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1. Contexte général

Avec pres de 1300 especes (Borowiec, 1987), les bruches constituent un groupe assez
peu diversifi¢ au regard des 135000 especes connues de coléopteres phytophages (Lawrence,
1982). Depuis le milieu du 19°™ siécle, ce groupe d’insecte a été traditionnellement considéré
comme constituant une famille a part entiere (Coleoptera : Bruchidae). Un tournant important
eu lieu vers la fin des années 1990, période ou la question du rang taxonomique du groupe fit
I’objet d’un débat intense entre systématiciens (Kingsolver, 1995; Reid, 1996; Verma &
Saxena, 1996; Duckett, 1997; Lingafelter & Pakaluk, 1997; Schmitt, 1998), en particulier en
raison de D’apparentement supposé¢ des Sagrinae (Chrysomelidae) avec les Bruchidae
(Borowiec, 1987; Reid, 1995; Silvain & Delobel, 1998). Par la suite, un nombre croissant
d’études moléculaires (e.g. Duckett et al., 2003; Farrell & Sequeira, 2004; Gomez-Zurita et
al., 2007) vinrent soutenir cette hypothese et mirent en évidence une position phylogénétique
relativement dérivée des bruches au sein de représentants de la famille des Chrysomelidae. En
conséquence, et en accord avec les principes utilisés dans les classifications modernes

(Lecointre & Le Guyader, 2001), la plupart des études récentes portant sur le groupe traitent



dorénavant les bruches comme une sous-famille de Chrysomelidae (Coleoptera :
Chrysomelidae : Bruchinae). Bien que cette question du rang taxonomique a accorder aux
bruches puisse sembler triviale aux yeux du non-spécialiste, elle demeure néanmoins
fondamentale pour quiconque souhaite effectuer des recherches bibliographiques sur le

groupe.

Malgré leur importance numérique toute relative, la biologie des bruches est assez
bien connue (Southgate, 1979; Borowiec, 1987). Ils ont la particularité d’étre strictement
séminivores (a I’exception d’une espece : Bruchidius cinerascens; Delobel & Delobel, 2003) :
généralement le développement larvaire se déroule a I’intérieur d’une seule et méme graine
(Kingsolver, 1979; Johnson, 1981a). Cependant chez certaines especes (e.g. Acanthoscelides
obtectus) il peut avoir plusieurs larves par graine; la réciproque est aussi possible et les larves
de certaines espeéces peuvent utiliser plusieurs graines pour leur développement (Kingsolver,
1979; Delobel & Delobel, 2006). La plupart des espéces de bruches sont oligophages ou
monophages (Southgate, 1979; Johnson, 1981a; Borowiec, 1987) ce qui se traduit par un
spectre d’hote restreint et limité a un nombre réduit de plantes qui sont le plus souvent
apparentées (i.e. appartenant a un méme genre ou a une méme tribu botanique). Plus de 80%
des especes de Bruchinae ont pour plantes-hotes des plantes de la famille des 1égumineuses
(Johnson, 1981a; Borowiec, 1987); cependant elles sont connues pour pouvoir se développer
sur des plantes appartenant a plus de 30 familles botaniques différentes (Johnson, 1981a;
Borowiec, 1987). Il est intéressant de noter que 1’on peut déterminer avec précision leur
spectre d’hote en collectant et identifiant des graines sur le terrain et en surveillant dans un
second temps I’émergence des adultes (Johnson, 1981a). En raison de leur forte spécialisation
et de la bonne connaissance que 1’on peut avoir de leur régime alimentaire, les bruches

constituent un modele intéressant pour étudier 1’évolution des relations plantes-insectes



