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1Introduction générale

1.1 Les invasions biologiques : quelques considérations écologiques,
démographiques et évolutives

1.1.1 Considérations écologiques et démographiques

Une invasion biologique correspond à la pullulation et/ou à l’expansion spatiale d’une
population d’une espèce exogène hors de son aire d’origine suite à une introduction (Richard-
son et al. 2000). Bien qu’elles puissent se produire naturellement, ces invasions sont le plus
souvent causées ou facilitées par les activités humaines (Perrings et al. 2005, Wilson et al. 2009,
Rey et al. 2012). Avec la mondialisation galopante des derniers siècles, de telles invasions sont
de plus en plus fréquentes. Elles peuvent avoir une ampleur mondiale et un impact important,
notamment sur les écosystèmes, au point qu’elles sont parfois considérées comme un change-
ment global à part entière (Vitousek et al. 1997, Lövei 1997). À cause des impacts écologiques
considérables qu’elles peuvent causer, la majorité des études sur les invasions biologiques
avant les années 2000 a porté sur l’aspect écologique de celles-ci, catalysée par la vision de
Charles S. Elton (1958, mais voir Richardson et Pyšek 2008, Simberloff 2010).

D’un point de vue écologique et démographique, on peut décomposer une invasion en
trois phases distinctes (voir figure 1.1 et e.g. Kolar et Lodge 2001). La première est la migration
longue distance (i) durant laquelle des propagules — c’est à dire des individus colonisateurs
— sont transportés dans l’aire d’introduction sous la forme d’une ou de plusieurs populations.
Cette phase peut correspondre à plusieurs patrons, parmi lesquels, on compte la dispersion
par corridor, la dispersion à très longue distance, la dispersion de masse et l’introduction
volontaire (voir Wilson et al. 2009, et figure 1.2). Le nombre d’introductions et la taille des
populations introduites, en particulier, sont positivement corrélés au succès de l’implantation
(Forsyth et Duncan 2001, Berggren 2001, Drake et Lodge 2006).

B

A

1

2
3

C

Figure 1.1 – Représentations schématique
d’une invasion biologique Une population est
échantillonnée dans son aire native (A). La phase
de migration longue distance (1) lui permet
de s’introduire dans une aire d’introduction (B).
Commence alors la phase d’implantation (2) qui
peut durer plusieurs générations. Une fois éta-
blie, la population peut proliférer au cours de la
phase d’expansion (3). On différencie alors le
foyer d’introduction (B) du front de l’invasion
(C).
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Chapitre 1. Introduction générale

L’implantation (ii) est la phase au cours de laquelle les individus introduits vivent et se
reproduisent localement dans l’aire d’introduction. La phase d’implantation peut s’étendre
sur plusieurs années et plusieurs générations, constituant un temps de latence, avant de com-
mencer à proliférer (invasion time lag en anglais) (Crooks 2010). L’expansion (iii) quant-à-elle
correspond à la phase où l’aire d’invasion s’étend par le biais de la migration. Cette phase
peut être divisée spatialement en foyer, qui est le lieu de départ de l’invasion, et front, qui
est la limite de colonisation de la population envahissante. Cette distinction se justifie notam-
ment par le fait que la densité démographique peut être très forte au foyer pendant la phase
d’expansion, alors qu’elle est généralement faible sur le front.

Figure 1.2 – Principaux types de migration longue distance
A : Corridor. B : Migration en masse, avec mise en contact d’indi-
vidus provenant de populations natives différentes. C : Migration
à très longue distance. D : Cultures et introductions humaines
volontaires. Modifiée d’après Wilson et al. (2009).

¨̂ ¨̂

¨̂ ¨̂

A

B

C

D

1.1.2 Considérations évolutives

Déjà, dans son œuvre fondatrice, Darwin (1859) crée le lien entre invasions et évolution,
mais ce n’est que depuis la fin des années 1990 qu’un nombre croissant de publications a
véritablement abordé le sujet sous l’angle de l’évolution (e.g. Blossey et Nötzold 1995, Par-
ker et al. 2003, Kanarek 2010, Facon et al. 2006). En effet, même si les invasions sont visibles
à l’échelle des temps écologiques – de quelques générations seulement – les processus évo-
lutifs sont néanmoins à l’œuvre à court terme (Stockwell et al. 2003, Hairston et al. 2005,
García-Ramos et Rodríguez 2002). Au cours d’une introduction, les individus peuvent être
confrontés à un changement d’environnement parfois radical, qui décale les optima évolutifs,
remodèle les pressions de sélection et engendre une évolution rapide (Stockwell et al. 2003). De
plus, les introductions mettent parfois en contact des individus provenant de populations éloi-
gnées, très différents génétiquement. Des croisements jusqu’alors impossibles peuvent ainsi
conduire à des réarrangements génotypiques importants (Kolbe et al. 2004, Gillis et al. 2009,
et encadré 1.1). Ces réarrangements constituent un terreau propice à l’évolution sur lequel la
sélection (naturelle et sexuelle) va pouvoir s’exercer.

