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Rksumé Nous prèseutous uue Hude synthétique et comparative de la structure
gl'nôtique des populations de trois papillons diurnes français, Proclossuma eUllomia,
Porncssvus apollo et. Euphydrya.$ ClU1'inia. Grâce à I'ôlectrophorèsc des ullozyrnos, il a
été possible d'estimer comparativement le niveau de variation génétique à I'intôrieur
0P.!I(livers peuplements des espèces étudiées, Ces dOTlII('(.'.s permettent également, de
proposer des êlêmeuts d'expLic.a.tic)JI de cette variation: fonctionnement actuel dOF;
populations et mêtapopulations, histoire des biomes ouest-européens au Cours des
vingr derniers millénaires. Chacun des cas ëtudiè •s possède une spécificité biogéo­
graphique: distribution de t.ype « relique glaciaire >) très dis juin te (P. eunomia.),
espèce de montagne largement répandue, mais en forte régression (P. (J.pollo), espèce
très diversifiée écologlgneffif>nl. (R. rlUrinia). D'une manière générale, I~ popula­
tions méridionales montrcut defi variations importantes au niveau local et rêgioual
et présentent une structuration géographique flette. Les populai.ions septentrionales
montrant une <iiversil,p'gAnétiquc plus faible ct une structuration spatiale confuse, avec
IlJl dfel. d'isolement par la distance faible ou absent. Ce phénomène est le plus accusé
pour !<J:I populations du Nord-Est du Massif Central de P. eurtomia, qui rësultent
d'une introduction dëlibérèc datant de 2;) ans. Dans le cas d'E. aurinca, l'adaptation
à des plantes nourricières différentes est aussi liée il. la diffëreuciation gé1létiquc ct il
sa variation géographique. Ce!' caractéristiques pCIlV€'..nt être au moins parnicllement
expliquées var la colonisatiuu postglaciaire on nord de l'Europe 1\ partir des refuges
méridionaux. où les biomes tempérés et mëditcrrauéens étaient concentrés pendant les
glaciations. Cette colouisatiou s'est accompagnée d'IUle perte de diversité gP.Ilp.I.i<)llr
e~ d'une variation sans structuration gp.ogr:lphiquc nette. Par ailleurs, la diversifiee­
i.ion ncologique très élevée du sud de l'Europe permet et: il. permis UIW plus grande
divcrsificatton génétique. Le glissement vers le nord des aires <lenom breuses C$I.H~CCS

risque doue de s'accompagner d'une perte de: diversité génétique.

11ivt!1·Kit.égénétique 1 flux géniques / var-iatlori géogl'aphique / refuges /
Lépidoptères
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Tout organisme peut être un objet d'étude mais, en dernière analyse, I'int.èrèt
porté à un groupe vivant sur le plan scientifique est lié à ce qu'il peut apporter
à la société humaine, à. la « ressource» qu'il représente pour notre espèce.
Comme les oiseaux ou les orchidees, par exemple, les papillons sont l'objet df~
J'intérêt d'lill grand nombre de naturalistes professionnels ct. amateurs, pro­
duisant. une masse de publications dans des revues de niveaux très variés. De
riches informations sont, donc disponibles, au moins à un niveau naturaliste.
Par ailleurs, les lépidoptères sont des phytophages oligophages ct l'étude de
leurs relations avec leurs plantes nourricières est. llll chapitre important des
études contemporaines en écologie l45J. Ces seuls faits justifient I'assertion
de Ford [201, qui souligne l'intérêt des lépidoptères en tant que matériel pour
la théorie de l'évolution et donc la. connaissance en général. Mais, pour lem
donner un statut de ressource complet, il faut au moins qu'ils soient utiles à

1. INTRODUCTION

Abstract - Genetic variation, gcographic variation and gene flow in sorne
Frenc.h butterfly species. \Vc present here a comparative and synthetic study of
the genetic structure of the populations of thrcc French butterfiy species, Proclossuuui
eunomùi; Parnassius apollo and Eu.phydT"Yo,s ourinio: Csing allozyrne electrophoresis,
it is possible to estirnate the leve! of genetic variation within and between popula­
rions of thcse spccies in varions rCg10Ds of France and ncighbouring count.ries. These
data also allow us 1.0 suggest an explanation of this variation: present. functioning of
populations and metapopulations, adaptation t.o foodplants and history of the Eu­
ropean biomes during the last twent.y millenia. Each of t.he preseuted cases presents
a biogoographical spccificity: very disjunct distribution of the "glacial rclict." type
iProclossicna eunomia), widespread rnount ain species, presantly in strong regression
i I'ornassius apollu), ecologically very diversificd specics (Ett.phydl"!.Jo,s aU1-in-ia). Cen­
erally speakiug, gcnet.ic variation is large al, both local and regional scalc in southcrn
regions where the genette structure follows a clear geographie structure. Nor thern
populations show a lower geuei.ic diversity and a confused genetic structure, with an
isolauon-by-distance etfcet lowcr or absent. This phcnomenon is the most obvions
in P. eunomia populations resulting from a dcliberate introduction in northeastcru
Massif Central 25 ycars ago. Tn the case of E. curinia. the adaptation to different
food plants plays a rôle in genetic différentiation and its geographie variation. Thc5C
characteristics can be explained at least in part by the postglacial colonization of
northern Europe from southern refugia whore ternperate and mediterranean biomes
were concentrated du ring gla.cial times. This extension has heen accompanied by
a loss of genetic divcrsity and a variation without clearcut geographie organization.
Otherwisc, the very large ecological diversity of Houthem Europe has allowed and
st.ill allows a larger genct,ic: diffcrentiation within specics. The northwards shift of
species distribut.ion associated with present climate change is thereforc likely to cause
a severe loss of gcnetic diversity within species.

genetic diversity / gene flow / geographie variation / refugia / butterflies



Comme il s'agit ici d'un travail de synthèse sur des travaux effectues dans
not.re laboratoire depuis quelques années, nous n'envisagerons pas en détail
les méthodes cl 'acquisition des données ; celles-ci résultent essentiellement de
l'analyse du polymorphisme enzymatique par electrophorese sur acétate de cel­
lulose {57] adaptèo aux espèces étudiées lI,2;401. Dans le cas précis des lèpido­
ptèrcs, les enzymes sont en effet à l'heure actuelle les seuls marqueurs nucléaires
utilisables permettant. de définir les génotypes. L'ADN microsatellite semble
être peu abondant. ou d'un accès difficile dans les cas étudiés [:~6,38Jet les autres
marqueurs ADN actuellement accessibles (RAPDs et AFLPs) sont dominants,
te qui interdit les analyses génotypiques. L'AD:\" mitochondrial fournit un outil
accessible mais modérément. variable (même au nivea.u de la région de contrôle)
et là encore d'application limitée.

Le tableau I récapitule les 14 loci trouvés polymorphes et. lisibles chez les
3 espèces étudiées, ainsi que le nombre d'allèles qui y ont été detectes. L'analyse
des résultats a été effectuée à l'aide dos logiciels Biosys l de Swofford et. Solan­
der l491, Gcncpop de Raymond et. Rousset !4t.1].