(Jermy & Szentesi, 2003; Kergoat, 2004; Morse & Farrell, 2005). Ainsi, peu de temps apres la
parution des travaux pionniers d’Ehrlich & Raven (1964) sur la coévolution entre les insectes
et leurs plantes-hotes, les bruches servirent de groupe modele pour étudier cette hypothese
dans de nombreuses études (e.g. Janzen, 1969; Center & Johnson, 1974; Janzen et al., 1977,
Johnson, 1990). Par ailleurs, les bruches ont fait I’objet d’un nombre important d’études en
¢cologie (e.g. Johnson, 1981c; Johnson & Siemens, 1991; Siemens et al., 1991; Johnson &
Siemens, 1996), ou il a ét¢ mis en évidence I’existence de guildes qui différent par leurs
préférences pour le substrat d’oviposition (Johnson, 1981b). Certaines especes préferent ainsi
déposer leurs ceufs sur la surface des gousses, d’autres pondent préférentiellement sur les
graines au sein de gousses déhiscentes et un dernier groupe pond préférentiellement sur des
graines matures qui sont tombées a méme le sol (Johnson, 1981b). C’est dans ce dernier
groupe que I’on retrouve la plupart des espéces qui s’attaquent aux denrées stockées (Delobel

& Tran, 1993).

Parmi les especes polyvoltines, certaines sont faciles a ¢lever au laboratoire (en
particulier au sein du genre Callosobruchus) car elle se reproduisent de fagon continue. Elles
sont utilisées comme modeles biologiques pour des études portant par exemple sur la
sélection sexuelle (Ronn et al., 2007; Hotzy et al., 2009), I’évolution de I’adaptation
(Huignard et al., 1996; Teixeira & Zucoloto, 2003; Fricke & Arnqvist, 2007), ou la résistance
aux composes toxiques (Bleiler & Rosenthal, 1988; Gatehouse et al., 1990; Rosenthal, 1990;

Sales et al., 2005; Macedo et al., 2006).

Enfin, une vingtaine d’especes de bruches sont économiquement nuisibles car elles
s’attaquent a des graines de légumineuses cultivées (Southgate, 1979; Delobel & Tran, 1993).

Plusieurs espéces du genre Bruchus s’attaquent ainsi aux cultures de feve (Vicia faba), de



lentille (Lens culinaris) et de pois (Pisum sativum) en occasionnant principalement des dégats
au champ. Les cultures de haricot (et plus particulierement le haricot commun Phaseolus
vulgaris) sont quant a elles préférentiellement attaquées par Acanthoscelides obtectus et
Zabrotes subfasciatus. Les dégats qui en résultent peuvent avoir lieu au champ, mais les plus
importants ont lieu dans des greniers de stockage. En effet, les bruches sont parmi les rares
insectes capables de s’attaquer aux stocks de graines de légumineuses (Delobel & Tran,
1993), et certaines especes polyvoltines peuvent y causer des dégats trés importants car elles
sont capables de s’y reproduire de fagon continue (Singh & Singh, 1990). C’est en particulier
le cas de Caryedon serratus, qui s’attaque a 1’arachide (Arachis hypogaea), et de plusieurs
especes du genre Callosobruchus qui s’attaquent au niébé (Vigna unguiculata), au pois
bambara (Vigna subterranea) ou au pois d’Angole (Cajanus cajan). En plus des dégats que
ces especes occasionnent aux cultures et denrées stockées, certaines espéces de bruches sont
aussi considérées comme nuisibles car elle peuvent limiter la régénération de certains arbres
et arbustes (acacias en particulier) dans des régions menacées par la désertification
(Southgate, 1979). Dans ce cadre, il importe de mieux comprendre les facteurs qui vont
prédisposer certaines especes de bruches a devenir des ravageurs des cultures. C’est d’autant
plus important si ’on considere le contexte actuel qui voit émerger de nouveau ravageurs en
raison d’une intensification des échanges commerciaux et de I’introduction de plantes

cultivées en dehors de leur aire d’origine.

2. Apport des études phylogénétiques dans la compréhension de [’évolution des patrons

d'associations des bruches et de leur plantes-hotes.