L’ approche évolutive apporte des éléments permettant d’expliquer le succès de certaines
invasions (Lee 2002, Novak 2007). En effet, les populations introduites, étant généralement
confrontées à un environnement différent de leur milieu d’origine, leur implantation – puis
leur prolifération – peut nécessiter une phase d’adaptation. À l’inverse, les populations enva-
hissantes sont parfois introduites dans des conditions plus favorables que celles dont elles sont
issues (Enemy Release Hypothesis, Crawley 1987). Les individus peuvent alors ré-allouer des res-
sources dans des traits liés à la compétition ou la reproduction. Bien que cette ré-allocation
puisse relever de la plasticité phénotypique (Lande 2009), elle peut aussi être adaptative (Blos-
sey et Nötzold 1995).
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1.1. Les invasions biologiques : quelques considérations écologiques, démographiques et évolutives
Encadré 1.1 – Evènements démo-génétiques

Il existe deux événements démo-génétiques majeurs susceptibles d’affecter le succès d’une
invasion biologique : le goulot d’étranglement et l’admixture.

Un goulot d’étranglement est la diminution transitoire de la taille efficace d’une population.
D’une façon générale, les goulots d’étranglement induisent des changements rapides des fré-
quences alléliques dans une population. La diminution de taille efficace à l’origine du début du
goulot correspond à un échantillonnage. Plus cet échantillonnage est réduit, plus les chances de ne
pas échantillonner certains allèles sont importantes, provoquant une perte de diversité génétique
(cf. figure 1.3 A-B). De plus, durant un goulot d’étranglement, les processus stochastiques, comme
la dérive, ont plus d’importance, si bien que la diversité génétique de la population peut encore
diminuer (Figure 1.3 B-D).

A B C D

temps

Figure 1.3 – Perte de diversité au cours d’un goulot d’étranglement Des propagules sont
échantillonnées dans une population d’origine, représentée par l’aire grisée (A), et sont introduites dans
un nouveau milieu, représenté par l’aire bleue (B). L’échantillonnage entraîne la perte du génotype
« carré ». La taille de la population introduite augmente au cours des générations suivantes avant que
la taille efficace de la population ancestrale ne soit restaurée (C et D). Cependant, le génotype « vert »
est perdu par dérive, et les fréquences alléliques dans la population ont fortement changé.

L’admixture est la reproduction entre individus provenant de populations génétiquement dif-
férentes, suite à une mise en contact. Cette mise en contact augmente la diversité génétique par
simple addition : celle-ci est plus importante que dans chacune des deux populations d’origines
(voir figure 1.4 A-B). Dans un second temps, la reproduction permet la recombinaison des al-
lèles et potentiellement l’apparition de nouveaux génotypes absents des populations d’origine
(figure 1.4 C).

reproduction

mise en contact

A B C

Figure 1.4 – Gain de diversité au cours d’un événement d’admixture Deux populations gé-
nétiquement différentes (A) sont introduites dans un nouveau milieu (B). Les croisements au sein de
la nouvelle population permettent l’apparition des génotypes « triangle vert » et « carré bleu » (C),
absents des populations parentales.

On note que les goulots d’étranglement et l’admixture peuvent se produire simultanément
ou successivement, de sorte que la diversité perdue au cours de deux introductions parallèles
(ayant subi un goulot d’étranglement) pourrait être restaurée par l’admixture des populations-
filles (Kolbe et al. 2004) et ainsi augmenter la probabilité de succès de l’invasion (Verhoeven et al.
2011).

