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| - Introduction

La coévolution entre un parasite et son hdte est un processus datermour
I'écologie et I'évolution de ces deux especes (Thompson 1999, Woolhouse et al. 2002,
Thompson 2005). Elle correspond a I'évolution de la résistance de I'hote et de la virulence du
parasite sous l'effet d’'une pression de sélection réciproque. Une telle coévolution antagoniste
est souvent décrite comme une course aux armements, c'est-a-dire une augmentation
graduelle de la résistance de I'h6te et de la virulence du parasite au cours du temps (scénario
de la Reine Rouge, Leigh Van Vaelen 1973, Gefferey et al. 2002). Cependant, outre cette
dimension temporelle, il est aussi tres important de s’intéresser a la dimension spatiale de la
coévolution entre antagonistes. En effet, les populations sauvages occupent souvent un
ensemble de parcelles d’habitat séparées par des zones défavorables. Lorsque I'échange
d’individus entre les parcelles d’habitat est faible, c’est-a-dire qu’elles sont séparées par des
barrieres fortes a la migration, les populations vivant dans ces différentes zones d’habitat vont
évoluer séparément sous l'effet de la sélection liée aux conditions environnementales et de la
dérive génétique. Cela va se manifester par des différences de fréquences alléliques dans les
différentes parcelles, c’est-a-dire une structure génétique. Dans le cas de systemes hote-
parasite, les deux especes connaissent en plus des différences locales dans l'intensité de la
pression de sélection réciproque, liées au nombre et aux caractéristiques des antagonistes
présents localement. La structure génétique des deux especes antagonistes influence donc
fortement leur interaction, et la capacité d’'une espéece a coloniser une parcelle d’habitat
nécessite son adaptation a la population locale de son antagoniste (Gandon et al. 1996,
Gandon and Michalakis 2002).

Dans un tel contexte de coévolution spatiale, le concept d’adaptation locale a été mis
en avant. L’adaptation locale du parasite est définie comme un meilleur succes d’infestation
sur des hétes sympatriques (c’est-a-dire qui vivent dans la méme parcelle) que sur des hotes
allopatriques (c’est-a-dire qui vivent dans une parcelle différente) (Greischar and Koskella
2007). Inversement, I'adaptation locale de I'hGte correspond a une plus grande résistance a
des parasites sympatriques par rapport a des parasites allopatriques (Greischar and Koskella
2007). Il est possible de déterminer le patron d’adaptation locale dans un systeme hote-
parasite naturel en réalisant des expériences d’infestation croisées, c’est-a-dire en mettant en
contact des hotes et des parasites provenant de zones différentes afin de comparer le taux
d’infestation a celui observé dans une association sympatrique. Trois patrons d’adaptation
locale peuvent ainsi étre rencontrés : une adaptation locale du parasite, une adaptation locale

de 'héte ou aucune adaptation locale (c’est-a-dire une performance similaire quelle que soit
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la combinaison hote-parasite). Bien que quelques études a ce sujet n'aient trouvé aucune
adaptation locale (Morand et al. 1996), la majorité a mis en évidence I'existence d’adaptation
locale au sein de systemes hoétes-parasites naturels (Kaltz et al. 1999, Oppliger et al. 1999
Ebert 1994, Koskela et al. 2000, King et al. 2009). En particulier, un grand nombre de ces
travaux a démontré une adaptation locale du parasite (Ebert 1994, Koskela et al. 2000, King et
al. 2009), et cette observation a été expliquée par un rythme de coévolution plus élevé pour
les parasites que pour leurs hotes (Gandon and Michalakis 2002). Les rythmes relatifs de
coévolution des deux antagonistes seraient donc les facteurs déterminant la mise en place
d’adaptation locale dans un systeme hoéte-parasite. lls sont liés a I'intensité de la pression de
sélection exercée par I'antagoniste ainsi qu’a la disponibilité en variabilité génétique sur
laquelle la sélection peut agir. La sélection réciproque est liée a la nature de l'interaction, les
parasites fortement pathogenes, tres spécifiques et/ou transmis verticalement induisant une
forte pression de sélection (Gandon 2002, Gandon and Michalakis 2002). Etant donné que
cette pression de sélection est réciproque, ces caractéristiques vont favoriser la mise en place
d’adaptation locale dans une association, mais sans l'orienter en faveur d’'un des deux
antagonistes. En revanche, la disponibilité en variabilité génétique est souvent trés différente
en fonction des espéces ; elle est favorisée par un taux de mutation et de migration élevé, une
grande taille de population, une reproduction sexuée et un temps de génération court.
Plusieurs travaux ont été réalisés pour examiner I'importance de ces différents facteurs sur la
mise en place d’adaptation locale dans un systéme hote-parasite, et le taux de migration relatif
des deux antagonistes est ressorti comme ayant une influence majeure (Lively 1999, Gandon
and Michalakis 2002, Lenormand 2002, Vogwill et al. 2008). Plus particulierement, les
modeles théoriques prédisent que si les taux de migration sont suffisamment faibles pour
permettre la différenciation génétique des populations vivant dans les différents parcelles,
I'espece qui migre le plus sera adaptée localement (Gandon et al. 1996, Lively 1999, Gandon
and Michalakis 2002). Cette régle a été confirmée expérimentalement par la manipulation des
taux de migration dans un systéeme bactérie-bactériophage (Forde et al. 2004, Morgan et al.
2005).

L’adaptation locale des parasites peut avoir des conséguences écologiques drastiques.
La spécialisation d’'un parasite sur une population d’héte peut empécher la colonisation de
zones d’habitat occupées par des populations d’hote génétiqguement différentes et ainsi
restreindre son extension a de nouvelles zones géographiques (Kirkpatrick and Barton 1997,
Kawecki and Ebert 2004). La détermination du niveau d’adaptation locale dans un systeme
hote-parasite naturel est donc d'une importance capitale pour comprendre la répartition et la

propagation du parasite. Cependant, la mesure directe du niveau d’adaptation locale impose
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la réalisation d’expériences d’infestation croisée, souvent tres difficile a mettre en ceuvre car
cela nécessite la collecte d'individus des deux especes dans la nature et leur élevage en
laboratoire tout en contrdlant les conditions environnementales (Kawecki and Ebert 2004,
King et al. 2009). Une alternative tres intéressante est donc de comparer les taux de migration
du parasite et de son héte pour prédire le patron d’adaptation locale en utilisant la regle

mentionnée plus haut.

A grande échelle spatiale, les données génétiques sont souvent utilisées dans ce but, en
se basant sur le fait que la migration tend a homogénéiser génétiquement les populations
(Leblois et al. 2000, Segelbacher et al. 2003). La relation entre le niveau de différenciation
génétique des populations, calculée grace la statiskguéWeir et Cokerham 1984) qui
prend en compte les différences en fréquences alléliques, et la distance géographique les
séparant est ainsi souvent explorée. Lorsque la migration diminue avec la distance
géographique, un équilibre s’établit avec la dérive génétique et on observe une corrélation
entre les distances géographiques et génétiques: on parle de patron d’isolement par la
distance (IBD, Hutchison and Templeton 1999). La détermination de la droite de régression
linéaire permet alors d’estimer le taux de migration. De la méme facon la comparaison entre
les niveaux de différenciation de deux espéces antagonistes a souvent été utilisée pour estimer
leur taux de migration relatif, 'espece qui migre le plus étant supposée présenter le moins de
différenciation génétique (McCoy et al. 2005, Criscione and Blouin 2007, Keeney et al.
2009). Par exemple, en utilisant des marqueurs microsatellites, McCoy et al. (2005) ont
montré que les populations de mouette tridacfieda tridactyla) étaient moins différenciées
que celles d’'un ectoparasite commun et spécifique de cette espéce de mouette tadegie
uriae. Ces résultats suggerent un taux de migration plus élevé pour I'héte, ce qui permet de
prédire une adaptation locale de ce dernier. Dans ce type d’approche la migration est estimée
entre des populations définiagriori selon les caractéristiques du paysage. Récemment, des
méthodes d’assignation de génotypes basées sur les statistigues Bayesiennes ont été
développées dans le but d’identifier la structure génétique d’une espece (Pritchard et al. 2000,
Dawson and Belkhir 2001, Wilson and Rannala 2003). Elles permettent ainsi de définir les
populations sur une base génétique plutdt qu’en se basant sur les données environnementales,
offrant ainsi une alternative trés intéressante aux approches traditionnelles. De plus, en
identifiant 'origine la plus probable d’'un génotype parmi différentes populations, elles
permettent d’estimer précisément des taux de migration. Cependant, bien que ces méthodes
aient été utilisées dans de nombreux domaines en écologie, elles n'ont jamais été appliquées a
la comparaison des structures génétiques et des taux de migration dans un systéme hote-

parasite.
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Les écosystemes d’eau douce représentent d’excellents milieux pour étudier I'effet de
la structuration génétique des populations sur la coévolution entre hotes et parasites (Ward et
al. 2002). En effet, les bassins versants sont, pour les espéces strictement aquatiques, des
parcelles d’habitat hétérogenes isolées les unes des autres par des milieux terrestres qui
empéchent la migration (Hugueny 1989). En revanche, au sein des bassins versants tous les
cours d’eau sont connectés par voie aquatique ce qui offre une possibilité de migration, mais
celle-ci est souvent limitée par les obstacles naturels et anthropogéniques. De plus, le flux au
sein des cours d'eau est généralement asymétrique, la plupart des individus migrant vers
I'amont en suivant la direction du courant (Hanfling and Weetman 2006, Morrissey and de
Kerckhove 2009). Cette connectivité limitée favorise la différenciation génétique des
populations a ces deux échelles (Mock et al., Laroche et al. 1999, Castric et al. 2001). Les
especes d’ eau douce présentent ainsi souvent une importante structure génétique (Gyllensten
1985), se conformant généralement a un patron hiérarchique (modeéle hiérarchique des
rivieres, Meffe and Vrijenhoek 1988, Slatkin and Voelm 1991), c’est-a-dire une

différenciation génétique plus forte entre les bassins versants qu’a I'intérieur de ceux-ci.

Dans cette étude nous nous intéressons plus particulierement a l'association entre
Tracheliastes polycolpusin ectoparasite appartenant a I'ordre des Crustacées, et son héte la
vandoise l(euciscus leuciscusln poisson de la famille des Cyprinid&&tre but est de
comparer les structures génétiques et les taux de dispersion de ces deux espéces a I'échelle de
la France continentale pour en déduire le patron d’adaptation locale dans ce systéme héte-
parasite. Pour ce faire, nous avons recours a deux approches en parallele : I'utilisation de la
méthode traditionnelle basée sur la statistiiged’'une part et l'utilisation de méthodes
Bayesiennes d’autre part. Nous testons I'hypothéselLgleuciscusprésente une structure
génétique inter et intra-bassin versant. Nous nous attendons a une forte structure génétique
entre les bassins versants mais pas a l'intérieur des ceux-ci, car ce poisson est connu pour
avoir une grande mobilité (Blanchet et al.). De méme nous testons mlycolpusest
structuré génétiquement. La vandoise étant supposée étre un vecteur du parasite, ce dernier
doit donc également étre faiblement structuré a l'intérieur des bassins versants. De plus,
plusieurs especes de Crustacées sont capables d’étre déplacés par voie terrestre sous forme
d’ceuf en utilisant des vecteurs tels que le vent, les oiseaux ou les mammiféres (Brendonck
and Riddoch 1999, Figuerola et al. 2005, Vanschoenwinkel et al. 2008). Si c’est également le
cas poulT. polycolpuscela devrait se manifester par une faible structure génétique entre les
bassins versants. Finalement, nous testons I'hypothése que les taux de migration des deux
especes different. D’apres ce que nous venons de dire les taux de migration sont supposeés étre

assez proches a l'intérieur des bassins mais celui du parasite devrait étre supérieur entre les
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bassins. Ainsi, nous nous attendons donc a une adaptation locale du parasite a I'échelle des

bassins versants dans cette association.
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Il - Matériel et méthodes

A) Systéeme d’étude

La vandoise est un poisson d’eau douce de la famille des Cyprinidéd dans les
zones d’eau courante. Son aire de répartition s’étend de I'Ouest de I'Asie jusqu’a I'océan
Atlantique ; elle est commune presque partout en Europe. Sa taille reste modérée (jusqu’a
30cm) et elle se nourrit principalement de petits invertébrés. Les adultes, vivant une dizaine
d’années, se regroupent en bancs denses pouvant atteindre plusieurs milliers d’individus. La
reproduction a lieu entre Mars et Mai quand la température de I'eau atteint 9°C, les vandoises
pouvant parcourir des dizaines de kilométres pour rejoindre les frayeres situées dans de petits

affluents a fond pierreux.

