aigle Pteridium aquilinum (d’apres
Lawron, 1976).

LENJEU ENERGETIQUE DE LA COEVOLUTION

L’état actuel de la coévolution entre une plante et un insecte
dépend fondamentalement des bilans énergétiques des deux orga-
nismes au cours de leur histoire évolutive commune. D’un c6té, les
plantes ont dit consacrer une fraction de leurs budgets métaboli-
ques a la défense (physique aussi bien que chimique) contre les
phytophages, et de 'autre les insectes ont di allouer une part de
leur énergie assimilée a « payer le colt» des comportements leur
permettant de localiser et d’exploiter leurs hotes.

Chez les plantes, une toxine ne représente pas un investisse-
ment énergétique de méme ordre qu’un tanin. Parce que leur
poids moléculaire est faible (< 500), celles-ci peuvent traverser les
membranes cellulaires et circuler dans tout 'organisme. Il en ré-
sulte qu’elles peuvent étre efficaces a faible concentration (< 2 %
du poids sec) et qu’en conséquence le colt énergétique de leur syn-
thése et de leur stockage est faible. Parce que le poids moléculaire
des SRDP est élevé, celles-ci ne traversent pas les membranes
cellulaires et doivent donc étre synthétisées sur place ou elles
demeurent et donc s’accumulent. Ces substances non toxiques
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n’étant efficaces qu’a forte concentration, le cout énergétique de
leur syntheése et de leur stockage est élevé (Fig. 5).

Chez linsecte phytophage, le processus de détoxification im-
plique deux grandes catégories de dépenses métaboliques :

— En premier lieu il y a le coflit de la synthése des enzymes
de détoxification appropriées et des structures morphologiques
associées ; il s’agit la d’un coit «fixe » par génotype.

— En second lieu il y a le colit métabolique du processus de
détoxification proprement dit ; ce colt est variable et dépend de
la quantité de toxine métabolisée. Dans la mesure ou les cofits
meétaboliques de la détoxification d’une quantité donnée de toxines
de la plante restent constants d’un insecte a I’autre, les cotts de la
détoxification sont fondamentalement différents chez un spécia-
liste et chez un généraliste (Feeny, 1975). Chez le spécialiste, qui
n’est souvent doté que d’un seul mode de détoxification, I’écono-
mie métabolique est évidente au regard du généraliste. C’est le
cotit métabolique « fixe» par génotype qui est notablement plus
élevé chez le généraliste. Bien que le sort d’'un spécialiste dépende
d’un trés petit nombre d’especes de plantes, et que ce spécialiste
doive présenter des mécanismes comportementaux élaborés lui per-
mettant de localiser ces plantes, cet avantage énergétique explique
en partie que la sélection naturelle ait retenu la spécialisation
aussi bien que la généralisation comme mode d’exploitation des
ressources alimentaires. Une autre conséquence avantageuse de la
spécialisation réside dans une réduction considérable de la compé-
tition alimentaire avec d’autres insectes dans sa « zone adaptative »
spécialisée.

Ainsi, peut en partie s’expliquer la proportion relative des
espéces monophages, oligophages et polyphages qui composent le
peuplement d’une plante-hote donnée. Cette proportion est une
facon d’exprimer la structure d’un peuplement.

Cependant, le choix des ressources par les insectes phyto-
phages, et donc en corollaire la composition du peuplement de
phytophages sur chacune des plantes-hotes, n’est pas seulement
régi par 'investissement énergétique lié au cotlit de la détoxifica-
tion. L’option énergétique du phytophage est aussi fonction d’une
part du rapport de taille entre sa larve et la ressource, et d’autre
part de la compatibilité entre la durée de vie de la ressource et le
temps de génération de I’insecte.