Il est vraisemblable que la radiation évolutive des différents groupes de Bruchinae a

¢té facilitée, ou au contraire limitée, par la plus ou moins grande capacité de chacun de ces



groupes a contourner les défenses des plantes (Janzen 1969; Center & Johnson, 1974;
Johnson, 1990; Rosenthal, 1990; Siemens et al., 1991). Comme dans d’autres groupes
d’insectes phytophages (Jaenike 1990; Farrell et al., 1991; Becerra 1997; Marvaldi et al.,
2002), cette nécessaire adaptation aux particularités de la ressource alimentaire a
probablement constitué pour les Bruchinae une contrainte évolutive majeure conduisant
certaines lignées a s’associer de maniére tres stricte a certaines familles, genres ou especes
botaniques aux dépens d’une exploitation plus large des ressources théoriquement
disponibles. Afin de tester cette hypothese, il est nécessaire de disposer d’un cadre historique
(phylogénétique) pour I’échantillonnage le plus représentatif possible de la diversité du
groupe et de ses associations. Actuellement plus de 200 especes de Bruchinae ont fait 1’objet
d’études phylogénétiques et ont ét€¢ séquencées pour différents marqueurs moléculaires,
mitochondriaux ou nucléaires (Kergoat et al., 2008). Ce nombre est en constante progression

en relation avec des études récentes (Kato et al., 2010) ou a venir (Kergoat et al., en prep.).

La premiere étude phylogénétique portant sur les bruches s’intéressa a 16 especes
ouest africaines du genre Caryedon (Silvain & Delobel, 1998). Cette étude mit en évidence la
parenté phylogénétique d’especes associées a des plantes-hotes apparentées (respectivement
des Caesalpinioideae, Mimosoideae et Combretaceae), et I’existence de changement d’hotes
indépendants chez les especes actuellement associées aux Combretaceae. Les études qui
suivirent (voir Kergoat et al., 2008 pour une synthése) mirent en évidence deux grandes

tendances évolutives.

La premicere est que I’on observe des patrons d’associations trés conserves au cours du
temps entre les bruches et leurs plantes-hotes. Les reconstructions phylogénétiques indiquent

qu’au cours de leur diversification, les lignées évolutives de bruches se spécialisent



durablement sur des plantes-hotes apparentées appartenant a une méme famille ou une méme
tribu botanique (voir Figure 1). Ces associations ne sont pas exclusives ; ainsi il n’est pas rare
de voir un méme groupe de plante attaqué par des lignées évolutives de bruches bien
distinctes (Kergoat et al., 2005a; Delobel & Delobel, 2006). Par exemple, on ne dénombre pas
moins de sept genres distincts de bruches qui se développent dans des graines d’acacias
(Borowiec, 1987; Kergoat et al., 2007b). Dans certains genres, le conservatisme des
associations est trés marqueé, a ’instar de ce que 1’on observe dans le genre Bruchus ou 1’on a
pu mettre en évidence I’extréme spécialisation de certains groupes d’espeéces qui vont se
nourrir préférentiellement sur des genres (voir méme des sous-genres) botaniques de Vicieae

(Kergoat et al., 2007a).

La seconde tendance évolutive qui se dégage des analyses phylogénétiques est que ce
patron de conservatisme taxonomique des associations plantes insectes n’est pas statique :
bien que des clades entiers puissent rester associés a un méme groupe de plantes pendant
plusieurs dizaines de millions d’années, au cours de leur diversification, certaines lignées de
bruches peuvent changer leurs préférences alimentaires. Ainsi dans de nombreux groupes, on
observe des changements d’hdtes notables, avec la colonisation de tribus voir de familles
botaniques différentes (Kergoat et al., 2004; Morse & Farrell, 2005; Kergoat et al., 2005a,
2005b; Delobel & Delobel, 2006; Kergoat et al., 2007b). De facon intéressante, il apparait que
cette adaptation a un nouveau groupe de plante hote s’accompagne presque systématiquement
de I’abandon du groupe de plante hdte ancestral pour le clade qui se diversifie sur un nouveau
groupe de plantes-hdtes. 11 n’y a donc pas d’évolution vers un €largissement du spectre d’hote
chez les Bruchinae. La mise en ¢évidence de ces changements d’hotes indique ¢galement

qu’une spécialisation marquée sur des groupes de plantes-hotes spécifiques ne constitue pas



nécessairement un cul-de-sac évolutif pour les bruches, a I’instar de ce qui a été observé pour

d’autres groupes d’insectes phytophages (Termonia et al., 2001; Wahlberg 2001).