En France, ce poisson est souvent infecté Pparpolycolpus un ectoparasite
appartenant a la classe des Copépodes (ordre des Crustacées). Cette espéce est originaire
d’Europe centrale et de d’Europe I'Est, ou elle infecte quasi-exclusivementlgdeigcus
idus), une espéce du méme genre que la vandoise (Galicka and Penczak 1989, Sobecka et al
2004) Elle a été observée pour la premiére fois en France dans les années 1930 (Fryer 1982)
et s’est ensuite étendue rapidement au point de devenir abondante dans de nombreux cours
d’eau. L'ide étant tres rare en France, ce parasite semble s’étre adapté en changeant d’espéce
d’héte pour la vandoise, alors que cette espece est exceptionnellement infectée dans le reste
de I'Europe. En France, ce parasite est aussi occasionnellement retrouvé sur leGuhimn (

gobio) ou le toxostomeéchondrostoma toxostoma).

Tronc Sacs ovigeres

Maxilles

Céphalothorax

Ill. 1: Photographie d&. polycolpugfemelle adulte) (x10). Les différentes parties du corps du parasite sont
indiquées.
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T. polycolpusest une espece monoxene ; seules les femelles adultes, mesurant de 1 & 3cm,
sont parasites (Fig. 1, lll. 1). La fécondation a lieu pendant la deuxiéme phase larvaire (stade
copépodite), aquatique et libre. La femelle se fixe ensuite aux nageoires d’'un hote grace a ses
maxilles pour se nourrir de cellules épithéliales et de mucus durant la maturation des ceufs
gu’elle porte dans deux sacs caudaux (Loot et al. 2004). A I'issue de leur éclosion, elle se
détache et meurt. La durée des différentes phases et le cycle de vie des méales restent mal
connus.

Fig. 1 Cycle de vie dd. polycolpusLes trois phases de la vie du parasite et les événements majeurs du cycle
sont indiqués.

T. polycolpus se localise préférentiellement au niveau des nageoires dorsales,
pelviennes et annales deleuciscugLoot et al. 2004, Ill. 2). Cependant en cas d’infestation
massive (c'est-a-dire plusieurs dizaines de parasites) les autres nageoires peuvent également
étre atteintes. L’activité alimentaire des parasites fixés provoque la destruction progressive
des nageoires de I'héte, parfois méme totale (Blanchet et al. 2009). Sa mobilité, et par
conséguent sa capacité d’alimentation et d’évitement des prédateurs, s’en trouve alors
fortement réduite (Lauder and Drucker 2002). De plus, les surinfections bactériennes au

niveau des lésions sont fréquentes et ont souvent des répercussions sur I'état général de I'héte.
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Finalement pour ces deux raisons l'infestationTpgrolycolpusentraine un important taux de
mortalité pour I'héte ; nous pouvons ainsi supposer qu'il existe une forte pression de sélection

réciproque dans ce systeme, favorisant la mise en place d’adaptation locale.

lll. 2: Conséquences de l'infestation de la vandoiseTpaolycolpusPhotographies montrant la localisation de
T. polycolpussur son hoté. leuciscuga), I'inflammation causée par la présence du parasite (b), une vandoise
fortement parasitée ayant les nageoires pelvienne, anale, dorsale et caudale partiellement a totalement détruites

(c) et une vandoise non infestée en comparaisogddice : Géraldine Loot).
B) Echantillonnage

L’échantillonnage a été réalisé a I'échelle de la France continentale dans les cing
principaux bassins versants (Cart. 2, Ann. 1). Dans le bassin Adour-Garonne la collecte des
échantillons a été effectuée par notre équipe, c’est le bassin pour lequel nous disposons du
plus grand nombre de données (n=47 sites). Pour les autres bassins (Loire, Seine, Rhin et
Rhoéne) les prélevements ont été effectués par I'Office National de 'Eau et des Milieux
Aquatiques (ONEMA), une organisation nationale dont le rble est la protection des

ecosystemes aquatiques francais (n=63 sites).

Pour chaque site échantillonné, au maximum 25 vandoises ont été capturées par péche
électrique (en moyenne : 9,75 + 5,46) puis anesthésiées dans une solution d’eugénol a 5%. Un
morceau de nageoire pelvienne (environ 5 mm?) a ensuite été prélevé sur chaque poisson et
stocké dans une solution d’éthanol a 70% pour les analyses génétiques. Pour chaque vandoise
parasitée, ul. polycolpusa été également prélevé et stocké dans une solution d’éthanol a

70%. Tous les poissons ont finalement été relachés dans leur site d’origine.

C) Analyses génétiques
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L'’ADN total a été extrait grace a la méthode au sel décrite par Aljanabi et Martinez
(1997), a partir du morceau de nageoire pour I'h6te et du tronc pour le parasitd.. Pour
leuciscus les génotypes individuels ont été établis au niveau de 9 locus microsatellites déja
isolés sur des espéeces de Cyprinidés proches (Blanchet et al. 2009). Pour les parasites notre
équipe de recherche a développé spécialement 8 marqueurs microsatellites en collaboration
avec le projet EcoMicro (INRA Sophia-Antipolis), en utilisant une technique de
pyroséquencage (454 GS-FLX Titanium pyrosequencing technology) comme décrit dans
Dubut et al. Pour les deux especes les locus microsatellites ont été co-amplifiés par PCR en
utilisant un kit QIAGEN Multiplex (Blanchet et al. 2009). Les fragments amplifiés ont ensuite
été séparés grace un séguenceur automatique par capillarité (ABI PRISM 3730, Applied
Biosystems). Les tailles alléliques ont finalement été évaluées grace au logiciel GeneMapper
version 4.0 (Applied Biosystems).

D) Analyses statistiques

Nous avons combiné deux approches («l'approche par groupage paysager » et
« I'approche par groupage génétique » voir ci-dessous) afin d’évaluer et de comparer les
structures génétiques et les taux de migratioh.deuciscuset T. polycolpus Dans chacune
d’elles nous présentons les principales statistiques utilisées et nous décrivons la méthode
employée. En raison de I'étendue de la zone géographique échantillonnée dans cette étude, et
notamment l'analyse de différents bassins versants isolés, les déviations a I'équilibre de
Hardy-Weinberg (c’est-a-dire les déficits en hétérozygotes) ont été testées uniquement a

I'intérieur des sous-populations identifiées dans la seconde approche (voir ci-dessous).

1. L'approche par groupage paysager

Dans cette approche, les populations ont été défingeri selon les caractéristiques

du paysage (d'ou le terme de « populations paysagéres » utilisé par la suite), et plus
particulierement du réseau hydrographique. Nous avons supposeé ici que ces deux especes se
déplacent a l'intérieur des bassins versant par voie aquatique mais qu’entre eux les échanges
d’individus restent exceptionnels a une échelle de temps écologique, et donc que chaque
bassin versant isolé est occupé par une population différenciée. Nous avons alors considéré la
subdivision de la France continentale en quatre bassins versant indépendants (le bassin
Adour-Garonne, le bassin de la Loire, le bassin Rhin-Seine et le bassin du Rhéne, Cart. 1) et
nous avons ainsi regroupé tous les sites appartenant a un méme bassin dans certaines de nos
analyses. Les bassins du Rhin et de la Seine ont été traités conjointement en raison de leur

importante connexion par des canaux de navigation, supposée permettre un taux de migration
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non-négligeable (Hanfling and Brandl 1998). Pour chaque espéce, nous évaluons le niveau de
différenciation génétique et nous estimons le taux de migration entre et au sein de ces quatre
populations, afin d’explorer si les eécosystemes terrestres représentent réellement

d’'importantes barrieres a la migration.

_*.

Population :

1. Adowr-Garonne

[ ]

. Lowre

[

. Rlun- Seme

4. Rhone

Cart. 1: Carte représentant les populations défimigsiori d’apres les caractéristiques du paysage (valable a la

fois pourL. leuciscustT. polycolpus
Analyses génétiques descriptives

Nous avons calculé les statistiques descriptives pour chacune des quatre populations
définiesa priori et pour chaque espece. Le nombre d’alleles échantillonnés, les fréquences
alléliques, et les niveaux d’hétérozygotie obsert®) et attendueHe) ont été évalués en
utilisant le logiciel GENETIX version 4.03. Les richesses alléliques globale et par Agus (
et le nombre d’alléles privédlp) ont été déterminés en utilisant le logiciel ADZE version 1.0
(Petit et al. 1998, Szpiech et al. 2008). Le coefficient de consangtirstéWeir et
Cockerham 1984) a été calculé grace au logiciel FSTATS version 2.9.3 (Goudet 1995) et sa

significativité a été estimée par 1000 permutations aléatoires.

Les estimations dest (Weir and Cockerham 1984) présentées dans cette approche
ont également été établies avec le logiciel FSTATS version 2.9.3 (1000 permutations). Pour
chaque espéece nous avons calculé cette statistique pour chaque paire de sites représentés par

au moins cing individus ainsi que pour chaque paire de populations paysageres.

Isolement par la distance
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Pour chaque espece nous avons testé les patrons d’isolement par la distance (IBD) a
deux échelles spatiales : a I'échelle de la France et a l'intérieur des quatre populations. Pour
chaque site échantillonné nous avons enregistré les coordonnées géographiques grace a un
systeme d’information géeographique et nous avons calculé la distance séparant chaque paire
de sites (en considérant la plus courte distance entre eux). La distance génétique entre chaque
paire de sites a été estimée grace a la statidaspid — Fst)(Rousset 1997). Les corrélations
entre les matrices de distances génétiques et géographiques ont été évaluées par des tests de
Mantel et la significativité du coefficient de Pearson (r) a été établie en effectuant 1000

permutations.

Afin d’explorer I'importance relative de la migration et de la dérive génétique, dans
chaque cas nous avons représenté les distances génétiques par paires en fonction des distances
géographiques par paires. Nous avons ensuite réalisé deux types de régression: une
régression linéaire simple et une régression par piece (Toms and Lesperance 2003). La
seconde permet de détecter un changement de pente dans la relation linéaire pour une distance
seuil et donc de rechercher une diminution de I'effet de la migration au-dela d’'une certaine
distance. Nous avons évalué la performance relative de ces deux types de régression pour
décrire nos données en comparant leurs AIC respectives (Akaike Information Criterion,
Akaike 1987), une statistique qui permet de comparer des modeéles en évaluant I'écart entre
les données réelles et chague modele. Le modele présentant I'AIC la plus faible est ainsi

considéré comme le meilleur.
Comparaison des structures génétiques de I'hote et du parasite

Nous avons exploré la congruence entre les structures génétiquealeiscuset de
T. polycolpusla encore a I'échelle de la France et au sein des populations paysageres. Pour
cela nous avons testé si les distances génétiques de I'héte et du parasite (calculées entre
chaque paire de sites) étaient corrélées. Dans cette analyse la distance génétique utilisée
correspond a des valeurs standardisédsstichaque valeur dest a été divisée par la valeur
maximale observée pour cette espéce) afin de faciliter la comparaison des niveaux de
structuration génétique des deux espéeces (Hedrick 2005, Criscione and Blouin 2007). Les
corrélations entre les matrices de distances génétiques ont été analysées avec des tests de
Mantel simples ainsi que des tests de Mantel partiels afin de controler I'effet de la distance
géographique dans la relation entre les distances génétiques des deux espéces.