2. MATÉRIEL ET MÉTHODES

la gestion des ierritoires, des écosystèmes et de leurs constituants. Le pré­
sent exposé tentera de montrer qu'il peut en être ainsi, au moins dans certains
domaines.

A l'intérieur des espèces, l'étude dm; échanges géniques fait. appel à des mo­
dèles finalement assez simples, et dont 1,1 pertinence peut. être discutée 14,54].
Grâce aux travaux d'Ehrlich 117,18], des lépidoptères, les Mélitêes, ont joué un
rôle important dans la définition de la. structure des populations vis-à-vis des
échanges géniques (populations ouvertes ou fermées). Plus récemment, c'est
encore chez des Mèlitées, européennes cette fois-ci, que Hanski et ses collabora­
teurs ont développé le modèle des rnétapopulations créé par Lcvins [24 26,331.
Les lépidoptères européens ont été l'objet de nombreux travaux de cc typo ct
nous verrons ce qu'ils peuvent apporter à la. théorie des échanges géniques.

La biogéographie de l'Europe occidentale montre, tant. au niveau de la diver­
sit.é genetique intcrspécifique qu'à celui de la diversité génétique lntraspécifique,
quo celles-ci sont inégalement répandues selon les territoires. Il y a· générale­
ment. coïncidence entre les deux niveaux. Des analyses récentes, port.ant sur
des groupes animaux et végétaux variés [281 ont. montré que les variations du
climat au cours du Quaternaire, et en particulier les glaciations, ont bouleversé
les distributions de la plupart des espèces. Quels sont les déterminants de cette
distribut.ion de la biodivcrsité chez les lépidoptères? Et, enfin, quelles peuvent
être les conséquences des changements climatiques que nos pays sont en train
de subir sur cette distribution?
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Tableau 1. Loci enzymatiques étudiés chez les ;3espèces de lépidoptères diurnes objets de l'article. Pour la signification des abrévia­
rions, on se référera à Barascud ct al., 1999. Les chiffres correspondent au nombre d'allèles dNcct~s à chaque locus et dans l'ensemble
de l'échantillon de chaque espèce. Un tiret (-) correspond il. des électrophorégrammes non interpretables avec: la méthode utilisée.



Cette espèce holarctique possède une distribution circumpolaire continue (à
grande échelle) dans la zone froide de la forêt. boréale. En Europe de l'ouest,
sa distribution est très fragmentée et présente les caractères d'une « relique

3.1. Procloseiana eunomia, une espèce à distribution
hyper-disjointe

Nous disposons de données sur les populations de plusieurs espèces présen­
tant des cas diversifiés de structures de peuplement, depuis une distribution
extrêmement fragmentée à grande échelle jusqu'à une distribution continue en
mëtapopulation. Nous donnerons ici un aperçu des enseignements de l'étude de
leur structure génétique dans notre laboratoire, en tenant compte de travaux
sur d'autres espèces effectués par ailleurs.

3. ÉTUDE DE CAS CHEZ LES LÉPIDOPTÈRES
FRANÇAIS ET OUEST EUROPÉENS

Nous nous limiterons systématiquement aLLXprocédures d'analyse suivantes:

- Dendrogrammes : la combinaison distance de Cavalli-Sforza ct Edwards
+ agrégation par la méthode du « neighbour joining » a été choisie comme
fournissant généralement. la meilleure image des relations entre les popu­
lations [29J.

- Projection en espaces réduits : complément aire de la précédente dans la
représentation des relations génétiques entre populations ll':>,2:31, elle se
limitera. ici au plan 1· 2 d'analyses factorielles des correspondances où les
« individus» sont les populations et où la fréquence de chaque allèle est
considérée comme une variable .

... Isolement par la distance (IPD) : cette étude P<lSSC: d'abord par le calcul
de la.F~'Tselon la méthode de Wcir ct Cockerham [52], tenant, compte des
situations multialléliques (paramètre fJ) ; le « nombre absolu de migrants
», produit de l'eff~('f,if (efficace) des populations, Ne, et du taux de mi­
gration, m, (Ne.m) est calculé par la formule: Ne'ln = (1 - (J)/4() 154,5;)].
On procède ensuite à l'analyse de I'autocorrêlation [48] entre le produit
Nem et. le logarithme de la distance chez toutes les paires possibles de
l'ensemble des populations étudiées. en coefficient de corrélation de 0
indique une absence de structuration et un coefficient de - J (nombre
de migrants décroissant régulièrement avec la distance) une structure in­
tégralement déterminée par la. position spatiale. Il a été montré qu'en
raison des « pseudoréplications » entre paires de populations voisines, le
test statistique le plus approprié à évaluer la sign ificati vité du coefficient
est le test de Mantet (31).

D'un point de vue heuristique, ces méthodes de représentation et d'analyse des
structures génétiques feront l'objet d'une comparaison.



Cc massif montagneux de basse altitude possède des colonies importantes
de Bistorte, plante nourricière de P. eunomia ; mais ce papillon n'y etait pas
connu avant les années 70. En juin 1970, 4 femelles originaires de l'Ardenne
furent relâchées, dans le nord du massif; en juin 1974, 16 femelles furent im­
plantées, cette fois-ci dans le sud. A partir de ces fondatrices, tout le massif
fut progressivement colonisé en une vingtaine d'années [2,39,40]. Des popula­
tiens réparties dans tout le massif ont été étudiées au niveau des allozymes et.
de la patterne alaire f2,391 cl',nous résumons ici les conclusions de cc travail.
Les conséquences attendues du processus de colonisation ont effectivement été
observées: d'une part une dérive notable (et une perte de polymorphisme) au
fur ct à mesure que l'on s'éloigne des points d'implantation et, d'autre part,
UlH~absence de structure organisée; la projection des populations par Analyse
Factorielle des Correspondances à partir des fréquences allèliques révèle une
topologie confuse ct sans rapport avec la localisation topographique. ILn'y a
pas d'effet d'isolement. par la distance, comme le montre l'absence de corréla­
tion significative entre distance et fJ. On note le comportement aberrant du
locus 6PGD : d'une part, il n'est resté polymorphe qu'à proximité de la loca­
litt d'implantation où l'effectif était. le plus grand ; d'autre part, il présente
un déséquilibre de liaison important par rapport. aux autres loci. Nous avons
pensé qu'il était lié au sexe, mais il est aussi possible qu'il soit lié à un locus
soumis à une sélection importante et donc, par « hitch hiking » à un balayage
sélectif. D'une manière generale, la structure observée correspond précisèmont
aux premiers stades de l'évolution d'un ensemble de populations colonisatrices,
telle qu'elle est prévue par le modèle de Slatkin : les effets stochastiques liés à
une dérive importante et à la fonda.tion par une très petit. nombre d'individus
sont prédominants.