– 3 –



Chapitre 1. Introduction générale

Dans certains cas, l’évolution peut être la clef du succès de l’invasion, qui n’aurait autre-
ment pas pu avoir lieu (Lee et Petersen 2002). L’évolution prend alors la forme d’une course
« contre la montre » où la population confrontée à un changement de milieu s’éteindra en l’ab-
sence d’évolution suffisamment rapide (Bell et Gonzalez 2009, Orr et Unckless 2008). On parle
alors de « sauvetage évolutif » (evolutionary rescue en anglais). Certaines définitions des inva-
sions biologiques vont d’ailleurs jusqu’à inclure la notion d’évolution (Valéry et al. 2008). Les
invasions biologiques constituent donc un contexte favorable à l’évolution rapide des popula-
tions, et représentent une occasion unique pour étudier l’évolution à une échelle temporelle
réduite, compatible avec les réalités de laboratoire (Huey et al. 2005).

1.2 Les différentes approches évolutives en biologie des invasions

1.2.1 Étude de traits phénotypiques

Jusqu’à très récemment, les études sur la biologie évolutive des invasions biologiques se
focalisaient sur des traits phénotypiques, comme la dispersion (Phillips et al. 2006), la résis-
tance contre les ennemis (Müller-Schärer et al. 2004) ou les traits d’histoire de vie (Bufford et
Daehler 2010). Outre ceux directement liés à l’adaptation locale, certains traits d’histoire de
vie génériques, comme la fécondité et la durée du cycle de vie, ont un impact évident sur la
valeur sélective, sans pour autant être spécifique à l’environnement d’introduction. Tous ces
traits jouent un rôle potentiel sur la survie de la population introduite, et donc sur le succès
de l’invasion. Quels que soient les traits étudiés, leur évolution au cours du processus d’inva-
sion ne peut être convenablement étudiée qu’en comparant des populations envahissantes à
celles provenant de l’aire native. Il a ainsi été démontré, en particulier chez les plantes, que les
populations envahissantes ont souvent un cycle de vie plus rapide et une fécondité supérieure
aux populations natives de l’espèce envahissante (Bossdorf et al. 2005, Rejmánek et Richardson
1996).

1.2.2 Étude de la valeur sélective

La biologie évolutive au sens large ne se cantonne pas à l’étude des traits phénotypiques.
La discipline embrasse aussi classiquement une approche plus formaliste, basée non pas sur
un trait particulier, mais sur la valeur sélective d’un individu, ou sur la fréquence d’un allèle
dans une population (Thomas et al. 2010). Il existe une littérature théorique abondante, notam-
ment sur la dépression de consanguinité (Wright 1937, Glémin 2003, Charlesworth et Willis
2009, et encadré 1.2), le fardeau génétique (Kimura et al. 1963, Barrett et Charlesworth 1991)
ou encore la diversité génétique dans une population (Kimura et Crow 1964). Ces travaux
théoriques permettent l’étude d’évènements démo-génétiques responsables de mécanismes
génétiques et évolutifs affectant les probabilités de survie d’une population. En particulier,
les goulots d’étranglements démographiques peuvent augmenter la dérive génétique et ainsi
causer la fixation de certains allèles délétères dans la population, entrainant l’extinction de
cette dernière (voir encadré 1.1). Ils peuvent aussi, au contraire, permettre la purge des allèles
délétères en augmentant les croisements entre apparentés, de sorte que la valeur sélective
moyenne de la population augmente (Bataillon et Kirkpatrick 2000, Glémin 2003). Ces études
théoriques sont appuyées par de nombreuses études expérimentales, en particulier appliquées
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au domaine agronomique (Rollins et al. 1949, Luo et al. 2001, par exemple) et à la biologie de
la conservation (Frankham et Ralls 1998).

Dans le contexte des invasions biologiques, l’approche basée sur la valeur sélective reste
cependant largement négligée. Seule une poignée d’études se sont réellement intéressées au
rôle des traits génériques associés à la valeur sélective dans le succès des invasions (Roman et
Darling 2007, Keller et Taylor 2008, Verhoeven et al. 2011, Facon et al. 2011b). Les populations
introduites subissent pourtant des conditions propices à l’évolution du fardeau génétique et
de la dépression de consanguinité qui reflètent la valeur sélective moyenne de la population.
En particulier, les évènements d’introduction correspondent à des goulots d’étranglements
démographiques qui sont susceptibles d’amplifier la dérive génétique. De plus, les petites po-
pulations introduites peuvent souffrir de la dépression de consanguinité (encadré 1.2). D’autre
part, l’admixture entre populations d’origines différentes peut faire apparaître des génotypes
nouveaux (voir encadré 1.1). Ces évènements démo-génétiques sont donc susceptibles de jouer
un rôle majeur dans le succès d’une invasion (Roman et Darling 2007), comme l’attestent de
plus en plus d’études théoriques (Facon et al. 2006, Wilson et al. 2009) et expérimentales (Lee
et Petersen 2002, Lavergne et Molofsky 2007, Facon et al. 2011b).