En ce qui concerne la taille, Mattson (1977) a montré que celle
des larves de Lépidoptéres forestiers varie de moins de 1 mm a
200 mm, chaque famille ayant une taille caractéristique. Les
adultes doivent choisir des plantes-hotes dont les dimensions sont
compatibles avec les besoins énergétiques des larves. Dans le cas
contraire, la mortalité larvaire sera importante et les quelques
adultes survivants auront une fécondité réduite. Cela impliquerait,
selon Mattson (loc. cit.), que les insectes de plus grande taille ne
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devraient pas utiliser une aussi grande variété de plantes-hotes
que ceux de petite taille. Encore faut-il tenir compte du nombre
d’ceufs pondus par les uns et par les autres. Ce qui conduit a la
compatibilité entre le temps durant lequel le substrat reste favo-
rable aux organismes qui s’y développent, autrement dit la dispo-
nibilité (D) de la ressource pour la larve, et le temps de génération
du phytophage (t).

Scuthwood (1976) exprime cette «stabilité de la durée de la
ressource » par le rapport t/D : chez les espéces ou t/D approche
Punité, une génération ne peut pas limiter les ressources de la
génération suivante. Aussi ces espéces ne restreignent-elles pas
le nombre de descendants produits, quitte a en sacrifier une pro-
portion importante, pourvu que le comportement de ponte oppor-
tuniste associé aboutisse a un bilan positif. Chez les espéces ou
t/D est tres petit parce que D est beaucoup plus grand que t,
c’est-a-dire chez celles qui occupent des substrats a durée de vie
longue, chaque génération réduira la ressource disponible pour la
génération suivante. Aussi peut-on penser que cette répercussion
d’une génération sur 'autre a conduit la sélection naturelle a limi-
ter le nombre de descendants produits. Une fécondité élevée ne
présentera plus que des désavantages. Aussi la sélection naturelle
investira-t-elle davantage dans chacun des individus pour accroitre
leur prcbabilité de succes. On serait ainsi ramené a 1’aspect pré-
cédent dans la mesure ou cela devrait se traduire aussi, en
moyenne et d’une facon trés générale, par des especes de plus
grande taille.

Par ailleurs, le temps de génération étant la somme du temps
de développement des stades immatures et du temps d’immatu-
rité sexuel de I’adulte, on devrait s’atlendre 4 ce qu’en réponse a
I’accroissement des défenses quantitatives (FRDP), les espéces de
phytophages des stades les plus tardifs de la succession vegetale
aient une croissance larvaire plus lente et donc un temps de gene—
ration plus lcng que celles des stades précoces de la succession.
Scriber (in Feeny, 1976) a effectivement montré, chez les Lépi-
doptéres papilionides et saturnides, que le temps de développe-
ment des chenilles phyllophages s’allongeait d’autant plus que la
plante-hote appartenait a un stade successionnel tardif et ceci quel
que soit le degré de spécialisation des espeéces.

Toutefois, s’il est juste d’admettre que les especes monophages
exploitent préférentiellement les plantes prévisibles et apparentes,
on devrait voir logiquement s’accroitre leur proportion dans les
derniers stades de la succession.

LLA THEORIE COEVOLUTIVE CONFRONTEE AUX FAITS :
L’EXEMPLE DU PEUPLEMENT DE LEPIDOPTERES DU CHENE ROUVRE

L’exemple du peuplement de Lépidoptéres de ce chéne est
particuliérement intéressant dans la mesure ou il repose sur un
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grand nombre de travaux dont certains ont servi a élaborer la
théorie coévolutive (Feeny, 1970), alors que d’autres s’en démar-
quent plus ou moins (Faeth et coll., 1981 b). Leur confrontation
permet de mieux apprécier le seuil actuel de crédibilité de la
théorie.

Le Chéne rouvre (Quescus robur) est le type méme de ce que
Feeny (1975) appelle une plante « apparente » et Rhoades et Cates
(1976), une plante «facile a trouver ». C’est un des éléments ma-
jeurs de la végétation climacique d’Europe continentale dont
« I’apparence », due a la fois a sa persistance et a son abondance,
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Figure 6. — Variation saisonniére du nombre d’espéces de Lépidoptéres dont les

larves se nourrissent des feuilles de chéne en Grande-Bretagne (redessiné d’aprés
FeeEny, 1970).

explique sans doute le nombre considérable d’espéces d’insectes
qui ont réussi a le coloniser au cours de I’évolution (Southwood,
1961).