2. L'approche par groupage génétique
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Dans cette approche nous avons défini les populattonsosteriori d'aprés la
répartition de la variabilité génétique (d’ou I'utilisation du terme « groupes génétiques » par la
suite). Nous avons premierement recherché la subdivision de notre échantillon la plus
vraisemblable d’un point de vue génétique, c’est-a-dire les populations les plus différenciées
génétiquement. Nous avons ensuite recherché le niveau de structuration le plus poussé que
nous pouvions déduire de nos données génétiques, c'est-a-dire le plus de groupes
génétiquement différenciés. Les analyses statistiques, notamment l'estimation des taux de
migration, ont ensuite été realisées entre et a l'intérieur de ces groupes génétiques. Cette
approche basée sur des méthodes Bayesiennes offre un complément pour I'estimation des
taux de migration et permet de rechercher des barriéres ou des voies de migration non prises

en compte dans I'approche précédente.
Détermination des groupes génétiques

Pour chaque espéce, la structure génétigue a été analysée grace au logiciel
STRUCTURE 2.3.3 (Pritchard et al. 2000). Cet algorithme Bayesien utilise une chaine de
Markov Monte Carlo pour assigner les génotypes individuels en un nombre fixé de
populations génétiques (K) de maniere a minimiser les déviations a I'équilibre de Hardy-
Weinberg et les déséquilibres de liaison. Nous avons réalisé 10 chaines indépendantes pour
chaque valeur de K (1 < K < 15) en utilisant le modéle de Falush et al. (2003). Ce modele
suppose un flux de génes récent entre les différentes populations (modéle avec « admixture »)
ainsi qu’une corrélation des fréquences alléligues ce qui permet le calcul en cas de
déséquilibre de liaison au sein des populations. Pour le parasite, étant donné que plusieurs
sites étaient représentés par tres peu dindividus, la performance de l'assignation a été
ameéliorée en incluant la localisation géographiqgue comme information supplémentaire
(Hubisz et al. 2009). Les chaines de calcul ont été conduites avec une période initiale de
50 000 itérations (« burn-in ») suivies de 300 000 itérations Ipolauciscuset de 500 000
itérations pour T. polycolpus

Afin de déterminer le nombre de populations génétiques représentées dans notre
échantillon, la dérivée seconde de la fonction de vraisemblaiQea(été calculée selon la
méthode d’Evanno et al. (2005) et la dérivée seconde de la fonction d’estimatist{Afest,

Campana et al.) a été utilisée en complément. Chaque mode dans la courbe représentant ces
statistiques indique un nombre vraisemblable de populations génétiques. En effet plusieurs
valeurs deK, correspondant a différents niveaux de structuration génétique, peuvent étre
retenues pour décrire un échantillon génétique. Ici nous nous sommes intéressés a deux

valeurs possibles : la valeur marquée par les plus grands pics dans les statiktigiuéisst,
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correspondant au plus fort niveau de structuration de I'échantillon et la valeur la plus élevée
mise en évidence dans notre analyse, c'est-a-dire le niveau le plus poussé de structuration
génétique que nous avons pu identifier. Par la suite les termes « populations » et « sous-

populations » font respectivement référence a ces deux niveaux de structuration.

Pour les valeurs retenues, nous avons cherché a identifier a quelle population (ou sous-
population) chaque site appartenait, en analysant conjointement les génotypes de tous les
individus prélevés au méme endroit. Pour cela nous avons fait la moyenne des probabilités
d’assignation de chaque site obtenues avec les dix chaines pour cette vlelesesites
assignés avec une probabilité supérieure a 75% a un des groupes géneétiques ont été classés
dans ce groupe, les autres ont été considérés comme « mixtes » et exclus de nos analyses par

la suite.
Analyses génétiques descriptives

Pour chaque niveau de structuration génétique retenu et pour chaque espéce nous
avons estimé la distance génétique entre les groupes grace aux valEstpaepaire en
suivant la méthode présentée dans la premiére approche. Nous avons également calculé les
mémes statistiques de diversité génétique mais cette fois a I'échelle des groupes génétiques.
Nous avons finalement testé les déviations a I'équilibre de Hardy-Weinberg au sein de chaque
sous-population avec un test de Fischer exact sur le logiciel GENEPOP version 3.4 (Raymond
and Rousset 1995). Les niveaux de significativité ont été corrigés avec un ajustement

séquentiel de Bonferroni.
Taux de migration

Pour les deux espéces nous avons utilisé le logiciel BAYESASS 1.3 (Wilson and
Rannala 2003) pour estimer le taux de migration récent (c’est-a-dire de I'ordre une dizaine de
générations) entre les différents groupes génétiques. Ce programme utilise une méthode
Bayesienne d’assignation de génotypes pour déterminer le flux de génes (potentiellement
asymétriques) entre des groupes génétiqgues prédéterminés. Les chaines de calcul ont été
exécutées avec une peériode initiale de 20 000 itérations (« burn-in ») suivie de 300 000
itérations. La valeur des différents paramétres de calcul (taux de variation par itérations des
fréquences alléliques, des taux de migration et du coefficient de consanguinité) ont été fixées
a 0,15, leur valeur par défaut. Pour chaque niveau de structuration génétique, nous avons
réalisé trois chaines de calcul afin de vérifier la stabilité des résultats. Nous avons ensuite fait
la moyenne des taux de migration entre populations et a l'intérieur des populations (c’est-a-

dire entre les sous-populations appartenant a une méme population). Finalement les taux de
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migration moyens de I'h6te et du parasite ont été comparés grace a des modéles linéaires
généraux (GLM).
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Il - Résultats

A) Echantillonnage

Les vandoises ont été prélevées au niveau de 110 sites sur 86 rivieres et au total 1071
échantillons génétiques ont été inclus dans nos analyses (Ann. 1). Nous avons rencontré des
vandoises parasitées dans 56 rivieres (70 sites) et au total 453 spécimepslgeolpusont
été collectés (Ann. 1). La prévalence parasitaire que nous avons observée est trés hétérogéne a
I'échelle de la France (Cart. 2). polycolpusest complétement absent du bassin du Rhin. On
le rencontre uniquement dans la partie Nord-Ouest du bassin de la Seine (n=8 sites), plus
précisément dans les rivieres coétieres de la Normandie ou la prévalence est élevée
(82%+14%). Dans le bassin du Rhoéne, le parasite a été observé seulement dans 5 sites
échantillonnés, également a un fort niveau de prévalence (>50%). Au contraire, dans le bassin
Adour-Garonne, la prévalence est variable entre les différentes rivieres, ainsi qu’au sein de la
plupart d’entre elles, mais dans I'ensemble sur les 33 rivieres échantillonnées seulement trois
ne présentent aucune vandoise parasitée. De méme dans le bassin de la Loire le parasite est
absent seulement dans 3 rivieres sur les 21 inclues dans I'étude, et la prévalence est

globalement élevée (76%+22%).

Cart. 2: Carte représentant la prévalenceldpolycolpugpour chaque site échantillonné.

B) Analyses statistiques

1. L'approche par groupage paysager
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Analyses génétiques descriptives

PourL. leuciscusja diversité génétique est importante et relativement homogene au
sein des quatre populations paysagefesq,20+0,24 He=0,85+0,02, Ann. 2). Au contraire
T. polycolpus présente une diversité génétigue beaucoup plus faibdte3,5+0,36,
He=0,61+0,03, Ann. 3), notamment pour la population du bassin Rhin-Seine ou la prévalence

est faible.

La plupart des estimations de [estire les paires de sites échantillonnés sont fortement
significatives a la fois poukr. leuciscuset pourT. polycolpus A I'échelle de la France, les
valeurs varient respectivement de 0 a 0,31 et de 0 a 0,53, la moyenne étant plus élevée pour le
parasite Fst=0,20+0,11, Fig. 2B) que pour son hokest0,13+0,06, Fig. 1A). Au sein des
populations paysageres, les valeurs moyenndsstipar paires de sites sont faibles paur
leuciscus (Fst=0,08+0,03, Fig. 2C-E-G-H) et la population du bassin du Rhoéne est
particulierement homogéne d'un point de vue génétides=0,04+0,00 NS). PouiT.
polycolpusle niveau de différenciation est variable mais globalement élevé au sein de la
population du bassin Adour-Garonnest0,38+0,02, Fig. 2D), alors que la population du
bassin de la Loire est beaucoup moins structlrse@,03+0,00 NS, Fig.2F).

En revanche, la différenciation génétique entre les quatre populations paysageres est
plus forte pour la vandois&$t=0,09+0,02) que pour 'ectoparasitesE0,06+£0,04). On peut
noter que pour les deux especes la population du bassin Adour-Garonne est la plus éloignée
génétiqguement des populations occupant les autres bassins veldsantuc{scus :
Fst=0,10+0,03,T. polycolpus: Fst=0,07+0,27), et que pour le parasite la population de la

Loire est faiblement différenciée des autres populatiests0,04+0,01).
Isolement par la distance

En ce qui concernke. leuciscusnous avons observé une corrélation significative entre

les distances génétiques et géographiques a I'échelle de la France (r=0,55, p<0,001, Tabl. 1,
Fig. 2A), en faveur d’'un patron d’'IBD. Les AIC sont tres proches pour les deux types de
régression AAIC<2), ce qui montre que les deux sont cohérentes avec nos données (Tabl. 1,
Fig. 2A). La régression par piece indiqgue un changement dans la relation pour une distance
d’environ 290km (Tabl. 1). Au sein des populations paysageres les patrons d’IBD sont
également significatifs (Fig. 2B a 2E, Tabl. 1), bien que la relation soit moins forte pour les
populations du bassin Adour-Garonne et du bassin Rhin-Seine. Dans tous les cas les deux
types de régression expliqguent de maniere égale nos domw#d€s<p, Tabl. 1). La distance

seuil identifiée par la régression par piece se situe aux alentours de 150-200 km pour les
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populations des bassins de la Loire et du Rhone et de 350-400 km pour celles du bassin
Adour-Garonne et Rhin-Seine (Tabl. 1).

Pour T. polycolpus, nous avons également mis en évidence un patron significatif
d’'IBD a I'échelle de la France (r=0,31, p<0,001, Tabl. 1, Fig. 2F). Cependant malgré la
significativité de la relation, I'importante dispersion des points, y compris pour de faibles
distances géographiques, suggere une absence d’équilibre entre la migration et la dérive
génétique (Fig. 2B). De plus, la régression par piéce permet de mieux expliquer nos données
et détecte un changement pour une distance d’environ 600 km (Tabl. 1). A lintérieur des
populations nous avons testé les patrons d’'IBD uniguement pour les bassins Adour-Garonne
et de la Loire car nous ne disposions pas de suffisamment de données génétiques pour faire
une analyse statistique au sein des autres populations. Nous avons mis en évidence une
corrélation significative entre les distances génétiques et géographiques pour la population du
bassin Adour-Garonne (r=0,32, p<0,002), mais pas pour celle du bassin de la Loire (r=0,23,
p=0,18). Les deux types de régressions permettent de décrire les données de maniere égale de
la population du bassin Adour-Garonne et la seconde indique une distance seuil de l'ordre
d’une centaine de kilometres (Tabl. 1).
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Fig. 2 : Graphiques représentant les distances génétiques en fonction des distances géographiques pour I'héte
(partie de gauche) et le parasite (partie de droite). A I'échelle de la FraiRE; (@u sein des populations :
Adour-Garonne ¢-D), Loire (E-F), Rhin-Seine @), Rhéne (). Les droites issues de la régression linéaire

simple (traits bleus) et par piéce (traits rouges) sont représentées dans chaque cas.
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Régression linéaire simple Régression par piece

r de Mantel AIC distance seuil AIC
L. leuciscus
France 0,552** -6198,0 290,1 [84,2-323,2] -6206,4
Adour-Garonne 0,363* -1543,0 395,6 [168,2-457,0] -1542,5
Loire 0,585* -118,9 222,3[80,9-621,7] -119,8
Rhin-Seine 0,319** -1031,0 374 [34,0-396,4] -1035,9
Rhoéne 0,586 221,8 175 [95,9-322,7] -222,7
T. polycolpus
France 0,310** -254,8
Adour-Garonne 0,320* -59,2
Loire 0,229NS -72,0
Rhin-Seine NA NA NA NA
Rhoéne NA NA NA NA

Tabl. 1 :Niveau de significativité des patrons d’'IBD et comparaison de la performance des régressions simple et
par piece pour expliquer nos données. Pour chaque espece ces résultats sont présentés a I'échelle de la France et

au sein de chaque population.