3.1.1. La structure génétique d'une métapopulation introduite
les colonies de P. eunomia dans le Morvan

glaciaire ». Elle y montre deux types de colonies, soit très méridionales ct.
montagnardes : aux deux extrèrnités de la chaîne pyrènéo-cantabrique, dans If>
sud des Alpes italiennes et autrichiennes et en Bulgarie; soit, dans le nord de
l'Europe, en un « semis» dispersé, souvent hèbergé par de très basses mon­
tagnes COJIlme l'Ardenne, par exemple. Elle est liée dans nos régions à une seule
plante nourricière, la. Bistorte (Polygonum historia), largement répandue dans
les montagnes ouest européennes; cette Polygonacée est néanmoins absente de
la chaîne axiale des Pyrénées.

Nous disposons de données sur la structure génétique des populations des
Pyrénées orientales [1L de Bulgarie [37] et. d'Ardenne [42). Pa.r ailleurs, l'espèce
a (!t(! introduite! par l'auteur senior du présent article dans le Morvan dans
les années 1970 et. les conséquences écologiques et génétiques du processus de
colonisation qui en ont. découlé ont pu être mises en évidence [2,401.



Figure 1. A. Position géographique de 26 populations de P. eunotnia étudiées dans
l'Ardenne ; on a subdivisé cet ensemble en cinq régions représentées chacune par des
figurés différents repris en B et C (. : Hautes Fagnes ; o : Tailles ; ~ : Gaurnc ;
o : Ardenne centrale; • : Ardenne française). B. Position de ces mêmes populations
SUT le plan 1-2 d'une Analyse Factorielle des Correspondances sur les fréquences allé­
liques aux loci enzymatiques analysés dans ces populations (cf. Tab. 1) ; pourcentage
d'inertie représenté par le plan 1-2 : 68 % ; pourcentage de l'inertie totale représcntè
par chacun des axes (68 %: ail total). C. Phènograrnmc obtenu à partir des mêmes
données pal' la distance de Cavalli-Sforza et Edwards et l'agrégation du « neighbour
joining ».

(c)

<>
e

~~.4 •• _... ~

o
(h)

•
...6...
6. 00

.().J~

et
.(),J ~o

0.1

• o••
axe 1(49%)

. ~.
0.2 <> O.'

0.3 , .

(a)



Figure 2. A. Position géographique de 12 populations de P. eunomia étudiées dans
les Pyrénées orientales; on a subdivisé cet ensemble en 3 régions représentées chacune
par des figurésdifférents repris en B et C (. : Ouest de la.région, 6 : centre, • : Est).
B. AFC réalisée sur les fréquences allëliques aux loci analysés; pourcentage d'inertie
représenté par le plan 1-2 : 72 %. C. Phànogramme obtenu avec ces données et. par
la.même méthode qu'en le.
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3.1.2. Les peuplements de P. eunomia dans l'Ardenne
et les Pyrénées orientales

La hiérarchisation très floue des populations de l'ensemble de l'Ardenne,
où P. eunomia est distribuée largement. mais d'une manière fragmentée, rap­
pelle étonnamment la structure précédente [/121, La représentation par I'AFC
Ou par des phénogrammes (Fig, lB) C) montre un découplage marqué entre
position géographique et structure génétique. Étudié par la méthode de Slat­
kin [161, l'effet d'isolement par la. distance (Fig, 6A) montre une corrélation
très basse quoique significative, En somme, les phénomènes prédominants sont
la dérive et l'effet des fondateurs, ce qui s'accorde bion avec les observations
écologiq ucs ltJ.J].

Les peuplements des Pyrénées Orientales montrent une structure radicale­
ment différente, clairement organisée ct. hiérarchisée selon tes bassins hydrogra­
phiques [11. Cette structure est aussi perceptible sur les phonogrammes que
sur l'AF'C basée sur les fréquences alléliques ; celle-ci localise les populations
sur le plan l ,2 selon une topologie similaire à leur localisation gèographique
(Fig. 2B, C). Une très nette corrélation mure taux de migration et distance
géographique est. observée (Fig. Gll).

Par ailleurs, le pool génique de J'ensemble méridional est beaucoup plus riche
ct diversifié que celui des populations ardennaises ; il y a non seulement plus
de loci polymorphes, mais aussi plus d'allèles par locus dans une règion donnée
el. des allèles caractôristiqucs d 'une région donnée (Tab. II), De plus) tous les
allèles observés en Ardenne (à part un, d'ailleurs dècelé en Bulgarie I~Hnsont
présents dans les Pyrénées-Orientales.

En tenant compte des enseignements de la colonisation artificielle du Morvan
par l'espèce, il est tentant de tracer un scénario de l'histoire du peuplement de
p. cunornia en Europe occidentale, Pendant la. glaciation du Wiirrn, comme
les autres espèces de milieux tempères froids; P. eunomia s'est réfugiée bien
au sud, et en particulier au pied sud des Pyrénées ct des Asturies. A la fin de
la glaciation, les conditions climatiques favorables à J'espèce ont « glissé» de
deux rnanièrcs : d'une part, vers des altitudes plus élevées ct, d'autre part, vers
le nord. Les colonies pyrénéo-cantabriques ont donc simplement. migré plus
haut en montagne et sur de courtes distances ; elles ont conservé l'essentiel

Les résultats d'une analyse multivariée de la patterue alaire sont égale­
ment intéressants: une structure hiêrarchiséo géographiquement et un effet
d'isolement par la distance s'y révèlent. nettement. Nous avons evidemment
affaire ici à un ensemble contrôlé par un nombre important. de lod, ce qui peut
expliquer la netteté plus grande des résultats. Mais on peul penser aussi il. une
différenciation sous l'efiet de la. sélection : la patterne alaire possède des fonc­
tions adaptatives bien connues rH] et 1(;11orvan n'a pas un climat homogène
du nord au sud. Les populations introduites ont dailleurs rapidement divergé
de leur population mère ardennaise 12) 391.

~~.,.u. .• ,...,,~.. ov-_ ...._-.-a- .



Nb de pop. % de loci Nb moyen d'allèles fI Nh moyen d'allêles B N,.rn

êchalltillonné"li po ly rrto rphes pe r Io c u s ..,fficoces

Proctons iurma t!11.Il 0''' 'ta

Arden Ile 2û 4(J l.ti 0.~65 1,:Hll 0,123 1.7M3

ryr~nl\es 1:.1 70 :! 0.1 :36 1.1&7 O.OUI) 2.275

/'",'no.""üu "1"011<>
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1 PyrAuees 7 ! 100 4171 0,3715 l .so: 0,OM72 :1,6\7

Massif Ceut.eal 3 7!,40 2,RO 0,2832 1,:3t15 0,26.')8 0,6~11

J::.~»llg11e '1. 8,),70 2, 7~ 0.3134 1.456 O,I!i24 1,3\)l)

e"'phydr"yu3 atLr,nttt

)
Sud de la Fra nee 3.5 100 7,2 1 0,2484 i.sso o 1125 1.972

1
Nord de la France 2G

1 90 5,6 0,1715 1,207 0,0648 :),009

Tableau II. Estimateurs de la diversité génétique dans les populations de diverses régions des trois espèces étudiées. L'hétérozygotie
H est la moyenne des hêtèrozygoties calculées locus par locus. Le nombre moyen d'allèles efficaces est calculé à partir de l 'hétérozygotie
par la formule Np. =-: LJU -- H). N ...m est. déduit de e par la formule: Nsm. = (1 - 8)/4e.