L’analyse de ces patrons phylogénétiques supporte 1’hypothése selon laquelle
I’évolution des Bruchinae est soumise a d’importantes contraintes. En premicre lecture, il est
tentant de faire ’hypothése que le degré d’apparentement entre plantes hdtes constitue la
contrainte qui explique le mieux les patrons d’associations actuellement observée. 1l est en
effet probable de supposer que les femelles pondent préférentiellement sur des plantes qui
présentent des composés chimiques de surfaces similaires (Visser, 1986) ; comme des plantes
apparentées partagent généralement des composés similaires (Bernays & Chapman, 1994), il
s’ensuit donc que la gamme d’hote potentielle pour une espece (ou un groupe d’especes) va
correspondre a un groupe de plantes apparentées. Bien que cette hypothése soit congruente
avec les patrons observés, il faut garder a D’esprit les résultats de nombreuses études
¢cologiques et comportementales (Johnson, 1981c, 1988; Johnson & Siemens, 1991; Siemens
et al., 1991; Delobel et al., 1995, 2000) qui ont révélé 1’existence d’une certaine plasticité
dans le choix du site d’oviposition chez les Bruchinae. Que ce soit au laboratoire ou dans le
milieu naturel, on a pu ainsi observer de nombreux cas de pontes sur des plantes
n’appartenant pas aux spectres d’hotes habituels des especes étudiées, voir méme des pontes
sur des substrats complétement inappropriés comme des pierres (Delobel et al., 2000). Dans la
quasi-totalit¢ des cas ¢étudiés, les larves n’achévent pas leur développement post-
embryonnaire et dépérissent a des stades plus ou moins avancés de leur développement
(Johnson, 1981c¢; Delobel et al., 2000). Cependant dans certains cas (y compris dans le milieu
naturel), les larves arrivent au terme de leur développement ce qui laisse penser que ces
«erreurs de pontes » jouent vraisemblablement un réle important dans la dynamique des

changements d’hotes observés chez les Bruchinae (Johnson & Siemens, 1991).



Les forts taux de mortalité larvaire observés dans des études ou I’on fait pondre des
femelles sur des plantes n’appartenant pas a leur spectre d’hdte habituel s’expliquent
principalement par la trés grande diversité des composés secondaires toxiques des graines
(Janzen et al., 1977; Janzen, 1981; Birch et al., 1986; Gatehouse et al., 1990; Rosenthal,
1990). Une espece de bruche donnée présente un certain nombre d’adaptations qui lui
permettent de détoxifier les composés secondaires toxiques de ses plantes-hdtes, a 1’instar des
especes qui détoxifier I’acide aminé non protéique L-Canavanine (Bleiler & Rosenthal, 1988).
Etant donné que des plantes apparentées possédent souvent des composés secondaires
toxiques identiques (voir Bisby et al., 1994 pour les légumineuses), ont peut donc faire
I’hypothese que les patrons d’associations plantes insectes chez les bruches sont également
contraints par la nature des composés secondaires toxiques des graines. On rejoint ici le
patron évolutif dit de « spécialisation chimique » qui a été proposé pour décrire 1’évolution de
certains groupes d’insectes phytophages qui se diversifient sur des plantes hotes des plantes
phylogénétiquement non apparentées mais chimiquement similaires (Becerra, 1997; Garin et
al., 1999; Termonia et al., 2001; Swigonova & Kjer, 2004). Pour certains groupes de bruches
(ex. groupe rubicundus du genre Bruchidius), des analyses phylogénétiques ont pu mettre en
¢vidence un patron évolutif comparable ou la nature des composés secondaires toxiques
explique mieux le patron d’association plantes insectes (Kergoat et al., 2005b). Cependant,
cette observation est loin d’étre généralisable ; par exemple si I’on considére le cas des
lignées évolutives de bruches qui se développent dans des graines riches en L-Canavanine, on
peut observer que des especes d’une méme lignée évolutive se diversifient exclusivement sur
des plantes proches phylogénétiquement et qu’a aucun moment elles se développent sur des