Comparaison des structures génétiques de I'hote et du parasite

A I'échelle de la France, les tests de Mantel simple (r=0,45, p<0,001) et partiel
(r=0,31, p<0,05) ont révélé une corrélation significative entre les distances génétiques de
I'héte et du parasite (Fig. 3A). Nous pouvons noter que la pente de la droite issue de la
régression linéaire est inférieure a 1 et croise la droite y=x pour une valesr@g! (Fig.
3A). En dessous de cette valeur, les parasites rencontrés sont donc globalement plus
différenciés génétiqguement que les hotes occupant les mémes sites, ce qui suggere que le
parasite migre moins que son hoéte entre des sites peu différenciés génétiquement.
Inversement, au-dela de cette valdur Leuciscusprésente un niveau plus fort de
différenciation queT. polycolpus etI’h6te semble donc migrer moins entre des populations

fortement différenciées génétiquement.

Les tests ont ensuite été réalisés a I'intérieur des populations du bassin Adour-Garonne
et du bassin de la Loire uniquement, car nous ne disposions pas d’assez de données pour le
parasite dans les autres populations. Dans les deux cas nous avons mis en évidence une
corrélation significative entre les distances génétiques des deux espéces (Fig. 3B-C), y

compris en controlant I'effet de la distance géographique (test de Mantel partiel: r=0,26,
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p<0,05 ; r=0,27, p<0,05, respectivement). Pour la population du bassin Adour-Garonne la

droite de régression est trés proche de celle obtenue a I'échelle de la France (Fig. 3B), alors
que pour la population du bassin de la Loire I'hGte semble étre plus structuré que le parasite
des la valeur dést0,1 (Fig. 3C). Ce résultat pourrait indiquer que dans le bassin de la Loire

le parasite migre relativement plus (ou I'h6te migre moins) que dans le bassin Adour-

Garonne.
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Fig. 3: Corrélation entre les distances génétiques standardiséetedeiscuset deT. polycolpus a I'échelle
de la FranceA), au sein des populations : Adour-GarorBg [oire (C). La droite issue de la régression

linéaire (en bleu) et la droite y=x (en noir) sont tracées et le r de Mantel et I'AIC sont indiqués dans chaque cas.

2. L'approche par groupage génétique

Détermination des groupes génétiques
L. leuciscus

D’apres les statistiquegK et 4Fst, le niveau le plus significatif de structuration
génétique correspond a la subdivision de notre échantillon en deux populkt@nsAnn.
7A). Pour ce niveau de structuration, la plupart des sites sont fortement assignés a I'une des
deux populations et seulement 5 sites localisés dans le bassin de la Loire sont considérés
comme mixtes. Ce groupage génétique indique une différenciation signifidasitz®,08,
p<0,001) entre les sites appartenant au bassin Adour-Garonne (population A) et les sites

appartenant aux autres bassins versants francais (population B, Cart. 3A).

Le niveau le plus poussé de structuration génétique que nous avons pu détecter
correspond a 11 sous-populatioKs1{1, Ann. 7A). Dans ce cas les deux populations décrites

précédemment sont découpés en différentes sous-populations (Cart. 3B). Dans cette analyse
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39 sites ont été identifiées comme mixtes, la plupart situés dans le bassir-Garonne
(n=28) ou dans le bassin de la Loire (n=8). La population du bassin -Garonne est
composée de 6 sop®pulations différeriées (A.1 a A.6puivant un patron globaleme
amont-aval; la seconde poptibn est quant a elle formée 5 sous-poplations (B.1 a B.5

occupant des grandes zomgslirographique.

A
(A) (B) Sous-population :
Al
A2
A3
A4
A3
A6

O @ @ @ O O

B.1
B2
B.3
B4
B.5

o O ©0 e o

0 500
I 1 km

Cart. 3: Cartes représantt les groupes génétiques obtenus |L. leuciscusavec le logiciel STRUCTUREA:

K=2, B: K=11). Les sites mixtes ne sont pas représe

T. polycolpus

Les statistiquegK et AFstindiquent que le niveau le plus significatif de structura
génetique caespond a deux populationK=2, Ann. 7B). Il s'agit d’'une tres foe
différenciation Fst=0,14 p<0001) entre les sites localisés dans le bassinur-Garonne
(population 1) et lgestes des sites ou nous avons ontré le parasite (populatior, Cart.
4A). Un résultat remarquable dans cet analyse est la présence d’un trés grand nombr
mixtes entre ces deux populations (n=31, soit ~44%), notamment dans le bassin de le
dans la partie Nor du bassin Ado-Garonne, ce qui pourraihdiquel un mélange des
génotypes des deux populations au niveau de ces .

Le niveau le plus poussé de structuration génétique que nous avons pu m
évidence avec le logiciel STRUCTURE cspond a 6 sougepulations K=6, Ann. 7B).

Cependantpour ce niveau de structuration la plupart des sites sont considérés comme
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(n=43 soit ~62%), et notamment tous les sites localisés dans le bassin de la Loire s¢
sont assignés a aucune des 6 -populations. La population du bassin Ac-Garonne
identifiee précédemment est séparée en 4-populations (1.A a 1.) et la seconde

population en deux soympulations (2.A et 2., Cart. 4B suivant un patron amc-aval.

) (B)

Sous-population :

Population :
o 1A
e 1B
o 1 e 1.C
o 2 e 1D
o sites mixtes ®2A
o2B

o sites mixtes

00
r 1 km

Cart. 4: Cartes représentant les groupes génétiques obtenuT. polycolpusavec le logiciel STRUCTURI
(A: K=2, B: K=6).

Analyses génétiques descripti

Pour L. leuciscusles indices de diversité génétiqides deux populatio sont
relativement élevés et Iégérement plus impos dans la population BAr=6,85,He=0,89)
que dans la population AA(=6,22, He=0,84, Ann.5). Au sein des so-populations la
diversité génétique resterte (Ar=5,47+0,80,He=0,79+0,08)et aucune difference majet
n'est observée entre elle&nn. 4).

PourT. polycolpuda variabilité géétique est relativement faible et la populatio
présente moins de diversit&rE2,87,He=0,58) que la population Af=3,38,He=0,59, Ann.
5). La diversité génétiquesetres faible au sein de toutes les -populations identifiée
(Ar=2,65%0,40, He0,50+006).

Nous avons testé les déficits en hétérozygotes pour chaque espéce elocusau
sein des soupepulations. Aprés les corrections de Bonferonni, aucunepopulation deT.
polycolpusne semble dévier significativement de I'équilibre dedy-Weinberg Ann. 6B).
Par contre pour. leuciscusnous avons mis en évidenem déficit en hétérozygote

significatif pour plusieurdoci dans plusieurs sous-populations (AnA).6Cependant, étant
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donné gu’aucun marqueur particulier ne présente un déficit significatif dans la plupart des
sous-populations, nous supposons qu’une telle déviation a I'équilibre de Hardy-Weinberg

n'est pas due a des alleles nuls.
Taux de migration

Le calcul du taux de migration entre les populations principales (A et B Lpour
leuciscuset 1 et 2 poufl. polycolpu¥ donne un résultat supérieur pour le parasite que pour
I'héte (Fig. 4A). La différence n’a cependant pas pu étre testée statistiquement car nous ne
disposions que de deux estimations pour chaque espece. Plus spécifiquement, en ce qui
concernelL. leuciscusle taux de migration de la population A vers la population B
(0,35%+0,194 migrants par génération) semble supérieur au taux de migration réciprogue
(0,17%=0,16). De méme poir polycolpusle taux de migration calculé de la population 1
vers la population 2 (0,82%0,74) est plus élevé que le taux de migration réciproque
(0,33%=0,30).

Nous avons ensuite quantifié la migration entre les sous-populations appartenant a la
méme population. Pour I'h6éte le taux de migration est significativement supérieur au sein des
populations (1.75%5.08) qu’entre elles. Nous pouvons remarquer que le taux de migration
estimé entre les sous-populations est parfois tres élevé (jusqu'a 25% de migrants par
génération, Fig. 4B). Par contre pour le parasite les taux de migration obtenus (0.60%=0.29)
sont trés proches de ceux calculés entre les deux populations. Finalement, aucune différence

significative n’a été mise en évidence entre les deux especes (Fig. 4B).

(A} (B) p=i T30

Taux de migration (%)
L
L

| | - I' T T
T poleolpis L. lewciscrs T polveolpus L fesecosens

Fig. 4: Diagramme en boite représentant le taux de migration par génération calculé pour chaque espéce avec le

logiciel BAYESASS. A: taux de migration entre population8; au sein des populations). Pour la migration
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entre sous-populations, la p-value issue de la comparaison du taux de migration de I'ndte et du parasite est

indiquée.
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IV - Discussion

La comparaison de la structure génétique de deux espéces coévoluant de maniére
antagoniste permet d’apprendre de nombreuses choses. Elle nous renseigne non seulement sur
I'écologie et la dynamique des populations de chaque espece, mais aussi sur I'échelle spatiale
a laquelle a lieu la coévolution ainsi que les facteurs qui I'influencent (McCoy et al. 2005,
Bruyndonckx et al. 2009). De plus, cela permet de déduire les taux de migration relatifs des
deux especes a différentes échelles, ce qui fournit des informations importantes pour prédire

l'issue de la coévolution (Gandon and Michalakis 2002).

Les avancées récentes en génétique moléculaire ont permis de définir les unités
populationnelles utilisées dans les analyses statistiques de maniere génétique plutbt qu’en se
basant sur les caractéristiques du paysage. Plusieurs algorithmes Bayesiens d’assignation de
génotypes ont été développés dans ce but et ce sont révélés étre trés efficaces dans de
nombreuses situations (Pritchard et al. 2000, Dawson and Belkhir 2001). lls offrent une
alternative aux méthodes traditionnelles, pour lesquelles la définition a ge®populations
peut géner la caractérisation précise de la structure des populations (Latch and Rhodes 2006).
Cependant dans tous les cas l'utilisation de données génétiques dans le but d’évaluer la
structuration des populations et d’estimer des taux de migration est souvent difficile a cause
du grand nombre d’hypotheses sur lesquelles reposent les calculs (Whitlock and McCauley
1999), ainsi gu’en raison de l'influence de I'histoire passée des populations. De plus, la
capacité des algorithmes Bayesiens a détecter une structure génétique lorsqu’un patron d’'IBD
existe a été récemment remise en question (Rowe and Beebee 2007, Guillot 2008, Frantz et al.
2009) et dans de tels cas la surestimation de la structuration génétique a été rapportée (Frantz
et al. 2009). Par conséquent, la combinaison d’'une approche basée sur les fréquences
alléliques dans des populations défiragsriori et d’'une approche reposant sur des méthodes
d’assignation de génotypes est d’'une grande utilité pour d’interpréter au mieux les patrons

complexes de répatrtition de la variabilité génétique.
A) Structure génétique del. leuciscus

La vandoise présente une forte diversité génétique au sein de chaque riviere
échantillonnée. L’approche par groupage paysager indique tout d’abord une différenciation
génétique importante entre les quatre populations paysageres, ce qui suggere un taux de
migration faible entre elles comme nous l'avions supposé. En revanche, au sein des

populations paysageres le niveau de différenciation est beaucoup plus faible, ce qui est en
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faveur d’'un taux de migration important a cette échelle. Ce résultat est cohérent avec des
études précédentes qui ont montré la forte capacité de migration de cette espéece par voie
aquatique (Blanchet et al.). Cependant, les patrons d’IBD mis en évidence indiquent que la
migration décroit avec la distance et qu’un équilibre entre la migration et la dérive génétique
est en place. Le changement de pente identifié avec la régression par piéce suggéere une
diminution plus importante de I'effet de la migration, & I'échelle de la France en raison de la
migration limitée entre les bassins mais aussi au sein des populations pour de grandes

distances géographiques.