Il est important de souligner que même lorsque l’évolution n’est pas requise pour per-
mettre le succès d’une invasion, elle peut tout de même avoir lieu une fois l’invasion en
marche. Par exemple, l’invasion de l’escargot dulçaquicole 1 (Melanoides tuberculata) dans les
cours d’eau de Martinique était déjà réussie lorsque des changements génétiques ont étés dé-
tectés. Ces changement ont toutefois accentué le succès de cette invasion (Facon et al. 2006,
encadré 1).

1. vivant dans les eaux douces
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Chapitre 1. Introduction généraleEncadré 1.2 – Fardeau génétique et dépression de consanguinité

Définitions et mesures Le fardeau génétique est une mesure dérivée de la valeur sélective.
Le fardeau génétique causé par un allèle délétère correspond à la diminution de valeur sélective
moyenne dans une population par rapport à une population « témoin » qui en serait dépourvue.
Cette population idéale est souvent considérée comme ayant une valeur sélective de référence
fixée à 1, et le fardeau est donc exprimé comme 1− w̄, où w̄ est la valeur sélective moyenne de
la population considérée. La dépression de consanguinité est une composante du fardeau qui
mérite d’être portée à notre attention. Il s’agit de la différence entre la valeur sélective des in-
dividus issus de croisements consanguins et celle de ceux issus de croisement non consanguins.
Pour mesurer la dépression dans une population, on utilisera des croisements entre plein-frères,
ou de l’autofécondation comme croisements consanguins selon l’espèce considérée. De même, les
croisements non-consanguins peuvent correspondre à des croisements entre individus non appa-
rentés (allogamie) ou à un croisement aléatoire parmi les individus de la population (panmixie).
Le plus souvent, on considère la dépression en tant que mesure relative, que l’on exprime par la
formule δ = wo−wi

wo
aussi noté 1− wi

wo
où wo et wi sont respectivement les valeurs sélectives des

descendants des croisements non-consanguins (outcross) et consanguins (inbred).

Mécanismes et causes de la dépression de consanguinité La dépression de consanguinité
provient de la différence de valeur sélective entre génotypes homozygotes et hétérozygotes. En ef-
fet, la conséquence principale de la consanguinité est la diminution de la fréquence des génotypes
hétérozygotes dans le génome – et dans la population – au profit des génotypes homozygotes
(augmentation de l’homozygotie moyenne). Il y a de la dépression lorsque la valeur sélective des
hétérozygotes est supérieure à celle des homozygotes délétères (Charlesworth et Charlesworth
1999).

Il y a deux mécanismes susceptibles de causer la dépression de consanguinité (Charlesworth
et Willis 2009).

Allèles délétères récessifs L’augmentation de la fréquence des homozygotes délétères lors de
croisements consanguins diminue la valeur sélective moyenne. Ce type de dépression est
aussi valable, dans une moindre mesure, dans le cas d’allèles délétères partiellement réces-
sifs.

Super-dominance Le cas où un allèle dont la valeur sélective à l’état hétérozygote est supérieure
à celle des deux génotypes homozygotes est appelé super-dominance (overdominance en
anglais). Dans un tel cas, la diminution de la fréquence des hétérozygotes à forte valeur
sélective lors de croisements consanguins diminue la valeur sélective moyenne.

AA Aa aa

va
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iv
e

dominance

génotypes
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Figure 1.5 – Modèles de dominance Dominance et valeur sélective : Les homozygotes délétères
ont une valeur sélective inférieure à celle des hétérozygotes et des homozygotes dominants (ici, la
dominance est complète). Super-dominance : couple d’allèles dont les hétérozygotes sont meilleurs que
les deux homozygotes