Les Lépidopteres qui exploitent les feuilles de Chéne peuvent
étre divisés en deux catégories sur la base de leur phénologie lar-
vaire. Le premier groupe comprend des espéeces dont ’activité des
larves défoliatrices intervient tot dés le début du printemps au
détriment des jeunes feuilles a forte valeur nutritionnelle ; les
insectes de ce groupe sont souvent trés abondants d’ou il résulte
que le Chéne-hote peut étre périodiquement défolié. Le second
groupe rassemble des espéces plus rares, qui interviennent plus
tardivement dans la saison, et dont la croissance est lente. Ainsi,
sur les 110 espéces de Lépidoptéres recensées sur des chénes au
début du mois de juin, il n’en restait plus que 55 sur les mémes
arbres a la mi-aoit (Fig. 6).

Or, Feeny (1968 et 1970) et Feeny et Bostock (1968) ont montré,
chez le Quercus robur d’Europe, qu’au moment de leur apparition
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au printemps, les jeunes feuilles contenaient une forte teneur
en azote et en eau et une faible teneur en tanins. A mesure que la
feuillaison progressait, les teneurs en azote et en eau diminuaient,
alors que celle en tanins s’accroissait (Fig. 7). Une méme variation
saisonniére a été observée sur d’autres espéces de chénes par
Parker (1977) et Barbosa et Greenblatt (1979) ou encore Faeth et
coll. (1981) — ces derniers pour la seule réduction de la teneur en
azote (Fig. 8). Or, plus il y a de tanins et plus la proportion des
protéines des feuilles de chéne susceptibles d’étre retenues dans
des complexes, est grande. L’hydrolyse des protéines en acides
aminés libres est ainsi rendue plus difficile, ce qui réduit d’autant
la digestibilté de ces protéines par les phytophages. De plus, cela a
ccmme autre conséquence de limiter davantage la quantité d’azote
disponible (Fig. 7).
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Sans présumer du réle que peuvent avoir I’azote et les tanins
dans la physiologie du Chéne, il n’en reste pas moins qu’une chute
de la teneur en azote et en eau intervenant de facon concomitante
avec un épaississement des feuilles (Fig. 9) et un accroissement de
la teneur en tanins, contribue a conférer aux feuilles un moyen de
défense contre les phytophages.

De fait, on observe une diminution saisonniére du nombre
d’espéces de Lépidoptéres (Fig. 6), et de la densité de chacune
d’elles (Fig. 7). Ainsi, ’accroissement des FRDP et en particulier
de la forte teneur en tanins, peut-il apparaitre comme une réponse
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espéces de chénes Quercus nigra et Q. falcata en Floride (recomposé et simplifi¢
d’aprés FAeTH & al., 1981).

de l’arbre a la pression défoliatrice des insectes phytophages
(Schultz et Baldwin, 1982).

Feeny (1970 et 1976) a clairement montré le role des tanins
chez une espéce de Lépidoptére géométride, la Cheimatobie hié-
male Operophtera brumata dont les chenilles se nourrissent de
jeunes feuilles de chéne au début du printemps. Comme ’indique
son nom, cette phaléne émerge de la litiére végétale en plein hiver
(novembre-décembre). Apres P’accouplement qui a lieu sur le
tronc du chéne, la femelle semi-aptére dépose ses ceufs dans les
mousses et les lichens des branches. A I’époque du débourrement,
les jeunes chenilles pénetrent les bourgeons. Ceux-ci, ainsi que les
jeunes feuilles, vont les nourrir pendant trois semaines. La densité
des populations de Cheimatobie hiémale peut étre telle que 1’action
de ces chenilles peut provoquer la défoliation compléte des chénes.
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Cependant, un synchronisme treés strict est nécessaire entre la
période de débourrement et celle de I’éclosion des ceufs, faute de
quoi la mortalité larvaire de la Phaléne du chéne est considérable.
On a déja fait allusion précédemment a la nécessité de cette
étroite concordance phénologique entre la Tordeuse verte du chéne
et son hote étudié par Du Merle (1981).