L‘approche par groupage génétique montre que le niveau le plus fort de structuration
génétique n’est pas la séparation en quatre populations comme nous lI'avons supposé dans la
premiére approche, mais plutdt la divergence de la population du bassin Adour-Garonne par
rapport au reste des bassins versants francais. Il est intéressant de noter que ce bassin est le
seul qui n’est pas connecté aux autres bassins par des canaux de navigation. Une exception est
le canal du midi qui relie la Garonne a I'extrémité Sud-ouest du bassin du Rhéne, or les sites
situés dans cette zone géographique sont assignés a la population génétique du bassin Adour-
Garonne. Les échanges d'individus via les canaux pourraient donc étre suffisants pour limiter
la différenciation des populations ainsi connectées, ce qui est en accord avec la trés grande
capacité de migration par voie aquatique de cette espéce. Néanmoins, la connectivité par
canalisation n’est pas suffisante pour une homogénéisation génétique compléte des
populations puisque chaque bassin versant canalisé est occupé par une sous-population
différenciée. Les analyses de groupage génétique révelent aussi qu’'une structuration existe a
une échelle spatiale plus fine, notamment au sein des bassins Adour-Garonne, Rhin-Seine et
de la Loire. Les estimations obtenues avec le logiciel BAYESASS sont en accord avec nos
conclusions précédentes, le taux de migration calculé entre les populations étant environ trois

fois plus faible que celui obtenu au sein de ces populations.

Dans I'ensemble, nos résultats sont en accord avec le modéle hiérarchique des riviéres,
qui stipule une forte différenciation génétique entre les populations occupant différents
bassins versants et une plus faible structuration au sein de ces derniers (Meffe and Vrijenhoek
1988). Le rble des canaux de navigation dans la structuration génétique de la vandoise reste
hypothétique car un tel découpage génétique pourrait aussi refléter I'histoire de la
colonisation des bassins francais par cette espece (Costedoat et al. 2006). D’autres analyses
reposant sur des genes mitochondriaux pourraient étre tres utiles pour différencier le réle des
processus passés et contemporains dans la mise en place d’une telle structure génétique. Dans

tous les cas, nos analyses confirment notre hypothése que le flux de génes est largement
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supérieur au sein des bassins qu’entre ceux-ci, et supporte donc le consensus que les

écosystemes terrestres sont de fortes barriéres a la migration des poissons.
B) Structure génétique deT. polycolpus

Les patrons de diversité génétique sont assez différents pour T. polyGoipus
d’abord a chaque niveau d’analyse, le parasite présente trés peu de variabilité génétique et des
niveaux tres faibles d’hétérozygotie. Etant donné que sont introduction en France est
relativement récente (Fryer 1982), nous pensons qu’une aussi faible diversité génétique
pourrait donc étre la conséquence d’une translocation récente d’'un nombre limité de
spécimens, induisant un goulot d’étranglement lié a un effet de fondation (Broders et al. 1999,
Grandjean et al. 2001, Williams et al. 2002).

Dans la premiére approche nous avons trouvé des valeurs éle¥&ea tiefois pour
les paires de populations paysageéres et pour les paires de sites appartenant a une méme
population. Il faut toutefois noter que ces fortes estimations sont générées par les fortes
fréequences alléliques qui résultent d’un faible nombre d’alléles. Le patron d’'IBD a I'échelle
de la France, bien que significatif, n’est pas satisfaisant pour expliquer la structure génétique
complexe de T. polycolpusomme le montre la tres forte variabilité des valeurs dpdtst
toutes les classes de distances géographiques. Une telle observation peut étre expliquée par (i)
un équilibre ou I'effet de la dérive génétique prédomine I'effet de la migration ou (ii) la
juxtaposition récente de populations différenciées et qui sont donc en cours
d’homogénéisation suite a la migration qui s’est établie (Whitlock 1992, Hutchison and
Templeton 1999). Etant donné que le parasite a été introduit depuis seulement quelques
décennies, il est peu probable qu’un équilibre ou la dérive est la force dominante se soit déja
établi et ait conduit au patron observé. Cette hypothése est également discréditée par la
détection de groupes génétiques différenciés dans la seconde approche. En revanche la
seconde hypothese est possible si plusieurs événements d’introduction ont eu lieu a partir de
différentes populations sources ou si des effets de fondation ont conduit a la divergence rapide
de différentes populations fondées a partir d'une méme population source. Le patron actuel de
différenciation génétique pourrait alors étre le résultat de la rencontre de ces différentes
populations suite a leur expansion, qui échangeraient maintenant des individus. Les
prédictions théoriques suggerent que dans ce cas le flux de gene en cours tend a réduire la
différenciation génétique de ces populations et que les groupes proches approchent I'équilibre
plus vite que ceux qui sont éloignés (Whitlock 1992, Slatkin 1993, Hutchison and Templeton

1999). Dans le bassin Adour-Garonne nous avons trouvé une différenciation
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significativement plus faible pour les paires de sites séparés par moins de 150 km alors que
dans le bassin de la Loire le niveau de différenciation est trés bas et homogéne pour toutes les
classes de distance géographiques. Ces résultats pourraient indiquer que la connectivité est
plus ancienne dans le bassin de la Loire et a déja entrainé 'homogénéisation de cette
population, alors que dans le bassin Adour-Garonne l'effet de la migration est en cours et va
conduire vers le méme type de patron. Finalement ces résultats suggerent que la migration

doit avoir une influence déterminante sur la structuration génétique de T. polycolpus

Dans I'approche par groupage génétique nous avons identifié deux populations
fortement différenciées, I'une localisée dans le bassin Adour-Garonne (1) et I'autre dans le
réseau hydrographique cétier de la Normandie (2), et nous avons mis en évidence une
structuration génétique au sein de ces deux populations. Néanmoins, il faut souligner la
détection d’un tres grand nombre de sites mixtes. La faible diversité génétique du parasite, le
faible nombre de logbris en compte et le faible nombre de spécimens échantillonnés dans
plusieurs sites représentent des limites évidentes a la performance des algorithmes
d’assignation. Cependant pour le premier niveau de structuration, on peut noter que la
majorité des sites mixtes sont situés dans le bassin de la Loire. Cette observation pourrait
s’expliquer par (i) un mélange génétique des populations 1 et 2 au niveau de cette zone de
contact, c’est-a-dire que le bassin de la Loire recevrait des individus (et donc des génotypes)
qui auraient évolué en allopatrie dans le bassin Adour-Garonne et en Normandie.
Alternativement, on peut proposer I'explication inverse (ii): le parasite pourrait avoir été
introduit en premier dans le bassin de la Loire et s’étre étendu par la suite au bassin Adour-
Garonne et a la Normandie, ou la dérive génétique et les effets de fondation auraient conduit a
la divergence des deux populations. Dans ce cas, le fait que la population du bassin de la
Loire présente des génotypes qui se sont répandus dans les deux populations génétiquement
différenciées expliquerait son assignation mixte. De méme, deux hypotheses peuvent
également étre émises au sujet de la sub-structuration de ces populations. (i) Chaque sous-
population identifiée pourrait étre issue de I'expansion d’'une population de faible taille
résultant d'un événement de colonisation indépendant. Au contraire, (ii) la différenciation
pourrait étre apparue a posterien raison d’une sélection divergente dans I'espace induite
par les conditions environnementales et/ou par I'héte. Bien qu’il soit difficile de trancher
entre ces différentes hypothéses, ces résultats suggerent un effet non-négligeable de la
migration & la fois au sein des bassins versants mais aussi entre ceux-ci. Conformément a
cela, les estimations de taux de migration entre les populations 1 et 2 obtenues avec le logiciel

BAYESASS sont relativement élevées et comparables a celles obtenues au sein de ces deux
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populations. Les habitats terrestres ne semblent donc pas étre une forte barriere a la dispersion

pour cette espéce.

Globalement la structure génétique de T. polycolpus n’est pas claire et d’autres études
sont nécessaires pour explorer nos différentes hypothéses, notamment en s’intéressant aux
populations sources et aux voies d’invasion (Estoup and Guillemaud, Storz and Beaumont
2002). Néanmoins, nous pensons que I'histoire de son introduction a eu une forte influence
sur le patron de diversité génétique que nous observons actuellement. Il faut noter que le
bassin de la Loire est le seul bassin francais a abriter une population non-indigéne d’ide
(Leuciscus idus(Fryer), I'néte naturel de T. polycolpus en Europe centrale et de I'Est. Il est
donc probable que ce poisson, probablement introduit dans un but d’ornement, a été le vecteur
du parasite dans ce bassin, qui s’est ensuite développé en changeant son spectre d’héte. La
Normandie et le bassin Adour-Garonne auraient été colonisés secondairement a partir de la
population du bassin de la Loire. Plusieurs événements indépendants de colonisation suivis
d’effets de fondation pourraient donc étre responsables de la structure génétique observée
actuellement, qui pourrait n’étre que transitoire. Mais dans tous les cas le résultat le plus
important pour notre étude est que nous avons mis en évidence un taux de migration fort pour

le parasite et particulierement entre les bassins versants.

C)Comparaison des taux de migration de I'h6te et du

parasite

Dans la premiére approche, il était d'une importance majeure de standardiser les
valeurs de Fgpour comparer les structures génétiques des deux espéces. En effet les fortes
estimations pour le parasite, induites comme nous I'avons mentionné par les fortes fréquences
alléliques, auraient conduit a la conclusion que les populations de T. polysafptgujours
plus structurées et donc que cette espece migre significativement moins. Bien que les
structures génétiques des deux espéeces soient corrélées, la congruence n’est pas parfaite. En
effet, nos résultats montrent que la différenciation génétique du parasite n’atteint jamais des
valeurs faibles, c’est-a-dire que chaque paire de sites présente une divergence relativement
forte. Ainsi, a une échelle spatiale fine I'hdte présente donc une plus faible différenciation
génétique, ce qui indiqgue que son taux de migration est plus fort. Au contraire, la relation
suggere que pour des fortes distances géographiques le parasite présente un niveau de

différenciation plus faible que son hote et donc que son taux de migration est plus fort.
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Les estimations de taux de migration obtenues grace aux méthodes Bayesiennes sont
en accord avec ces conclusions. Les taux de migration sont proches au sein des populations
géneétiques, celui de I'hote étant Iégerement supérieur. Au contraire, le parasite semble

capable de migrer plus que son héte entre les différentes populations.

Pour conclure, nos résultats indiquent que les niveaux relatifs de migration dépendent
de I'échelle spatiale : ils sont proches (mais légerement plus fort pour L. lepéaiséabelle
locale (au sein des populations, qu’elles soient définies génétiguement ou d’aprés le paysage),
mais le parasite migre sensiblement plus a une grande échelle (entre les populations
génétiques et les bassins versants), probablement en raison d’'une capacité de dispersion non-
aquatique. Ce résulte indique que la vandoise n’est pas le seul vecteur de T. pobftcolpus
notamment que ce dernier est capable d’'utiliser des vecteurs non-aquatiques (que ce soit sous-
forme d’ceuf, de larve ou a I'état adulte). Par exemple si les ceufs sont capables de résister a
I'ingestion, les oiseaux piscivores pourrait étre des vecteurs importants de ce parasite

(Figuerola et al. 2005, Vanschoenwinkel et al. 2008).
D) Implications pour I'adaptation locale

Pour commencer, la structure génétique des deux antagonistes nous informe sur
I'échelle spatiale a laquelle a lieu la coévolution. La congruence imparfaite entre les structures
génétiques de L. leuciscasT. polycolpugst en faveur d’'une dynamique qui suit le concept
de la mosaique géographique de coévolution (Thompson 1999, McCoy et al. 2005). D’'apres
cette théorie différents patrons d’adaptation locale interviennent a différentes échelles
spatiales. Pour ces deux espeéces, la migration se fait majoritairement par voie aquatique et au
sein du réseau aquatigueleuciscusemble migrer Iégérement plus que T. polycolBus
cette différence est suffisante pour permettre la mise en place un patron d’adaptation locale a
I'échelle de sous-populations connectées par voie aquatique, il est en faveur de I'héte. Au
contraire, nous avons montré que T. polycolpus migre substantiellement plus que L. leuciscus
par voie non-aquatique, et par conséquent nous supposons une forte tendance a I'adaptation

locale du parasite a I'échelle de populations séparées par des habitats terrestres.