plantes non apparentées mais possédant de la L-Canavanine (Kergoat et al., 2005a).



Le conservatisme du patron d’association plantes insectes chez les bruches est donc
vraisemblablement a la fois imputable au degré de parenté phylogénétique des plantes hotes
mais aussi a la nature des composés secondaires toxiques des graines. La réalit¢ est tres
certainement plus complexe comme 1’indiquent des ¢tudes phylogénétiques récentes (Morse
& Farrell, 2005; Tuda et al., 2006; Kato et al., 2010) qui ont mis en évidence I’influence de la
nature du substrat d’oviposition dans la diversification de certains genres. Pour les genres
Mimosestes et Stator, I’on va retrouver des especes de bruches phylogénétiquement proches
au sein d’une méme guilde d’oviposition (Morse & Farrell, 2005; Kato et al., 2010). Dans le
cas du genre Callosobruchus, il a pu €tre mis en évidence un patron un peu similaire ou ’on a
un clade qui s’est spécialisé sur des graines séches de Phaseoleae (Légumineuses) alors que

qu’un autre se développe préférentiellement sur des jeunes graines vertes (Tuda et al., 2006).

En résumé, toutes ces études suggerent que le fort niveau de spécialisation et le
conservatisme du patron d’association plantes insectes chez les bruches ont pour principales
causes : (1) le comportement de choix de 1’hote, qui semble dicté a la fois par la chimie des
plantes (et donc leur proximité phylogénétique) et par la nature du substrat d’oviposition; (2)
la capacité de développement post-embryonnaire des larves, laquelle est surtout conditionnée

par leur capacité a contourner les défenses physiques et chimiques des graines.

3. Facteurs pouvant expliquer le statut de ravageurs des denrées stockées de certaines

especes.

A partir des nombreuses études qui ont été conduites sur les Bruchinae il est possible
de dresser une liste de facteurs qui vont prédisposer certaines especes a devenir des ravageurs

des denrées stockées.



On peut distinguer tout d’abord certaines caractéristiques physiologiques, comme la
tolérance a un climat semi-aride ou aride ou le fait d’avoir un cycle de vie de type polyvoltin.
Ces deux attributs sont importants ¢tant donné que les greniers de stockage constituent un
milieu particulierement sec ou la ressource alimentaire est généralement disponible de fagon

continue.

Des prédispositions comportementales peuvent également jouer un role trés
important : ainsi des especes pondant préférentiellement sur des graines matures et seches ou
sur des graines dispersées au sol (par opposition a celles pondant sur des jeunes gousses ou
dans des gousses déhiscentes) seront ¢galement mieux prédisposées a devenir des ravageurs
des denrées stockées (Delobel & Tran, 1993; Tuda et al., 2006). 11 a été¢ ¢galement montré que
certaines variétés de plantes cultivées, dont les graines sont plus rugueuses ou présentent une
cuticule plissée, sont plus résistantes aux infestations car moins attractives pour des femelles
gravides (Delobel & Tran, 1993). Il faut aussi prendre en compte le fait que les greniers a
grain constituent des milieux artificiels, ce qui peut influer sur le comportement de ponte de
femelles en les conduisant a pondre sur des hotes qui sortent du spectre d’hote habituel de
I’espece. Par exemple, plusieurs especes de bruches (Acanthoscelides obtectus, Bruchidius
spp., Callosobruchus spp.) infestent régulierement des stocks de pois chiches (Cicer
arietinum) ou de soja (Glycine max) (Delobel & Tran, 1993; Teixeira & Zucoloto, 2003) alors
que ces plantes ne correspondent pas a leur spectre d’hote habituel en milieu naturel. C’est
¢galement le cas de la bruche de 1’arachide (Caryedon serratus) qui se développe en milieu
naturel sur des plantes appartenant a wune autre sous-famille de Iégumineuses
(Caesalpinioideae). Dans leur milieu naturel, les gousses d’arachide sont protégées d’un