Feeny (1970) avait été frappé par le comportement alimentaire
des chenilles de la Cheimatobie hiémale qui se nourrissent des
feuilles de chéne au printemps, puis abandonnent brutalement cet
arbre a la mi-juin afin de poursuivre leur développement sur
d’autres plantes-hotes. Or, ce changement de comportement ali-
mentaire ne semblait pas relever de parametres écologiques extrin-
seques, comme l'accroissement de la prédation par les oiseaux
ou par les insectes prédateurs; en revanche, il intervenait trés
exactement au moment méme ou se produisait un accroissement
rapide de la teneur en tanins. Feeny (loc. cit.) a par ailleurs montré
que le changement n’était pas sculement quantitatif mais aussi
qualitatif ; alors que les tanins hydrolysables étaient présents dans
les feuilles de chéne en avril comme en juin, les tanins condensés
n’apparaissaient en quantité significative que dans les feuilles plus
agées.

Le phénomeéne devait avoir une implication générale, et ne
pas concerner la seule Phaléne du chéne, puisqu’il apparaissait
que la plupart des espéces de Lépidoptéres tendaient a se nourrir
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tot dans la saison, alors que la teneur en azote des feuilles était
élevée et celle en tanins faible.

Cependant, en étudiant les Lépidoptéres mineurs des feuilles
de trois chénes Quercus falcata, Q. nigra et Q. hemisphaerica en
Floride, Faeth et coll. (1981 b) arrivent a des résultats contraires
de ceux de Feeny (1970). Ces auteurs ont montré que les densités
des mineurs de feuilles de chénes sont d’autant plus faibles que
la teneur en azote est élevée — que les densités observées sur les
différentes espéces de chénes-hotes soient combinées ou analy-
sées séparément. La plupart des espéces de mineurs de feuilles ne
semblent pas s’alimenter préférentiellement au début du prin-
temps lorsque la teneur en azote est forte. Contrairement aux
observations de Feeny (loc. cit.), la taille des populations et la
richesse spécifique des mineurs de feuilles de chénes ne reléve-
raient pas de la variation saisonniére de la teneur en azote.

Une seconde contradiction sur laquelle débouchent les obser-
vations de Faeth et coll. (1981 b) concerne les implications suppo-
sées de «l’apparence » des chénes. Selon Feeny (1976), Rhoades
et Cates (1976) et Opler (1978), les plantes a longue durée de vie
telles que les chénes auraient développé des défenses quantitatives
(FRDP) en réponse a la pression sélective des phytophages parce
que ces plantes seraient « apparentes» et « prévisibles» pour ces
derniers, a la fois dans I’espace et dans le temps. Faeth et coll.
(loc. cit.) ont cherché a vérifier cette loi chez les trois espéces de
chénes qu’ils ont étudiées puisque 'une d’elles, le Quercus falcata
est décidue, la seconde Q. nigra semi-décidue et la troisieme Q.
hemisphaerica sempervirente. Logiquement, on pouvait supposer
que le chéne a feuilles persistantes (chéne sempervirent) avait
davantage de FRDP (plus forte teneur en tanins, feuilles plus
épaisses). En corollaire, I’abondance et la richesse spécifique des
Lépidoptéres mineurs de feuilles auraient di étre plus faibles sur
Pespéce sempervirente que sur l’espece décidue. Opler (1978)
n’avait-il pas montré que I'importance des dégats causés par les
mineurs de feuilles de chénes en Californie était corrélée négati-
vement et de facon significative avec le degré de persistance des
feuilles ! Or, Faeth et coll. (1981 b) n’arrivent pas a corroborer
cette hypothése. Les trois chénes étudiés ne montraient pas de
différence dans la richesse spécifique de leurs mineurs de feuilles.
La variation du nombre d’espéces de ces derniéres s’expliquerait
de facon bien plus convaincante par la distribution géographique
des différentes espéces de chéne, ce qui nous rameéne aux consi-
dérations du début de cet article.