Ces prédictions peuvent nous aider a comprendre la répartition complexe de T.
polycolpus au sein des riviéres francaises. Si 'adaptation locale de I'h6te existe réellement a
I’échelle locale, cela pourrait jouer dans la structuration génétique de ce poisson au sein des
bassins versants malgré un taux de migration non-négligeable, comme c’est par exemple le
cas dans le bassin Adour-Garonne. En effet, dans ce cas les individus migrants présenteraient

un plus fort taux d’infestation par le parasite que les résidents (Hendry et al. 2002) et donc un
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plus faible succes de reproduction, limitant ainsi le flux de genes. Ce patron d’adaptation
locale de I'h6te a I'échelle locale pourrait aussi conduire a des extinctions fréquentes de sous-
populations de parasites, cohérentes avec la prévalence hétérogene de T. palysaipus

des bassins Adour-Garonne et de la Loire. En revanche, la colonisation de nouvelles zones par
des parasites migrant au sein d’'un bassin versant serait favorisée par leur meilleur succes
d’infestation sur des hotes étrangers. Le patron d’adaptation locale du parasite a grande
échelle pourrait expliquer la présence du parasite uniqguement dans la partie Ouest de la
France malgreé l'utilisation potentielle de vecteurs non-aquatiques : suite a une introduction
focale dans cette zone la population de parasite qui s’est établie serait inapte a s’étendre en
raison d’une faible succés d’infestation sur des hétes ayant évolué dans des bassins versants
différents (Hendry et al. 2002).

Cependant, lorsque I'on analyse la répartition d'un parasite d’aprés sa capacité
d’adaptation locale, on doit garder a I'esprit que la coévolution est processus hautement
dynamique. Au sein d’'une telle mosaique de structure génétique, les fluctuations temporelles
ont une forte influence sur la répartition du parasite et les performances locales observées a un
instant donné (Lively and Dybdahl 2000, Lambrechts et al. 2006). De plus, dans ce systeme le
parasite a été introduit récemment et la coévolution entre ces deux especes en France est donc
eégalement récente. Il est donc peu probable que cette coévolution ait déja atteint un equilibre,
s'il en existe un. Les études futures vont étre d’'une grande aide pour mieux comprendre cette
interaction hote-parasite complexe. En particulier 'analyse de marqueurs mitochondriaux
peut fournir des informations trés utiles pour clarifier la structure génétique de T. polycolpus
et son histoire d’introduction. L’évaluation de la diversité génétique dans des populations
indigénes de parasite en Europe de I'Est et centrale peut permettre de vérifier I'hypothése
d’un goulot d’étranglement durant I'introduction du parasite en France. Finalement, le seul
moyen de confirmer les tendances a I'adaptation locale que nous avons trouvées dans un
systéme aussi complexe pourrait étre de réaliser des expériences d’infestation croisées en
laboratoires a différentes échelles spatiales (Kawecki and Ebert 2004, Greischar and Koskella
2007).
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Annexes

BaSSin RiViére Site N(vandoise) He(vandoise) Ho(vandoise) Fis(vandoise) N(parasite) He(parasite) Ho(parasite) Fis(parasite)

Adour-Garonne
célé Amis 13 0,811 0,821 0,028 3 0,403 0,458 0,064
Gabas Arrien 9 0,655 0,753 -0,092 8 0,472 0,422 0,171
Livenne St Aubin Blaye 2 0,500 0,667 0 0,484 0,563 0,182
Bonnieure Aux Pins 13 0,699 0,805 -0,108 12 0,552 0,615 -0,071
Célé Bagnac 10 0,759 0,800 -0,001 2 0,391 0,563 -0,125
Gabas Banos 15 0,693 0,724 -0,011 14 0,471 0,455 0,07
Célé Boussac 25 0,785 0,790 0,015 3 0,444 0,583 -0,12
Lot Bouziés 10 0,769 0,802 0,014 0 NA NA NA
Cere Bretenoux 9 0,779 0,778 0,061 2 0,547 0,750 -0,043
Lot Cahors 3 0,657 0,796 0,055 0 NA NA NA
Viaur Calquiére 14 0,720 0,781 -0,045 3 0,451 0,458 0,185
Viaur Capelle 19 0,683 0,671 0,044 18 0,533 0,500 0,09
Dordogne Cenac 14 0,777 0,781 0,035 0 NA NA NA
Bahus Classun 6 0,590 0,574 0,117 1 0,125 0,250 NA
Tarnon Coudoulous 6 0,628 0,704 -0,03 6 0,418 0,500 -0,106
Aveyron Druelle 10 0,671 0,664 0,063 0 NA NA NA
Lot Entraygues 2 0,667 1,000 -0,2 NA NA NA
Célé Ste Eulalie 4 0,764 0,861 0,021 1 0,188 0,375 NA
Aveyron Feneyrols 7 0,738 0,816 -0,024 0 NA NA NA
Dronne St Front la riviere 12 0,698 0,796 -0,099 11 0,444 0,500 -0,078
Lizonne Gurat 15 0,752 0,793 -0,019 8 0,527 0,531 0,063
Isle St Jory Las Bloux 15 0,800 0,763 0,08 0,444 0,438 0,106
Dordogne Saint Julien de Lampon 5 0,764 0,844 0,007 3 0,562 0,708 -0,063
Viaur Saint Just 17 0,750 0,778 -0,007 14 0,554 0,580 -0,011
Touch Lamasquere 8 0,747 0,788 0,013 5 0,515 0,550 0,043
Barangeon Saint-Laurent 4 0,825 0,830 0,035 3 0,528 0,625 0,016
Correze Malemort 7 0,729 0,765 0,04 0,333 0,458 -0,189
célé Merlie 25 0,798 0,803 0,016 5 0,425 0,475 -0,007
Dordogne Meyraguet 4 0,690 0,796 0,114 0 NA NA NA
Tarn Millau 3 0,623 0,778 -0,05 0 NA NA NA
Tarn Montbrun 10 0,725 0,774 -0,014 6 0,523 0,625 -0,107
Garonne Montespan 14 0,788 0,853 -0,045 14 0,385 0,366 0,085
Dourdou Montlaur 9 0,578 0,667 -0,095 0 NA NA NA
Viaur Navech 5 0,658 0,667 0,098 4 0,441 0,438 0,152
Le volp le Plan 23 0,768 0,821 -0,047 15 0,502 0,486 0,066
Dordogne Prudhomat 15 0,830 0,780 0,097 0 NA NA NA
Bave Prudhomat 5 0,793 0,785 0,131 5 0,550 0,650 -0,72
Dadou Réalmont 19 0,743 0,669 0,131 6 0,163 0,125 0,318
Luy Saugnac 1 0,500 1,000 NA 1 0,375 0,750 NA
Auvézere Ségur-le-Chateau 4 0,528 0,417 0,343 3 0,257 0,333 -0,103
Viaur Serres 6 0,660 0,778 0,023 6 0,507 0,396 0,304
Borréze Souillac 15 0,777 0,785 0,024 6 0,495 0,521 0,038
Salat Touille 14 0,725 0,751 0,001 6 0,408 0,438 0,019
Vézere Uzerche 7 0,797 0,778 0,101 6 0,391 0,396 0,078
Gestas Vayres 1 0,444 0,889 NA 1 0,250 0,500 NA
Ciron Villandraut 15 0,789 0,774 0,055 13 0,367 0,334 0,13
Saye Saint-Yzan-de-Soudiac 15 0,770 0,843 -0,059 12 0,564 0,594 -0,01

Loire
Aurence Aixe/Vienne 10 0,827 0,825 0,061 9 0,436 0,500 -0,089
Aber Wrac’h S1 5 0,418 0,533 -0,171 2 0,297 0,313 0,286
Arnon Arpentin 4 0,792 0,806 0,126 4 0,574 0,750 -0,171
Sarthe St Aubin de Locquenay 11 0,831 0,849 0,026 0 NA NA NA
Recorne Ballore 3 0,610 0,870 0 0,271 0,313 -0,25
Evel Baud 7 0,709 0,708 0,068 8 0,508 0,625 -0,167
Vilaine Bourgon 15 0,577 0,548 0,084 15 0,580 0,583 0,028
Loire Briennon 14 0,849 0,848 0,045 0 NA NA NA
Creuse Ceaulmont 3 0,444 0,852 -0,143 1 0,375 0,750 NA
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Creuse Chaumerette 4
Sioule Contigny 6
Litroux Culhat 9
Dore Dorat 5
Semme Droux 1
Aron Grand-Fougeray 12
Vauvise Jussy le chaudrier 12
Cure Marigny I'Eglise 7
Yaigne Nouvoitou 4
Flume Pacé 7
Lignon Poncins 3
Aff Quelneuc 14
Isole St Thurien 4
Rhin
Moselle Archettes 14
Zorn Rosenwiller 15
Meuse Sassey/Meuse 15
Vair Soulosse-sous-saint-Elophe 9
Rhéne
Lampy Alzonne 13
Furans Belley 9
Rhone Brégnier 15
Veyle Buellas 15
Resaigne Coublanc 8
Rhone Culoz 11
Arnon Fougeres 1
Grosne Lournand 17
Rhoéne Massignieu de rives 5
Vingeanne St Maurice 5
Lez Prades 6
Orbieu Ribaute 15
Mouge La Salle 4
La Guye Sigy le Chatel 5
Verdouble Tautavel 15
Ceze St Victor 6
Seine
Epte Bouchevilliers 7
Souleuvre Carville 15
Orne Clinchamp 6
Thérain Rochy Condé 5
Vie Coupesarte 3
Helpe majeure Eppe sauvage 19
Rouvre Faverolles 6
Helpe mineure Grand Fayt 7
Marne Frignicourt 10
Sambre canal Jeumont 4
Druance Lassy 13
Superbe Pleurs 15
Vire Pont Bellanger 13
Marne Rolampont 15
Druance S1 14
Druance S2 15
Druance S3 15
Druance S4 15
Aire Varennes-en-Argonne 15
Clignion Vasset 9
Auxence Vimpelles 7

Ann. 1: Description de I'échantillonnage réalisé.