T/Apollon était naguère présent dans tous les massifs montagneux français
d'altitude supërieurc fi 1noo TrI l12J. C'est une espèce spectaculaire ct. sa va­
nation géographique a ôté l'objet de nombreuses descriptions de sous-espèces,
appuyées sur la seule patterne alaire et effectuées malheureusement selon des
méthodes peu rigoureuses. Leur valeur est au mieux indicative. Cependant, le
dëtcrruinisrne génétique de ces variations est souvent asse" simple €!t. peut être
èt.udiè par croisement; l'action de gènes majeurs .Y subit. des interactions épi­
statiques qui peuvent être disséquées par des croisements auxquels cette espèce
se prête bien r13].

L'optimum altitudinal de l'espèce se situe entre 1000 et 2000 m, avec des
colonies jusqu'à moins de 500 rn et. d'autres jusqu'a ...2500 JJl. Dans les Alpes
et les Pyrénées, la distribution de l'Apollon est. continue ; dans le .lura, jusqu'à
une époque récente (fin des années 19(0)) un réseau de populations assez bien
connectées existait. du nord 11.11 sud. Dans le Massif Central, on distingue deux
ensembles assez nettement séparés. Le premier du côt,ô sud-est, allant du Viva­
rais aux Causses, est nettement fragmenté en petites coloniesseparees par des
espaces inhospitaliers. L{!second, occidental, va du Cantal au Puy de Dôme
et il est. plus continu. Très restreintes; les colonies vosgiennes se sont. éteintes
dans les années 1970. Dans les régions à peuplement discontinu, la structure ou
peuplement est clairement en mètapopulation classique l24 -26], avec néanmoins
des « sources» et. « puits» bien caractérisés [9] et une dynamique instable. Lié
ri des milieux très ouverts) l'Apollon sc nourrit. de Crassulacées ct. il a. besoin
de peuplements suffisants de ces plantes pour maintenir des colonies [10].

La. structure génétique des populations françaises (auxquelles ont été ajou­
tées doux populations du centre-ouest de I'Espague), révélée par une étude
encore limitée des allozyrnes [6], est. au premier abord confuse. Sa représenta­
t.ion. par des dendrograrnrnes comme par l'AF'C; montre une correspondance
brouillée avec la localisation géographique (Fig. 3B; C). On attendrait èvidem­
ment une hiérarchisation en grands massifs, eux-mêmes subdivisés en massifs
secondaires; mais ce n'est pas cc qui est. observé. Il est possible d'établir un
certain parallélisme avec ce qui est observé chez,P. eunomia, mais à une échelle
différente ; certaines populations voisines sont montrées proches génétique­
ment mais il y a. des positionnements étonnants (une population ariégeoise, par

3.2. Pas-nassius apollo, une espèce à distribution fragmentée

de leur diversité génétique. Les colonisateurs qui ont migré vers le nord ont
effectué une très grande série de sauts, perdant par étapes une partie de leur
polymorphisme ; de plus) il n'est pas il, exclure qu'aient eu lieu des phases
de balayage sélectif. Les colonies intermédaires qui ont occupé un temps 1<'
Massif Central (et. le Morvan) ont disparu avec le rechauffement [spécialement
fi l'époque xèrotherrnique) ct l'envahissement des espaces ouverts par la forêt
(cas cl u Morvan L en particulier.



Figure 3. A. Position gêographiquc des populations de P. apollo échantillonnées
en France et. en Espa,gne. Les populations sont représentées chacune par des signes
différents selon 1('$massifs montagneux ~I, repris en B ct C (0: Pyrénées ; • :
Espagne ; Â : Massif Central; 6. : Jura ; 0 : Alpes an Nord des Alpes Maritimes; • :
Alpes Maritimes). B. AFC réalisée sur les fréquences alléliques aux loci analysés (cf.
'l'ab. T) ; pourcentage d'inertie représenté par le plan 1-2 : 55 %. C. Phénogramme
obtenu avec ces mêmes données et. par la même méthode qu'en le.
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exemple, dans Ir. groupe alpin), À très grande échelle, la structure devient plus
clairc ; en particulier, les populations espagnoles sont très distinctes.

Pour l'ensemble à l'échantillonnage Ir. plus serré, les Alpes-Maritimes, aucun
effet d'isolement par la distance significatif n'est observé (Fig. 6e) ; mais en
fait cela correspond il une valeur faible de 0 (0,04 pour 10 populations) et il est
vraisemblable que l'on SP. trouve à l'intérieur d'un même « voisinage ». Il ne
fa.ut pas oublier non plus que les vallées internes du massif des Alpes-Maritimes
étaient couvertes de glaciers au 'Würm et que leur colonisation est récente. On
retrouve un effet d'isolement par la distance au niveau do l'ensemble Alpp.s­
Jura (r2 = 0.0:3, test de Mantel : p = O.OOG)et surtout de la totalité de la zone
étudiée (Fig. 60).

Un examen attentif des données apporte quelques déductions logiques. Très
clairement, la diversité génétique est minimale dans le Massif Central et. le
Jura (et. l'Espagne) et élevée dans les populations des Alpes et des Pyrénées
(Tab. II). On a de plus relevé un déscquilibre gamétique significatif entre
certains loci dans la population ariégeoise paradoxalement placëe avec los 0.1-
pilles ; l'analyse de la. contribution des variables aux axes de l'AFC montre
que Ge positionnerneru est dû à un faible nombre d'allèles (non figurés dans le
présent travail) communs avec des populations alpines; les critiques arguant.
des possibilités d 'homoplasies dans les allozyrnes prennent ici tout leur poids,
En revanche, le rattachement de la population de L'ouest du Massif Central aux
Pyrénées semble significatif, COIIlmenous le verrons plus loin,

L'interprétation des structures observées est évidemment délicate. Il faut
faire intervenir non seulement les donnees contemporaines de la génétique des
populations èvoquécs plus haut, mais aussi la biogéographie. ]1 est clair que
l'Apollon a connu une histoire pléistocène mouvementée, qu'il est, très difficile
de reconstituer avec les faibles indices dont. nous disposons. Ail cours des phases
les plus chaudes, le.., populations se sont. réfugiées dans les massifs les plus élevés
ou dans des poches précaires phénomène qui est en train de se reproduire.
Au plus dur des glaciations, elles se sont localisées dans le sud de l'Europe, à
des ah it.udcs inférieures de 1000 il 1200 rn par rapport à leur position actuelle
(soit entre le niveau de la mer ct 1000 m ou un pou plus). L'emplacement
des refuges est. plus difficile il déterminer que dans le cas précédent ; il y a
même pu y avoir à certains moments des peuplements subcontinus dans le sud
de l'Europe, spécialement au cours des phases sèches, froides et ensoleillèos,
conditions très favorables à l' Apollon. Comme dans le cas de P. eunomia, le
retrait des glaciers a entraîne une colonisation vers le haut et vers le nord ;
il est clair que les régions situees au nord du 45~ parallèle étaient inoccupées
par l'espèce et, ont, subi une colonisation post-glaciaire. Il est vraisemblable en
revanche que, par exemple, les colonies actuelles des environs du Ventoux ont pu
pratiquement rester en place en changeant simplement d'altitude. Au contraire,
des barrières efficaces à l'heure actuelle malgré leur altitude favorable, comme
les monts de la Margeride, du Gévaudan et du Livradois, ont. joué leur rôle en
permanence ; le facteur semble être, tout simplement, l'absence de peuplements