En ce qui concerne la densité des populations de mineurs de
feuilles, Faeth et coll. (loc. cit.) montrent qu’elle varie d’une espéce
de chéne a ’autre, d’une saison et d’une année a ’autre, mais aussi
d’un arbre a l'autre et méme d’une partie de ’arbre a une autre.
La faible taille des populations de mineurs de feuilles au prin-
temps pourrait s’expliquer par une mortalité due au passage de
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I’hiver. La taille des populations s’accroitrait régulierement jus-
qua ’automne ou la chute des feuilles provoquerait de nouveau
une chute brutale des effectifs de mineurs de feuilles (Faeth et
coll,, 1981 a). Au cours de la feuillaison, les variations de la mor-
talité larvaire des mineurs de feuilles pourraient étre dues a des
facteurs autres que la variation des teneurs relatives en azote et
en tanins, tels que le parasitisme, la prédation (Faeth, 1980 ; Faeth
et Simberloff, 1981 a et b), la chute des feuilles (Faeth et coll,
1981 a) ou a des facteurs abiotiques. Pour Feeny (1976), cependant,
un facteur de mortalité n’exclut pas nécessairement I'autre ; ce
pourrait justement étre la faible vitesse de croissance liée a la
faible valeur nutritionnelle des feuilles qui exposerait davantage
les chenilles a la prédation ou au parasitisme qui, a leur tour,
seraient responsables des faibles densités des populations de Lépi-
doptéres exploitant les feuilles matures de Quercus robur.

Les cbservations de Faeth et coll. (1981 b) ne sont pas uniques.
Lawton (1975) a montré de la méme facon que I’abondance des
insectes des frondes de la Fougere-aigle Pteridium aquilinum
s’accroit avec la saison, alors que la teneur en protéines diminue.
Ainsi, les larves de nombreuses espéces de tenthredes se dévelop-
pent sur des frondes matures riches en tanins.

Il est important de souligner, cependant, que d’une part, Faeth
et coll. (1981 b) n’ont analysé que la teneur en azote et pas celle
en tanins, et que d’autre part ils ont testé la validité de la théorie
en P'appliquant exclusivement aux espéces dont les chenilles mi-
nent les feuilles de chénes. Or, par ce comportement qui consiste a
creuser des galeries sous la cuticule des feuilles, les chenilles
réussissent dans une certaine mesure a contourner a la fois la
défense représentée par la cuticule coriace et les tissus superficiels
les plus riches en tanins. Les résultats de Feeny et ceux de Faeth
et collaborateurs ne sont donc pas aussi contradictoires qu’ils pa-
raissent en premiére analyse. Leurs divergences incitent cependant
a considérer la théorie coévolutive plutéot comme une base de
réflexion et une hypothése de travail, que comme un fait solide-
ment établi.

CONCLUSION

I.es barriéres chimiques que les plantes opposent a leur
consommation par les phytophages représentent-elles un phéno-
meéne mineur ou sont-elles I’élément clé permettant de comprendre
comment les peuplements de plantes et d’insectes se faconnent
mutuellement ? On peut d’autant plus facilement se poser la ques-
tion que les exemples ne manquent pas d’insectes oligophages ou
plus ou moins monophages capables de se développer sur des
plantes-hotes ou des ressources inhabituelles sans réduction appré-
ciable de leur valeur adaptative (voir par exemple Waldbauer,
1962). Des espéces spécialisées de Drosophila, comme D. erecta sur
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Pandanus ou D. fima sur Ficus ne se maintiennent-elles pas indé-
finiment sur milieu standard au laboratoire a4 base de farine de
mais et de levures (Lachaise et Tsacas, 1982).