0,613
0,774
0,855
0,756
0,389
0,767
0,808
0,755
0,736
0,703
0,759
0,800
0,632

0,776

0,809

0,801
0,789

0,726
0,799
0,801
0,817
0,814
0,822
0,278
0,752
0,789
0,760
0,622
0,764
0,750
0,760
0,593
0,723

0,689
0,677
0,682
0,628
0,525
0,741
0,670
0,687
0,739
0,691
0,719
0,808
0,629
0,783
0,713
0,753
0,734
0,729
0,755
0,751
0,786

0,889
0,807
0,761
0,844
0,778
0,787
0,833
0,778
0,806
0,794
0,889
0,833
0,778

0,807

0,868

0,812
0,778

0,764
0,790
0,728
0,825
0,792
0,860
0,556
0,766
0,933
0,756
0,648
0,859
0,741
0,794
0,606
0,709

0,794
0,674
0,822
0,628
0,667
0,761
0,741
0,734
0,747
0,806
0,697
0,838
0,593
0,865
0,730
0,723
0,722
0,716
0,748
0,827
0,857

-0,231 1
0,05 3
0,169 5
-0,007 2
NA 1
0,027 10
0,012 12
0,047 0
0,049 4
-0,053 7
0,03 3
-0,005 11
-0,091 4
-0,003 0
-0,037 0
0,021 0
0,073 0
-0,011 8
0,07 0
0,131 0
0,033 0
0,094 6
0,019 0
NA 0
0,068 4
-0,073 0
0,121 5
0,049 0
-0,09 0
0,162 0
0,071 5
0,017 0
0,121 0
-0,075 2
0,038 15
-0,11 0
0,116 0
-0,075 0
0,008 0
-0,015 5
0,03 0
0,044 0
-0,024 0
0,077 9
-0,001 0
0,101 10
-0,071 0
0,016 14
0,075 1
0,054 15
0,051 14
0,043 0
-0,043 0
-0,012 0

0,250 0,500 NA
0,549 0,500 0,284
0,628 0,800 -0,169
0,344 0,625 0
0,250 0,500 NA
0,619 0,688 -0,059
0,480 0,469 0,066
NA NA NA
0,457 0,469 0,118
0,574 0,607 0,019
0,458 0,625 -0,176
0,487 0,489 0,043
0,434 0,406 0,204
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
0,427 0,516 -0,144
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
0,587 0,604 0,061
NA NA NA
NA NA NA
0,348 0,375 0,089
NA NA NA
0,598 0,550 0,189
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
0,447 0,431 0,155
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
0,443 0,467 -0,019
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
0,518 0,625 -0,099
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA
0,460 0,472 0,032
NA NA NA
0,418 0,438 0,006
NA NA NA
0,452 0,473 -0,01
0,250 0,500 NA
0,461 0,483 -0,013
0,418 0,429 0,012
NA NA NA
NA NA NA
NA NA NA

Pour chaque site échantillonné et pour chaque espéce

le nombre d’individus collectédlf, les hétérozygoties attendudd] et observéeH0) et le coefficient

de consanguinité=s) sont indiqués.
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Population Microsatellite Na Ar Np He Ho Fis
Adour-Garonne

Global 281 6,217 2,953 0,835 0,767 0,082
Lid8 31 3,044 6,742 0,893 0,837 0,064
CypG24 51 4,044 8,328 0,956 0,843 0,119
LC290 16 1,434 3,886 0,722 0,663 0,082
CypG30 31 3,798 6,248 0,875 0,817 0,067
LceC1l 18 1,283 5,876 0,859 0,804 0,065
Lid2 23 2,605 4952 0,748 0,672 0,102
Lid11 27 1,153 4,131 0,580 0,510 0,122
CypG03 53 6,068 8,010 0,940 0,892 0,052
LC27 31 3,144 7,778 0,940 0,868 0,077
Loire
Global 199 6,276 2,634 0,855 0,764 0,110
Lid8 17 1,986 6,200 0,873 0,827 0,057
CypG24 31 3,724 7,920 0,940 0,883 0,065
LC290 10 2,001 4,739 0,731 0,682 0,072
CypG30 28 3579 7,166 0,910 0,673 0,265
LceC1l 15 1,076 5,609 0,845 0,675 0,205
Lid2 20 2,721 6,080 0,850 0,741 0,132
Lid11 21 3,332 6,365 0,874 0,815 0,072
CypG03 34 2990 5,754 0,772 0,672 0,133
LC27 23 2,297 6,653 0,895 0,906 -0,009
Rhin-Seine
Global 260 5895 2,754 0,829 0,761 0,084
Lid8 17 1,119 3,811 0,658 0,636 0,036
CypG24 47 3879 7,580 0,928 0,843 0,093
LC290 13 1,060 4,286 0,737 0,658 0,110
CypG30 26 2,264 5646 0,828 0,738 0,110
LceC1l 19 0,997 5,239 0,795 0,704 0,116
Lid2 53 7,064 8,456 0,958 0,902 0,060
Lid11 30 2,480 5,650 0,826 0,750 0,093
CypGO03 18 1,551 5351 0,828 0,754 0,092
LC27 37 4378 7,035 0,905 0,865 0,047
Rhoéne
Global 213 6,493 3,031 0,866 0,785 0,098
Lid8 26 2,701 6,584 0,879 0,781 0,117
CypG24 38 4692 7,789 0,933 0,822 0,124
LC290 10 0,867 4,182 0,723 0,702 0,034
CypG30 22 2,886 5,442 0,815 0,728 0,111
LceC1l 13 1,038 5,685 0,843 0,813 0,040
Lid2 37 4856 8,041 0,942 0,916 0,032
Lid11 33 55617 8,594 0,959 0,833 0,138
CypGO03 11 1,465 4,666 0,770 0,667 0,139
LC27 23 3,261 7,452 0,926 0,802 0,139

Ann. 2: Statistiques descriptives concernant la diversité génétique de L. leisseia des
populations paysagéres : nombre d’'alléles échantillomeds fichesse alléliquedt), nombre
d’alléles privésp), hétérozygoties attenduld €) et observéeH0), coefficient de consanguinité
(Fis).



Population Microsatellite Na Ar Np He Ho Fis
Adour-Garonne
Global 46 3,479 0,462 0,623 0,486 0,223
TRA12 8 3,701 0,281 0,656 0,538 0,182
TRA42 8 4,760 1,242 0,800 0,556 0,307
TRA44 3 2,921 0,000 0,649 0,478 0,265
TRA58 7 3,595 0,800 0,604 0,432 0,286
TRA59 3 2,259 0,281 0,474 0394 0,171
TRA76 9 5163 1,023 0,822 0,657 0,202
TRA81 4 2,571 0,059 0,518 0,426 0,179
TRA90 4 2,862 0,007 0,463 0,403 0,131
Loire
Global 43 3,359 0,298 0,614 0,600 0,034
TRA12 6 3,886 0,457 0,673 0,614 0,099
TRA42 10 4,819 1,077 0,783 0,773 0,024
TRA44 4 3,067 0,117 0,670 0,674 0,005
TRA58 4 2,480 0,044 0,437 0,357 0,194
TRAS59 2 1,904 0,000 0,317 0,349 -0,088
TRA76 9 4,296 0,531 0,752 0,750 0,014
TRA81 4 2,790 0,105 0,572 0,568 0,017
TRA90 4 3,631 0,055 0,706 0,714 0,001
Rhin-Seine
Global 30 2,708 0,111 0,563 0,471 0,168
TRA12 4 2,952 0,008 0,628 0,410 0,353
TRA42 6 3,030 0,569 0,633 0,602 0,054
TRA44 3 2,876 0,000 0,618 0,554 0,110
TRA58 3 2,058 0,046 0,499 0,349 0,306
TRAS59 2 1,932 0,000 0,353 0,145 0,594
TRA76 5 3,149 0,181 0,636 0,602 0,058
TRA81 3 2,907 0,041 0,640 0,627 0,028
TRA90 4 2,758 0,045 0,494 0,482 0,031
Rhbéne
Global 36 3,440 0,310 0,630 0,504 0,225
TRA12 5 3,807 0,284 0,683 0,632 0,102
TRA42 5 4,016 0,454 0,718 0,474 0,363
TRA44 3 2,781 0,000 0,599 0,450 0,272
TRA58 4 3,367 0,327 0,658 0,250 0,635
TRA59 3 2,235 0,250 0,454 0,450 0,034
TRA76 8 4,870 0,831 0,785 0,750 0,070
TRA81 4 3,259 0,328 0,639 0,579 0,120
TRA90 4 3,184 0,009 0,509 0,450 0,141

Ann. 3: Statistiques descriptives concernant la diversité génétique de T. polyaokeis des

populations paysageres : nombre d’alleles échantillomeds fichesse alléliqueAf), nombre

d’alleles privés NIp), hétérozygoties attenduld€) et observéeHo), coefficient de consanguinité

(Fis).
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(A)

Population MicriosatellitNa  Ar Np He Ho Fis

A
Overall 281 6,218 4,431 0,835 0,767 0,082
Lid8 31 6,744 4928 0,893 0,837 0,064
CypG24 51 8,326 6,407 0,956 0,844 0,118
LC290 16 3,881 1,730 0,722 0,665 0,079
CypG30 31 6,243 5,166 0,874 0,815 0,068
LceCl 18 5868 2,616 0,859 0,801 0,068
Lid2 23 4964 4,028 0,749 0,673 0,103
Lid11l 27 4,140 2,329 0,581 0,511 0,122
CypGO03 53 8,016 7,070 0,940 0,891 0,054
LC27 31 7,778 8,142 0,940 0,869 0,076

B
Overall 355 6,853 5,066 0,885 0,768 0,133
Lid8 34 5827 4,010 0,833 0,704 0,156
CypG24 59 8,365 6,446 0,956 0,847 0,116
LC290 15 4,716 2,565 0,755 0,679 0,102
CypG30 37 7,138 6,061 0,912 0,722 0,209
LceCl 19 5667 2415 0,838 0,723 0,138
Lid2 62 8,740 7,804 0,968 0,867 0,105
Lid11 41 4,140 5,398 0,912 0,783 0,142
CypGO03 45 5875 4929 0,838 0,720 0,142
LC27 43 8,142 5968 0,950 0,865 0,091
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(B)

Sous-population  Microsatellite Na  Ar Np He Ho Fis
Al
Global 79 4821 091 0,733 0,707 0,051
Lid8 11 5352 1,982 0,797 0,844 -0,042
CypG24 12 538 0,465 0,810 0,781 0,051
LC290 4 3,417 1,242 0,648 0,438 0,339
CypG30 12 4,216 0,015 0,703 0,719 -0,007
LceCl 7 4,416 0,130 0,688 0,719 -0,030
Lid2 7 3,730 0,605 0,649 0,594 0,101
Lid11 5 4889 0,775 0,789 0,742 0,076
CypG03 12 7,805 2,953 0,924 0,786 0,035
LC27 9 4,177 0,484 0,590 0,625 -0,044
A2
Global 78 4,744 0,716 0,717 0,685 0,064
Lid8 9 6,046 0,823 0,857 0,792 0,097
CypG24 10 5,404 0,839 0,798 0,800 0,018
LC290 4 3,255 0,001 0,650 0,640 0,035
CypG30 7 6,728 1,563 0,883 0,826 0,086
LceC1l 8 4,033 0,553 0,678 0,607 0,122
Lid2 7 3934 0,286 0,700 0,750 -0,053
Lid11l 10 2,175 0,246 0,237 0,222 0,082
CypG03 13 5860 1,719 0,839 0,906 0,082
LC27 10 5256 0,415 0,810 0,741 0,104
A3
Global 98 4,756 0,541 0,723 0,716 0,023
Lid8 9 4,688 0,186 0,783 0,805 -0,016
CypG24 15 6,772 1,118 0,884 0,756 0,156
LC290 6 3,157 0,002 0,645 0,683 -0,047
CypG30 9 5314 0359 0,818 0,805 0,028
LceC1l 10 5609 0,802 0,834 0,795 0,059
Lid2 9 3,833 2,822 0,687 0,641 0,080
Lid11 8 1,855 0,052 0,189 0,206 -0,072
CypG03 17 5825 2,057 0820 0,846 -0,020
LC27 15 5750 0,090 0,849 0,902 -0,050
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A4