Cette Mélitéc occupait dans un passé récent presque tout le territoire fran­
cals, à l'exception du territoire des Pyrénées centrales et. occidentales. Du
niveau de la mer à la. zone alpine des Alpes et des Pyrénées orientales: de la ré­
gion méditerranéenne aux prés humides ct aux tourbières du nord de la. France;
on t.rou vait des populations infeodees à des plantes nourricières variables. La
destruction poussée des milieux naturels dans la moitié nord de la France a
beaucoup amenuisé le peuplement de cette espèce, qui reste largement répan­
due dans la moitié sud. Cne variation phénotypique importante, mais peu
étudiée (à part un travail biométriquc de Mazel [35f) suggère une très large
variation gènNiqlle.

Nous avons réalisé une étude, utilisant le polymorphisme enzymatique, sur
l'ensemble de la France: en tentant de recouvrir le territoire par un maillage
large et. en approfondissant l'étude dans certaines zones. Nous donnons ici un
premier aperçu de ce travail.

Dans la moitié sud de la France, ce papillon fréquente une grande diver­
sité de plantes nourricières f35J. Ces plantes appartiennent néanmoins, comme
chez toutes les Mélitëes, à un ensemble taxinomique défini, caractérisé par la

3.3. Euphydryas aurinia. une espèce à distribution continue

suffisants de plantes nourricières, liée à des facteurs cdaphiqucs. En revanche,
la variation géographique d'autres espèces de lépidoptères montagnards suggère
des échanges importants entre les Pyrénées et l'Auvergne [32]. Les Apollons
du Massif Central ne constitueraient. donc pas un peuplement homogène: les
populations de l'est, seraient plus proches de celles des Alpes, et les populations
de l'ouest de celles des Pyrénées

Le comportement migratoire de l'espèce, connue pour effectuer des fonda­
t.ions à longue distance (p. ex. [8])) est, également à prendre en compte. Des
déplacements individuels dépassant une dizaine de kilomètres, y compris à tra­
vers des zones défavorables, ont été observés [9] ; par ailleurs, les individus
erratiques ont tendance à se déplacer tant qu'ils ne rencontrent pas une autre
colonie (Descimon l12 J ct non public). Dans ces conditions, la patterne de mi­
gration est susceptible d'être conforme à une distribution leptokurtique [30: 55]:
avec beaucoup d'individus sédentaires ct quelques autres migrant à longue dis­
tance. Les consèquences de ce comportement seraient à intégrer dans une
variante du modèle d'isolement par la distance.

La dynamique très instable des populations et I'histoire mouvementée de
l'espèce expliquent donc la. complexité de la structure actuelle. Il est clair
que des études beaucoup plus approfondies sont nécessaires à une meilleure
compréhension de la structure génétique des populations de ce Pornassius,
beaucoup plus complexe que celle de son congénère P. mnemostme [14,15].
L'effort. devra impliquer la recherche de nouveaux marqueurs génétiques et,
l'analyse tine des populations des diverses régions.



Figure 4. Position géographique de 35 populations d'E. llm'inia analysées dans le
Sud de la France ct en E:;pagne ; ces populations sont. affectées à fi régions symbolisées
chacune par un ;sig;np. différent, repris en B et C (0 : Provence : • : Languedoc i
0: Catalogne ; • : sud ouest ; t::. : Pyrénées orientales), B. AFC réalisée sur les
fréquences allëliques aux loci analysés (cf. 'l'ab. T) ; pourcentage d'inertie représenté
par le plan 1-2 : 28 %. C. Phénogramme obtenu avec ces mêmes données et par la
même méthode qu'en le.
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présence de composes protecteurs, des glucosides iridoïdes [51. Dans le cas pré­
sent, ils'agit de dipsacacées (Ceph(/.lrL'l"ia,Kncutia, Scabiosa, Succisa), de capri­
foliacées (Lonicem), de valèrianacêes (CentrantJms) et de geutianacëcs CGen­
tiana) [351. Dans le nord, les populations sont liées pour l'essentiel Succisa
pratensis et parfois à diverses espèces de Kuautia.

Les travaux de Ehrlich et. de son école) en Californie, ont montré que les
échanges entre les colonies d'une autre espèce d' Huphydryas, H. ediiha, sont ré
duits - ceue espèce a servi à définir l'opposition populations fermées­
populations ouvertes [16-18]. Qu'en e~t.-ilpour l'espèce curopécnuc ? De même,
les modalités de son adaptation aux plantes nourricières sont-elles comparables
à ce qui a ëtô observé chez E. editha 1151 ?

E. aurinia pose donc toute une série de questions: d'abord, par analogie
avec P. eunotnia Cl P. apollo, comment se présente la variation géographiquo
de la structure génétique? L'inféodation à. des plantes nourricières différentes
est-elle le fait de souches différentes, ou bien cette caractêristiquc n'est-elle
que superficielle, la structure gcnëtique étant gouvernée par dautrcs facteurs '?
Les echanges géniques sont-ils significatifs d'une structure ouverte ou fermée '?
Obéissent-ils à la règle de l'isolement par la distance"? Ceci a ét.é l'objet d'un
travail) encore non publié, effectué par deux deutre flOUS (M. Zimmermann el,
B. Barascud}, dont nous dormons ici un aperçu préliminaire.