Aussi, certains auteurs ont-ils cherché a savoir si le passage
de la monophagie a la polyphagie, ou I’inverse, ne relevait pas de
simples considérations probabilistes. Levins et MacArthur (1969)
ont ainsi proposé un modéle ot la monophagie comme la polv-
phagie pouvaient étre favorisées. Ce modeéle repose sur la maxi-
misation du nombre de descendants et sur I’incapacité pour le phy-
tophage de distinguer une nouvelle plante-hdte favorable d’une
nouvelle plante-hote défavorable. L’alternative entre la monopha-
gie et la polyphagie dependralt de la proportion d’especeq défavo-
rables rencontrées parmi ces dernieres, par rapport a la difficulté
de localiser la plante-h6te habituelle favorable par unité de temps.
A mesure que la probabilité de ne pas trouver la ressource habi-
tuelle acceptable dans le temps disponible s’accroit, la mono-
phagie peut rester la meilleure solution si des provortions de plus
en plus grandes de plantes défavorables sont présentes. Ainsi, si
une femelle dotée d’un régime alimentaire restreint a une chance
sur deux de localiser une ressource acceptable, elle aurait intérét
a rester spécialisée plutot que d’étendre la gamme de son régime
alimentaire, tant qu’il y a moins de 30 % d’espéces favorables
parmi les nouvelles plantes-hdtes rencontrées.

Cependant, ’ensemble des faits rapportés dans les pages pré-
cédentes suggere plutot que les barriéres chimiques anti-phyto-
phages sont communes dans les peuplements de plantes (Feenv,
1975) ou chaque espéce fonctionne comme ce que Janzen (1968)
appelle une «ile défendue chimiquement ».

Des changements d’hotes se prodniraient de préférence au
sein de familles de plantes dotées d’une chimie défensive de
méme nature vis-a-vis de laquelle le phytophage seraitl partielle-
ment préadapté généticuement ou comporiementalement (Feeny,
1975). Ainsi, Ehrlich et Raven (1964) ont montré que les différentes
espéces d’'une méme tribu de Lépidopteres papilionides recher-
chent préférentiellement les familles de plantes-hotes présentant
les mémes phénotypes défensifs (glucosides ou alcaloides). On
concoit bien qu’une fois trouvée la solution permettant de contour-
ner la barriére chimique défensive d’une plante-héote, le phyto-
phage pourra facilement étendre son régime alimentaire a tout
végétal présentant un phénotype défensif de méme nature (Ehrlich
et Raven, 1964 ; Janzen, 1968).

Si les interactions plantes-insectes, qui régissent la structure
de leurs peuplements respectifs, s’expliquent généralement dans
une perspective évolutive (Southwood, 1973), cela ne signifie pas
qu’elles relévent nécessairement d’un processus coévolutif. La
coévolution implique qu’il y ait eu parallélisme dans le temps dans
I’allocation énergétique que les populations de la plante et celles
de l’insecte ont pu concéder chacune, en réponse a la pression
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sélective de I’'autre organisme. Cela implique aussi que la survie
de chaque organisme soit restée, au fil des centaines ou des milliers
de générations, étroitement dépendante de la survie de l’autre.
Pour que le cheminement coévolutif se soit poursuivi, il faut que
I’équilibre de ces engagements énergétiques se soit maintenu au
cours de I’histoire évolutive des deux organismes.

On peut, a cet égard, se demander si « spécificité » implique
tcujours « coévolution » ? Vraisemblablement non, comme le sug-
gérent les Lissocephala des Ficus qui ont manifesté une évolution
convergente, mais non une coévolution, avec ’agaonide pollinisa-
teur, lequel a en revanche coévolué avec le Ficus-hote.

La structure d’un peuplement de plantes peut étre vue, entre
autres facons, comme un éventail plus ou moins diversifié de phé-
notypes chimiques défensifs ; celle du peuplement de phytophages
associés comme un éventail de solutions permettant de contourner
ces défenses ou de s’en accommoder ; et la relation entre ces deux
structures comme une somme de compromis énergétiques dont la
coévolution serait la clé.