A5

A.6

B.1

Globa
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypG03
LC27

Globa
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypGO03
LC27

Globa
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypGO03
LC27

Global
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypGO03
LC27

376
34
60
18
40
20
64
41
56
43

128
11
21

17
11
12
16
20
12

231
16
43
10
22
19
49
23
14
35

93
13

© P o e Ul

23
10

4,709
5,773
5,923
2,913
3,974
4,440
5,039
4,239
5,370
4,706

5,766
6,185

7,954
3,564
4,978
5,608
5,028

3,668

7,846
7,063

5,463
4,568

6,236
3,689
5,785
5,725
4,761

3,873

7,327
7,203

6,175
4,178
7,679
4,291
5,781
5,810
8,507
6,525
5,008
7,799

0,616
1,011
1,072
0,001
0,211
0,328
0,719
0,603
1,463
0,139

0,659
0,910

1,008
0,014
0,074
0,326
0,174

0,937

2,015
0,469

0,591
0,295
0,701
0,196
0,180
0,410
0,335
0,322
2,435
0,440

1,482
0,319

1,386
0,374
0,922
0,611
5,447

1,906

0,267
2,103

0,724
0,837
0,855
0,478
0,679
0,737
0,806
0,604
0,770
0,747

0,804
0,864

0,934
0,703
0,756
0,841
0,768

0,543

0,928
0,901

0,787
0,744
0,833
0,660
0,839
0,829
0,768
0,600
0,907
0,902

0,838
0,662
0,928
0,707
0,828
0,844
0,958
0,876
0,808
0,936

0,724
0,857
0,786
0,464
0,607
0,714
0,786
0,556
0,821
0,929

0,803
0,943

0,842
0,816
0,763
0,821
0,667

0,579

0,949
0,846

0,826
0,828
0,852
0,667
0,963
0,815
0,926
0,640
0,889
0,852

0,800
0,681
0,858
0,669
0,789
0,798
0,905
0,838
0,758
0,907

0,017
-0,006
0,099
0,046
0,124
0,048
0,043
0,098
-0,048
-0,226

0,015
-0,077
0,111
-0,147
0,004
0,037
0,144
-0,054
-0,009
0,074

-0,031
-0,095
-0,004
0,008
-0,129
0,036
-0,187
-0,046
0,039
0,074

0,049
-0,026
0,078
0,057
0,051
0,058
0,059
0,047
0,065
0,033
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B.2

B.3

B.4

B.5

Globa
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypG03
LC27

Globa
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypGO03
LC27

Globa
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypGO03
LC27

Global
Lid8
CypG24
LC290
CypG30
LceCl
Lid2
Lid11
CypGO03
LC27

172
11
27
11
19
15
31
16
18
24

210
26
38

21
13
37

33

11
22

165
18
23
10
23
13
20
18
23
17

93

19

11

11

15
11

5,244
3,563

6,376
4,282
5,660
4,365
7,649

4,104

5,498
5,701

5,433
5,767

6,931
3,634
5,882
5,046
5,023

5,792

4,929
5,894

6,554
6,031
7,539
5,206
7,642
5,405
7,182
6,501
6,438
7,044

6,467
6,538
7,766
4,104
5,382
5,707
8,021
8,580
4,684
7,419

0,978
0,480

1,306
0,257
0,302
0,448
3,844

0,487

0,957
0,723

0,764
0,586

0,863
0,911

1,495
0,159
0,940

0,545

1,160
0,221

0,991
0,654
0,685
0,811
1,281
0,337
2,174
0,777
1,224
0,976

1,759
1,044
2,424
0,418
2,259
0,431
2,822
3,763
1,089
1,582

0,791
0,654

0,875
0,759
0,836
0,688
0,932

0,732

0,812
0,829

0,801
0,855

0,901
0,601

0,852
0,816
0,781

0,849

0,691
0,863

0,872
0,843
0,918
0,812
0,919
0,817
0,908
0,875
0,853
0,903

0,864
0,877
0,932
0,718
0,811
0,845
0,941
0,958
0,773
0,925

0,723
0,592

0,846
0,663
0,660
0,615
0,912

0,642

0,779
0,798

0,716
0,800

0,892
0,615
0,662
0,609
0,609

0,783

0,594
0,884

0,782
0,809
0,809
0,739
0,674
0,646
0,894
0,787
0,723
0,958

0,787
0,779
0,820
0,709
0,726
0,821
0,925
0,831
0,673
0,800

0,090
0,100

0,038
0,131
0,215
0,110
0,026

0,128

0,046
0,042

0,113
0,072
0,017
-0,016
0,231
0,261
0,228
0,085
0,147
-0,018

0,114
0,052
0,129
0,101
0,277
0,219
0,026
0,111
0,162
-0,051

0,095
0,117
0,125
0,017
0,110
0,033
0,022
0,140
0,134
0,140
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Ann. 4: Statistiques descriptives concernant la diversité génétique de L. lewisseia des groupes
génétiques identifiés avec le logiciel STRUCTURE K=2 ; B: K=11) : nombre d’alléles
échantillonnésNa), richesse alléliqueAr), nombre d’alléles privédNp), hétérozygoties attendue

(He) et observéeHo), coefficient de consanguinitgif).

(A)

Population Microsatellite Na  Ar Np He Ho Fis

1
Global 44 3,384 1,192 0,593 0,448 0,247
TRA12 8 3,663 0908 0,651 0,487 0,256
TRA42 7 4,777 2,751 0,797 0,541 0,325
TRA44 3 2891 0,105 0,626 0,376 0,402
TRAS58 6 3,484 1935 0,601 0,369 0,388
TRAS59 3 2,225 0320 0,478 0,436 0,091
TRA76 9 5252 2,737 0,830 0,667 0,200
TRA81 4 2477 0,144 0,437 0,400 0,088
TRA90 4 2,307 0,637 0,321 0,311 0,035

2
Global 37 2874 0681 0584 0488 0,169
TRA12 6 3,442 0,687 0,662 0,446 0,331
TRA42 9 3,373 1,347 0,661 0,618 0,070
TRA44 3 2890 0,104 0,631 0,559 0,119
TRA58 3 2,046 0,497 049 0,333 0,332
TRA59 2 1,920 0,015 0,342 0,185 0,464
TRA76 6 3,267 0,753 0,636 0,612 0,043
TRA81 4 2958 0,625 0,648 0,644 0,012
TRA90 4 3,093 1,423 0,597 0,510 0,150

(B)

Sous-population  Microsatellite Na ~ Ar Np He Ho Fis

1.A
Global 22 2,424 0,241 0,482 0,448 0,092
TRA12 3 2,204 0,034 0,494 0,458 0,093
TRA42 3 2,449 0,095 0,378 0,417 -0,082
TRA44 3 2952 0,000 0,656 0,500 0,258
TRA58 3 2899 0812 0,612 0,333 0,472
TRA59 2 1,999 0,000 0,492 0,625 -0,250
TRA76 4 3,381 0,989 0,650 0,583 0,124
TRA81 2 1,993 0,000 0,458 0,542 -0,163
TRA90 2 1,512 0,000 0,117 0,125 -0,045
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1.B

1.C

1D

2.A

Global

TRA12
TRA42
TRA44
TRAS8
TRA59
TRA76
TRA81
TRA90

Global

TRA12
TRA42
TRA44
TRA58
TRA59
TRA76
TRA81
TRA90

Global

TRA12
TRA42
TRA44
TRA5S8
TRA59
TRA76
TRA81
TRA90

Global

TRA12
TRA42
TRA44
TRAS8
TRA59
TRA76
TRA81
TRA90

w
ol

A WO WOGILWOI O

w

2

AN NDNWWOIO

N

9

A WA WOawWwNOO

N
~

P OWWEFEWWO M

2,855
2,878
3,338
2,140
2,666
2,509
4,407
2,716
2,190

2,961
3,637
4,023
2,824
2,207
1,939
4,425
1,981
2,650

3,152
3,981
1,878
2,973
4,091
2,819
3,474
2,381
3,618

2,420
2,494
3,080
2,859
2,082
0,000
2,503
2,919
2,426

0,219
0,259
0,982
0,000
0,268
0,101
0,132
0,010
0,000

0,305
0,519
0,911
0,000
0,000
0,000
1,012
0,000
0,000

0,341
0,585
0,000
0,000
1,069
0,358
0,301
0,385
0,034

0,038
0,000
0,218
0,000
0,006
0,000
0,000
0,077
0,000

0,490
0,444
0,603
0,283
0,562
0,465
0,775
0,513
0,273

0,539
0,687
0,728
0,610
0,380
0,351
0,733
0,422
0,401

0,593
0,675
0,260
0,653
0,734
0,594
0,627
0,500
0,698

0,458
0,419
0,617
0,605
0,461
0,000
0,540
0,647
0,374

0,445
0,425
0,550
0,275
0,300
0,500
0,775
0,425
0,308

0,496
0,576
0,636
0,606
0,303
0,333
0,667
0,424
0,424

0,497
0,692
0,154
0,583
0,692
0,500
0,462
0,308
0,583

0,465
0,396
0,547
0,566
0,509
0,000
0,604
0,679
0,415

0,105
0,056
0,101
0,042
0,476
-0,062
0,013
0,185
-0,114

0,095
0,177
0,141
0,021
0,218
0,066
0,105
0,011
-0,043

0,202
0,014
0,442
0,149
0,096
0,200
0,301
0,418
0,206

-0,005
0,063
0,122
0,074
-0,096
NA
-0,109
-0,041
-0,099
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2.B

Global
TRA12
TRA42
TRA44
TRAS8
TRAS59
TRA76
TRA81
TRA90

[EY
(o]

W NDNDNPEPWWDN

2,095
1,999
2,811
2,494
0,000
1,966
1,999
1,999
2,492

0,021
0,000
0,154
0,000
0,000
0,000
0,013
0,000
0,000

0,439
0,493
0,557
0,553
0,000
0,385
0,493
0,497
0,538

0,455
0,400
0,640
0,520
0,000
0,440
0,560
0,520
0,560

-0,015
0,208
-0,129
0,080
NA
-0,123
-0,116
-0,026
-0,020

Ann. 5: Statistiques descriptives concernant la diversité génétique de T. polgoogria des groupes

génétiques identifiés avec le logiciel STRUCTURE K=2 ; B: K=6) : nombre d’alléles

échantillonnésNa), richesse alléliqueAr), nombre d’alléles privédNp), hétérozygoties attendue

(He) et observéeHo), coefficient de consanguinitgif).

(A)
Microsatellite Groupe génétique

Al A.2 A3 A4 A.5 A.6 B.1 B.2 B.3 B.4 B.5
Lid8 0,421 0,166 0,677 0,417 0,921 0,897 0,319 0,041 0,103,000 0,000
CypG24 0,294 0,304 0,029 0,260 0,000 0,066 0,008 0,013 0,203 0,002 0,000
LC290 0,000 0,337 0,636 0,431 0,943 0,635 0,022 0,002 0,700 0,082 0,61.
CypG30 0,268 0,133 0,530 0,331 0,811 0,988 0,016 0,000 0,000 0,000 0,000
LceC1 0,535 0,019 0,132 0,415 0,090 0,523 0,002 0,052 0,001 0,004 0,044
Lid2 0,012 0,698 0,223 0,480 0,241 0,972 0,000 0,033 0,001 0,370 0,011
Lid11 0,177 0,359 1,000 0,406 0,862 0,615 0,146 0,060 0,155 0,23R,000
CypGO03 0,001 0,320 0,175 0,912 0,275 0,116 0,075 0,2560,000 0,000 0,000
LC27 0,294 0,068 0,826 1,000 0,136 0,263 0,009 0,373 0,542 0,809 0,00
(B)
Microsatellite Groupe génétigue

1.A 1.B 1.C 1.D 2.A 2.B

TRA12 0,408 0,015 0,143 0,650 0,434 0,256
TRA42 0,769 0,174 0,020 0,239 0,198 0,859
TRA44 0,060 0,440 0,215 0,289 0,178 0,421
TRAS8 0,003 0,000 0,136 0,313 0,826 NA
TRA59 0,950 0,260 0,521 0,322 NA 0,881
TRA76 0,148 0,632 0,218 0,096 0,832 0,836
TRAS81 0,901 0,106 0,627 0,087 0,613 0,704
TRA90 1,000 1,000 0,733 0,228 0,774 0,638

Ann. 6: p-valuesissues du test de déficit en hétérozygotes au sein des sous-populations identifiées
avec le logiciel STRUCTURE pour L. leucisdidg et T. polycopuéB).
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Ann. 7: Courbes représentant les statistiques AKet gour les différentes valeurs de K.

leuciscuqA) et T. polycolpugB).
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