Une étude effectuée d'abord sur les populations du Midi montre, par les deux
méthodes utilisées ici (dendrogramme et plan 1-2 de l'AFC sur les fréquences
allcliques) <)1lP. la structuration est. nette et clairement hiérarchisée en fonc­
tion de la localisation géographique (Fig. 4B, C). Les populations provençales
forment. un ensemble particulièrement cohérent, comme celles du Languedoc
calcaire et celles du sud-ouest .. Les « anomalies » sont en grande partie expli­
cables, comme nous allons le voir, par une liaison avec; les plantes nourricières.
Celle-ci est extrêmement interessante mais complexe. Le groupe provençal est.
pour l'essentiel lié à Cepluilcru: mais, dans la zone géographique occupée par
tes populations, cette plante est la seule disponible régulièrement el en quan­
tité. Parfois, au sein de zones à Oepholaria; on observe une population liée à des
espèces des genres Scabiosa ou Knuutia ; elle ne se singularise pas au niveau des
allozyrnes ; 011 peut aussi noter que les populations provençales consonuucnt
volontiers du Louiccra après 1'hivernage, mais cette plante n'est pas choisie par
les femelles (Singer, comm. pcrs.). La situation est identique pour les po­
pulations du Languedoc calcaire. En revanche, une population des rnom.s on
Somrnail, en Languedoc cristallin, liée à Succisa pratensis, l'leregroupe claire­
ment avec les populations du sud-ouest, qui consomment cette plante, et non
avec celles infeodees à Cepliolaria. Le C~ des colonies des Pyrénées orientales
et de Catalogne: montre une sérieuxe hétérogéuêité du peuplement. Celles qui
sont liées à Lonicera etrusco; se situent à part; il s'agit de l'extrémité nord du
groupe hispano maghrébin, déjà bien distinct par la patterns alaire} et inféodé
à cette plante. Mais bien plus frappant est le regroupement des deux autres
populations de la même r(:~gionqui vivent. sur Succisa pruieusis (Coustouges



F'iguco 5. A. En haut, localisation géographique de 26 populations d'E. ourinia ana­
l'ysées dans la partie nord de la France; ces populations sont affectées à 8 régions
symbolisées par un signe diffèrent, repris en B ct C (0 : Centre de la France; ... :
Alpes; 6 : Jura; • : Lorraine; 0 : Nord; • : Normandie et. Ouest; 0 : Bourgogne).
B. AFC réalisée sur les fréquences alléliqucs aux loci analysés (cf. Tab. l ) j pourcen­
tage d'inertie représenté par le plan ]- 2 : 25 %. C. Phènogramrne obtenu avec ces
mêmes données ct par la. même méthode qu'en 1C.
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Figure 6. Diagrammes disolerncnt par la distance selon Slatkin [46] : régression du
logarithme cie la distance géographique entre les populations (CIl abscisses) contre le
logarithme du paramètre Nem (calculè à partir de B) (en ordonnées) chez 6 ensembles
de populations des 3 espèces étudiêes. Dans chaque cas, le nombre de populations
concernées ct les paramètres dr. la. droite de régression ct du coefficient de corrélation
sont fournis. La significativitô (probabilité d'écart. par rapport à l'hypothèse nulle)
est évaluée par le test de Mantel (31).
A. Populations de P. eunomia en Ardenne.
N .,- 2fj j y = .-0,533:1x + 3, 7746 ; 1.2 = 0,0632 ; P = 0; 012.
B. Populations cie P. eunottua dans les Pyrénées oriental es.
N = 12 ; Y = ·-0,9l29x + 1,7239 : r2 = 0,261 j P < 0,001.
C. Populations de P. apollo dans les Alpes maritimes.
N ::...:.10 ; Y =-= -O,208x + 1,1117 ; r2 = 0,0166 ; P = 0,288.
D. Ensemble des populations analysées de P. apollo.
IV - 31 j y:-=- ··0, 5:399x + 1, G074 ; 7,2 = 0,2296 ; P < 0,0001.
E. Populations d'E. aurinia du sud de la l'rance.
1'1 = :~5; y = -0,8179x -+- 2, 2~1() i ·r'2 ,.- 0; 4052 ; P < 0,000.1.
F. Populations d'E. eurinia du nord de la France.
N = 26 ; 11 = -O,5047x + 1,92[,1 ; 7,2 = 0,0939 ; P = 0,OOtl.
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et. Pailhèros) avec le groupe du sud-ouest, lié il cette plante. Localisation géo­
graphique et spécialisation trophique influencent. dour l'une ct l'autre la struc­
ture génétique. En revanche, la. liaison avec les espèces des genres Scobiosa et
KrW1Llia semble moins significative et. se produit de manière inorganisée au mi­
lieu de groupes associés soit à Succis« prateusts, soit il. Cepbalaria Lcucantlui.
L'analyse par la méthode de l'isolement par la distance (Fig. (jE) montre une
corrêlat.ion très significative,

L'extension de l'analyse à l'ensemble du territoire Irancais, gènèo par los
extinctions massives des colonies de la moitié nord-ouest, permet. néanmoins
de se fendre compte que la structuration est beaucoup moins neue et. moins
corrélée (W€'C' la géogTa.phk. Les populations se branchent confusément en un
véritable buisson et rAfC les regroupe en un paquet. serré, s'opposant à la
distribution etalee des populations du sud (Fig. 5B. C). De plus, aucune liaison
nette n'est observée entre ces représenrauons et la localisation géographique,
pourtant bien èl,a)()(\. Il existe lin efi(~I.d'isolement par la distance, mais moins
net que dans le sud (Fig. 6F).

L'exemple de la Bourgogne; où il est possible de comparer des populations
liées à 81J,CÔ.';I(I. pratensis et à une Knautia, montre qu'il [l'apparaît pas, avec
les moyens utilisés, une difiércnciation génétique associée à la plante nourri­
cièrc. EH fait; le peuplement. de f<J1lW cette région correspond â celui localisé
aux milieux Irais du Midi. On notera qu'en Normandie, Succisa praiensis, et
donc son phytophage, pOUSSE' sur des côtcaux exposés au sud - un glissement
écoclirnatique assez classique.

Toul. S(~passe comme si trois grands peuplements liés à des plantes ct des mi­
lieux différents s'int.riquaient : 1) 1.111 groupe méridional, atlanto-rnéditerranèen,
lié à 1<)forêt méditerranéenne thermophilc et il une liane) le chèvrefeuille IJo-
11.Ù~r.1'(J, ; 2) un autre groupe, méridional et ruèditerranéen, mais vivant. sur Cé­
phalaria el Ij(\ à des milieux ouverts, plus froids; 3) un grollpf~ associé il. des
milieux plus atlantiques, frais et humides, limité aux zones montagnardes dans
la région méditerranéenne, ct. a..ssocië à une plante de prés humides oligotrophcs,
succisa. Le passage sur des espèces des genres Ktunuùi et Scabiosa semble être
hornoplasique. Nous noterons que les populations d'altitude Iiécs Ù différentes
espèces de gentianes Gentianù, fi 'ont pas encore ôtô étudiôes en détail.