En ce qui concerne les mécanismes sous-jacents, la coévolu-
tion ne peut se concevoir qu’en termes de génétique des popula-
tions ou la sélection naturelle jouerait un role fondamental. La
sélection de la plante-hote et la sélection de I’habitat (les deux
aspects étant souvent difficilement dissociables) sont de toute évi-
dence a l’origine de la structuration des peuplements (Shapiro et
Carde, 1970 ; Singer, 1971 et 1972 ; Sharp et coll., 1974 ; Taylor et
Powell, 1978 ; Powell et Taylor, 1979 ; Rausher, 1979).

La coévolution est un processus permanent et dynamique. La
présence au sein des populations de Trefle de formes cyanogéné-
tiques et de formes acyanogénétiques est probablement un systéme
soumis encore actuellement a ’action de la sélection naturelle. Le
fait que le caractére cyanogénétique ne soit pas fixé dans la popu-
lation de Trefle confirme son inefficacité partielle en tant que
barriére anti-phytophage et indique le coiit énergétique élevé qu’il
doit représenter par rapport aux exigences en azote de la plante.
Tant qu’elles ne conduisent pas a une impasse évcluiive, les
options énergétiques de la coévolution peuvent étre remises en
cause a chaque génération.

L’établissement progressif d’'une harriére chimique défensive
au sein d’une famille de plantes en réponse a la pression sélective
des insectes phytophages est aussi illustré de facon démonstrative
par Papparition de furanocoumarines angulaires toxiques chez les
Ombelliféeres. Tout porte, en effet, a interpréter ’apparition de la
position angulaire de ’anneau furane comme un événement évo-
lutif récent qui se serait produit en réponse aux pressions sélec-
tives exercées par des insectes qui se nourrissaient de plus en plus
exclusivement de plantes contenant des furanocoumarines linéaires
non toxiques.
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La conséquence ultime de la coévolution entre des populations
de plantes et des populations d’insectes phytophages peut étre I’éta-
blissement de races d’hotes qui ont pu étre (ou qui sont) sources
de spéciation.

Il reste encore bien d’autres aspects de la coévolution qui n’ont
été qu’a peine effleurés dans cette discussion mais qui font I'objet
d’une littérature tres riche. C’est le cas des aspects comportemen-
taux de la recherche de I'hote (Jermy, 1976 ; Labeyrie, 1977 ;
Pesson, 1980), du role des interactions plantes-pollinisateurs (Hein-
rich et Raven, 1972 ; Heithaus, 1974) ou de celui de la distribution
et de la plante-hote en relation avec la capacité de dispersion des
insectes sur la structure des peuplements (Dethier, 1959 et 1976).

En conclusion des arguments discutés ici, il semble logique
d’attribuer un role important a la coévolution dans le détermi-
nisme de la structure des peuplements de plantes et d’insectes
phytophages. Cependant, il convient de relativiser cette importance
dans la mesure ou la coévolution n’est, en tout état de cause,
qu'un élément parmi de nombreux autres, et plus encore parce
qu’il reste a démontrer plus largement que les liens unissant les
multiples faits sur lesquels repose ce concept ont un réel fonde-
ment biologique et ne relévent pas de la seule logique théorique.

SUMMARY

A plant community may be considered as an assemblage of
species whose chemical defenses against herbivores are more or
less efficient. In the same way a community of phytophagous
insects can be viewed as a group of consumers which are capable
either of bypassing the plants’ chemical defenses, or of taking
advantage of them. The inter-relations between the two commu-
nities result in an array of compromise solutions originating from
the coevolution of plants and insects. The pros and cons of such
a coevolutionary theory of community structure are discussed.

Particular attention is given to the following points : the
concept of community structure, the major categories of toxiche-
micals and digestibility-reducing substances involved in the « arins
race » between plant producers and animal consumers, the evolu-
tionary mechanisms implied in coevolution, the costs and benefits
of the alternative adaptive strategies adopted by insect consumers
(with particular emphasis on their bioenergetic implications), and
the dynamic aspect of coevolution.

Whereas coevolution undoubtedly plays a role in plant-insect
interactions, such a role should not be overemphasized. The
well documented case of the moths living on various oak species
highlights some obvious inconsistencies. Thus the coevolutionary
theory of community structure should still be considered more as
a useful working hypothesis rather than a well established fact.
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