nombre important de prédateurs potentiels car elles sont hypogées alors qu’elles se retrouvent



exposées dans les greniers de stockage. Il est donc vraisemblable que [’adaptation de
Caryedon serratus a cette nouvelle ressource a ét¢ favorisée a la fois par I’exposition des
graines a l’air libre et le fait que les graines d’arachide ne possedent pas de défenses

chimiques notables (Bisby et al., 1994).

La capacité de développement post-embryonnaire des larves constitue €galement un
facteur fondamental. Bien que certaines études ont pu mettre en évidence une certaine
plasticité dans les voies métaboliques impliquées dans la détoxification des composés
secondaires toxiques des graines (Oliveira et al., 2002), la trés grande diversité des composés
secondaires toxiques demeure une contrainte importante qui impose un fort niveau de
spécialisation (Gatehouse et al., 1990). Ainsi, méme si phylogénétiquement les plantes du
genre Phaseolus et Vigna appartiennent a la méme sous-tribu botanique (Phaseolineae),
I’espece Callosobruchus maculatus qui se développe sur Vigna spp. n’est pas a méme de se
développer dans des graines du genre Phaseolus; réciproquement, ’espéce Zabrotes
subfasciatus, qui se développe sur Phaseolus spp. aura le plus grand mal a se développer dans
des graines du genre Vigna (Gatehouse et al., 1990; Teixeira & Zucoloto, 2003). L’existence
d’une possible hétérogénéité dans le degré de toxicité des graines est également a prendre en
compte en raison du fait qu’il existe de nombreuses variétés cultivées qui sont moins toxiques
que les souches sauvages, comme cela a ¢t¢ démontré lors d’une étude portant sur le haricot
(Phaseolus vulgaris) (Schoonhoven et al., 1983). Enfin, des variations dans I’épaisseur de la
cuticule ou du tégument des graines peuvent faciliter ou non la pénétration de la larve néonate
dans la graine ; aussi des variétés a cuticule a épaisse sont généralement plus résistantes aux

infestations (Delobel & Tran, 1993).



L’exposé de ces facteurs suggere qu’un nombre limité d’especes de bruches est
prédisposé a devenir des ravageurs des denrées stockées. On peut ainsi exclure la plupart des
especes appartenant a des groupes inféodés a des milieux tempérés ou humides et présentant
une diapause reproductive. Les analyses phylogénétiques indiquent également qu’il est peu
vraisemblable de voir émerger de nouveaux ravageurs des stocks dans des groupes connus
pour avoir une préférence marquée pour certains substrats d’oviposition (jeunes gousses ou
graines vertes) ou pour certains groupes de plantes trés spécifiques et ¢€loignées
phylogénétiquement de plantes cultivées (cas par exemple de toutes les espéces de bruches

associées aux Malvaceae).
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Figure 1.

Cette figure schématise les résultats d’une analyse d’optimisation en parcimonie du caractere
plante-hdte sur un arbre phylogénétique tiré de I’étude de Kergoat et al. (2008). Les groupes
d’especes associés de facon préférentielle ou exclusive a des familles ou sous-familles
botaniques spécifiques sont mis en évidence par des codes couleurs spécifiques. Cette figure
permet de mettre en évidence le conservatisme des associations plantes-insectes chez les

bruches.
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