Il est clair que les populations mèridionalcs sont génétiquement, comme
dans le cas de P. euuomia, plus diverses et plus nettemont structurées géo­
graphiquement (Tab. TT)et. dotéos de potentialités adaptatives plus larges. La
structure floue des populations nordiques a aussi la même signification : elle
résulte cl'une colonisation assez récente, postglaciaire. Lu scénario biogèogra­
phique séduisant est que les trois grands peuplements de E. aurinia ont suivi
los biomes auxquels ils sont adaptés dans les flux: et reflux causés par les va­
riations climatiques. Il nous semble vraisemblable que, dam; le cas des régions
méridionales, les refuges n'étaient pas situés très loin de l'emplacement actuel
des peuplements,



Les trois cas étudiés, malgré la grande différence de leurs caractéristiques
écologiques el. biogéographiqucs, montrent une convergence dans la. structure
génétique de leurs peuplements. :vrp.mepour les « reliques glaciaires », dont,
par 110 contresens très répandu, il était admis qu'elles « venaient du Bord », le
maximum de v-ar'iabilité est rencontré dans les populations méridionales. Cette
convergence se retrouve à plusieurs niveaux. D'abord au niveau dE?la diversité
gènétique globale, mesurée par les divers estimateurs : pourcentage de loci po­
lymorphes, Hombre moyen d'allèlos par locus! nombre d'allèles efficaces; taux
dhètèrovygotio (Tab. II). A cc niveau, les trois espE'('ps diffèrent. quantit.ati­
veinent, mais l'étendue de la distribution et la diversité génét.ique globale au
niveau de l'espèce varient. dans le mèrne sens. Les estimations de la diversité
génél.iquG doivent être interprètëes avec précaution dans le cas des comparai­
sons intcrspécifiques ; dans le cas présent, la. similitude des méthodes employées
permet d'éviter un biais purement technique. Par ailleurs, bien évidernmcnr., cc
résu1 l.at, necessiterait d'être généralisè sur \lll échantillon spécifique plus nom­
breux. La tendance de la variation ost en revanche identique chez les trois
espèces : ce sont. les peuplements méridionaux qui sont les plus divers, ce qui
correspond très bien fi ce qui a. ôt,(;mis en évidence chei', d'autres organismes [28j.
Les faits demandent néanmoins à être regardés de plus près, car ils ne sont pas
déterminés simplement [22].

Le premier facteur à diminuer la diversité est le faible effectif effica.ce des
populations. qui engendre de la dérive. Il peut être aggravé par l'isolement, qui
réduit los échanges géniques. C'es1. r,(·;qui il ôté observé, pour le' peuplement
du sud-est. de la France de t'arnassius mnemosune [H] ; dans œ cas, il a pu
èt.rc établi une corrélation très significative entre les estimations de la. diversité
génétique et un coefficient d'isolement, calculé à partir de l'aire des stat.ions
N de leur distance aux noyaux majeurs du peuplement (on pourrait meme
parler d'un « syndrome d'isolcrncnt »). L'analyse est difficile (1pratiquer SlU'

des situations moins simples, et sans doute moins statiques, comme celles des
trois espèces étudiées ici. Chez P. apollo, l'effet joue clairement ; en particulier.
les populations du Massif Central, I.l'PB fragmentées, montrent un « syndrôrne
d'isolement '>} net. Quant. à E. aurinio; dont les populations étaient. naguère
assez continuos, ce type d'approche perd de sa. pertinence.

Chez les [rois espèces, les estimateurs de ln diversité g(~nôt.iq\lemontrent ré­
g111lèrement des valeurs plus élevées pour les peuplements méridionaux (même
dans le cas moins typique de P. apollo, si on considère comme « nordiques»
le Massif Central dans SOli ensemble et. le Jura) ; le « nombre absolu de mi­
grants » (Hem) y est aussi plus élevé (Tab. II). Cette diversification entre les
populations n'est pas seulement plus élovèo dans le Midi, elle est aussi plus
struct.urcc. Essentiellement géographique avec 1'. eutiomia et, moins neue­
ment, avec P. apollo, cette structuration met aussi en jeu; chez E. aurinia; la
spécialisation trophique. Mais elle est CIl tout. cas plus nette que dans le Nord.
Remarquons qu'Il ne s'agit pas du simple end. d'un moins grand nombre do

4. DISCUSSION



loci polymorphes; chez P. eunomia. si on Ile garde dans une analyse des po­
pulations pyrénéennes que les loci polymorphes en Ardenne, on obtient encor€'
des résultats clairs (Barascud, non publié).

Dans cette étude, les concepts de RlLX génique €'t,d'isolement. par la distance
sont àmanier avec precaution. Le calcul de Ncm 154,55] est fondé sur un modèle
extrêmement réducteur ct reposant sur des hypothèses peu réalistes f53] ; les
critiq uos de Bossart et Pashley Prowcll 141 doivent aussi (lt'.1'eprises en compte:
cu particulier, les zones d'intergradation entre des entités génétiquos distinctes
peuvent fausser les estimations de N..:'1T1., Il ost prudent de ne considerer comme
significatifs q lie les tests effectués à l'intérieur d 'uni tés cohérentes. Il est. clair
que, chez P. cunomia, les populations ardennaises el, pyreneennes n'échangent
ni gènes ni individus à notre époque. alors qu'il est possible de calculer une
valeur de Nçm. Il en est, d'ailleurs de même pour IE'~spopulations du Morvan et
leur population mère ardcnnaiso : le « nombre demigrants » qu'elles échangent
cst., selon les calculs de e, de) 0.42 Ill. Or, nous savons qu'en réalité il y il

eu effet des fondateurs en 1970 et 1973, Le modèle de Slatkin [46] prévoit.
la succession d'une phase de Iondation et d'une phase de « lissage» par les
Ilux géniques. Mais, dans un contexte de fonctionnement en rnét.apopulation
il turnover élevè. il n'y a pas de situation d'équilibre r:21; 27]. Les modalités
du processus <10. colonisation peuvent elles aussi infiucuccr profondément la.
structure dos peuplements qu'il engendre f:ml,

Est-cc (l, dire que la. méthode par regression Jl 'a pas de significat.ion ? Si
011 arrive il. définir des « unités populationncllcs » où un echange dindividus
et. de gènes est actuellement possible: la méthode doit, pouvoir fonctionner: en
combinaison avec les autres approches et., en particulier celles qui fournissent
des représentations des structures nt, permettent de définir des groupes .- les
dcudrogrammcs (·~l,les AFe. 11ne faut pas oublier que l'approche prônée pal'
les détructcurs des méthodes génétiques, l'observation directe, bute aussi SUT'

U11 obstacle majeu r : la difficulté d'observer (~tde quantifier les migrations et;
surtout, d'en apprécier l'impact génétique réel. Dans ce cadre; la méthode de
Slatkiu reste instructive. Chez P. eutumiia, le contraste entre la structure d'un
massif méridional (Pyrénccs orient.ales) avec l'Ardenne prend tout son sens,
Dans le cas de P. apollo, la prédominance des effets stochastiques même cl
courte distance souligne que l'on n'a p ..,l,S affaire à des populations en équilibre,
mais à uu ensemble! (10. mél.apopula t.ions où extinct.lons et. rccolonisations sc
succèdent à 11U rythme rapide.

ElI ce qui concerne E. a1/,7"in'Ù'L, la. gT'ande étendue de la distribution ct. la
diversité des habitats ct des ressources donnent, évidemment lieu à une situation
riche et complexe. À l'intérieur d'ensembles homogènes, comme le peuplement.
provençal, par exemple, une corrélation largement significative entre distance
et. N,~m,suggère que le modèle de l'isolement par la,distance s'applique au moins
en part.ie à l'intérieur de la région. Avec les outils dont nous disposons, il est
difficile de dire si les affinités génétiques entre les populations utilisant la. même
plante nourricière résultent de leur appartenance il, une souche colonisatrice



Du côté des outils, le present travail n'avait pas la prétention d'effectuer un
test absolu. Les enzymes, malgré leurs faiblesses criantes (résolution médiocre)
homoplasies par mutations homologues, impossibilité de rejeter 011 de démon­
trcr l'action do forces sëlectivos .. .}, permettent toujours do mettre on évidence
des structures de populations. Il est clair que ce qui est. trouvé correspond à une
partie an moins de la. réalité génétique, comme le montre le parallélisme entre
les résultats de l'analyse du polymorphisme enzymatique et celle de la pat.terne
alaire, Bien entendu, dans certains cas, des discordances ont. été révélôos entre
les informations apportées par les allozyrncs et celles provenant. d'autres mar­
queurs 141. Par ailleurs, s'il est permis dcspèrer qu'au prix d'un effort plus
important que pour d'autres groupes, même voisins (hyménoptères, pucerons
par exemple), des marqueurs microsatellites viendront. épauler les enzymes, il
lie paraît. pas raisonnable d'en attendre trop 1381, En fait, il semble que la vraie
nouveauté viendrait d'un approfondissement de l'approche sur les enzymes, au
niveau du gène et. non plus de la protéine. La. connaissance des séquences por­
mettrait entre autres de révéler beaucoup plus de variabilité, de détecter des
hnmoplasies par « allèles isoactifs » f471, de disposer d'informations sur les évé­
nements sélectifs qui ont pu affecter les loci dans les différents haplotypos [3] et
de les replacer au sein des blocs chromosomiques. Cette approche est en cours
en ce qui concerne les enzymes de la glycolyse et. la. puissance de vol chez les
()olia8[50)511 ; elle pourrait s'etendre à d'autres aspects de l'adaptation - dont.
celle aux plantes nourricières.

5. CONCLUSION

adaptée à celle-ci ou bien à dos pressions sélectives similaires sur les génotypes
analysés. Dans ce dernier cas; les ressernbJa.nc:es gènôtiqlles seraient dues à
des convergences; de'3 travaux récents l19J incitent à prendre au sérieux cetLe
hypothèse, naguère rejetée dans le cadre de la théorie neutraliste. Dans la
moitié nord de la. France, le problème se pose beaucoup moins, Succisa pratcnsis
étant pratiquement la seule plante nourricière. En revanche, contrairement à la
moitié sud, la structure génétique n'est pas très ordonnée ct l'effet de l'isolement
par la distance y assez faible. Cette opposition est très parallèle à celle qui il Ôt.ô
observée par Britten el al. [71 cbez les populations d 'E'ltphydl'yo.$ ediih.a dans le
Grand Bassin et les Monr.ugnes Rocheuses Centrales aux Ëtats-Unis.

Dans le « triangle » formé par les trois espèces, il y a finalement plus de
ressemblance dans la variation de la. structure génétique entre P. eunotnia et
.!J'. ourinia qu'entre celles-ci et P. apollo. On notera. simplement que la taille
et. la. puissance de vol des deux nymphalidés est inférieure, do aussi qu'elles
consomment beaucoup moins de ressources alimentaires par individu que le
papilionidc. Cette remarque souligne l'importance d'une coordination entre
des recherches génétiques et écologiques.- .



Du côté des méthodes cl 'analyse, il est apparu clairement que los di ve.rses
méthodes de représentation des relations genetiques entre les populations sont
tout simplement complémentaires et. qu'il est inutile de les opposer- Le para­
mètre NtJO n'est. au fond qu'une distance génél,ique qui a le mérite d'être assez
parlante. Los analyses eu espaces reduits, en particulier dans leurs dévelop­
pements les plus récents, semblent ne pas avoir revele toutes leurs possibilités
daus le domaine de la distribution spatiale de la variabilité et de l'analyse du
déséquilibre de liaison entre loci multiples. De même, l'étude de la variation
spatiale de la structure genetique doit. (\tn~ effectuée de manière intégrée, sous
peine de tomber dans les pièges dénoncés par Bossart et Pa ..shley Prowell [4J,
en particulier de prendre en compte des 7.OlH~Shybrides entre des ensembles
popular.ionnols différents. Nous P(;IlSOIlS (railleurs que les paramètres tirés de
l'analyse - significativité de la corrélation, ponte de la droite de régression, or­
donnée à l'origine - gardent une signification même si le modèle schématique
de l'isolement par la distance n'est pas respect.é.

Les résultats proprement dits soulignent l'inf nonce de la géographie euro­
pèenne et. de l'histoire quaternaire des peuplements dans la. structure génétique
de ceux-ci. Pour deux des espèces; P. eunomia et E. aurinia; le contraste est.
vif entre les populations du sud de l'Europe, diverses et différenciées, à la struc­
t.urai.ion nette, (!t.les populations du nord; récemment arrivées, où la variation
irn.erpopulations ost desordonnee et la. di versité intrapopulation Iai ble. Cette
différence peut être attribuée, pour une part au moins, à la colonisation récente;
postglaciaire, des régions septentrionales, accompagnée d'effet des fondateurs,
de: dérive et. do balayages sélectifs. Les colonies méridionales sont. presque res­
t.(>(~Ssur place, en HC contentant de remonter aVE'C: les étages de végétation dans
les refuges montagneux, et n'ont donc pas subi les goulots d'ôt.ranglemeIlt liés
à une dispersion par bonds. 11T1e faut neanmoins pas oublier que l'Europe du
sud présente une topographie et un climat et donc des milieux et. des n~SSOIlfCE'S

bien plus diversifiés que l'Europe du nord. La varièté des plantes nourricières
utilisées par E. a:U1·ÙI.ia dans le Sud est là pour le rappeler; mais l'argument
n'est pas valable pour P. cunomia, monophagc. P. Apollo ne présente pas une:
tendance aussi claire ; ici, ce som simplement les petites populations des mas­
sifs de hasse ct moyenne montagne qui sont. moins diverses génétiquement par
rapport à celles des massifs alpin et. pyreneen. Les colonies les plus septen­
t.rionales en France (Vosges, nord du Jura) sont éteintes ct, celles de l'Eifel on
A lIemagne ne nous ont, pas été accessibles.

Si nos résultats s'intègrent bien dans la vision génèralc de la. biogéographio de
l'Europe occidentale proposee par Hewitt. [28]: ils montrent aussi qu'il est dan­
gereux de généraliser l'hypothèse selon laquelle, pendant les glaciations, toute
la ZOIH: comprise entre le front glaciaire du nord de l'Europe et, les refuges de
l'extrême sud du continent ôtait une toundra absolument déserte. C'est certai­
nomcnt vrai pour les espèces thcrmophiles. Mais, à l'heure actuelle, V apollo
ct E. auruua peuvent vivre dans nos reglons à plus de 200n mètres d'altitude,
en milieu très ouvert. et sous des conditions très rudes; P. eunomùi se trouve

0--- - _._-.1
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