Même si la supe-dominance est peut être importante dans certains cas (voir par exemple Li
et al. 2001), il semble que la dépression de consanguinité soit majoritairement causée par des allèles
délétères récéssifs chez la plupart des espèces (Roff 2002, par exemple). Dans ce cas, la dépression
de consanguinité est bien une composante du fardeau génétique puisqu’elle représente une dimi-
nution de valeur sélective causée par l’expression d’allèles délétères. Elle est donc souvent utilisée
comme mesure indirecte du fardeau génétique dans une population et reste un outil intéressant
quelle que soit la mesure utilisée. On nomme d’ailleurs parfois « fardeau de dépression » la dé-
pression de consanguinité latente dans une population sans tendance à l’homogamie. On notera
que la dépression de consanguinité peut aussi être observée dans les populations de petite taille
où l’apparentement moyen entre les individus est grand.
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1.3 Changements évolutifs au cours d’une invasion biologique

Dans la section précédente, j’ai comparé les deux façons d’étudier l’évolution associée aux
invasions biologique ; présenté d’une façon générale les évènements démo-génétiques suscep-
tibles d’en être la cause (au moins partielle) ; et expliqué comment ils peuvent influencer le
succès d’une invasion. Je vais à présent préciser dans quels contextes et comment peuvent
agir les forces évolutives. Je donnerai aussi quelques exemples d’évolution de traits phénoty-
piques au cours d’une invasion ainsi que de l’effet retour que ceux-ci peuvent avoir sur les
évènements démo-génétiques.

Au cours d’une invasion biologique, trois des quatre forces évolutives jouent en effet un
rôle important dans l’évolution des populations introduites (voir encadré 1.3), notamment
au travers des évènements démo-génétiques listés plus haut, à savoir les goulots d’étrangle-
ment et l’admixture. Ces forces évolutives peuvent agir tout au long des différentes phases
de l’invasion et peuvent avoir un effet aussi bien sur le fardeau génétique que sur les traits
phénotypiques.

Encadré 1.3 – Les forces évolutives en jeu au cours d’une invasion

On définit classiquement quatre forces évolutives, toutes susceptibles de modifier le polymor-
phisme génétique et les fréquences alléliques dans une population : la sélection, la migration, la
mutation, et la dérive.

Sélection La sélection de certains allèles ou combinaisons d’allèles permet à une population de
s’adapter aux nouvelles conditions rencontrées au cours du processus d’invasion. Il s’agit donc
d’un moteur important de l’évolution post-introduction et potentiellement de la clef du succès
d’une invasion. Cependant, la sélection n’est possible que lorsqu’il y a de la diversité génétique,
cette dernière provenant de la migration ou de la mutation.

Migration La migration joue un rôle évident dans l’arrivée d’une espèce dans le milieu d’intro-
duction (figure 1.1). Les événements d’introductions sont parfois répétés au cours d’un scénario
d’invasion (Kolbe et al. 2004). Ces introductions multiples permettent l’admixture des populations
introduites (voir par exemple Culley et Hardiman (2009) et l’encadré 1.1). En tant que principale
source de diversité génétique à court terme, la migration est donc un facteur qui peut jouer un
rôle important dans le succès d’une invasion.

Mutation Les mutations se produisent à des fréquences relativement faibles. Elles n’ont donc
généralement qu’un impact à long terme, et ne jouent probablement pas un grand rôle au cours
d’une invasion biologique (voir Orr et Unckless 2008, Bell et Gonzalez 2009). On peut toutefois
considérer le cas de l’augmentation du taux de mutations en conditions de stress chez les bactéries
comme étant susceptible de générer rapidement de la variation génétique nécessaire à l’adaptation
à un nouvel environnement (Sniegowski et al. 1995). Ceci reste cependant un cas assez particulier
que je néglige par la suite dans ce document de thèse.

Dérive La dérive génétique correspond à la variation stochastique — c’est à dire liée au ha-
sard — des fréquences alléliques par simple effet du hasard (Hartl et Clark 1997). Celle-ci a lieu
dans les populations de tailles limitées où les processus aléatoires ont un effet important. D’un
point de vue démographique, une introduction correspond à un goulot d’étranglement au cours
duquel la taille de la population peut être très réduite (cf. encadré 1.1). La dérive génétique est
donc importante au début d’une invasion, et est souvent associée à une perte de diversité (Roman
et Darling 2007, Bai et al. 2012). De ce fait, la dérive génétique est traditionellement considérée
comme ayant un rôle négatif sur le succès d’une invasion (mais voir le paragraphe 1.3.1).
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1.3.1 Dérive génétique, fardeau, et dépression de consanguinité au cours d’une invasion
biologique

La première étape d’une invasion biologique, la phase de migration longue distance, cor-
respond à l’échantillonnage, au transport et l’introduction des individus qui seront à l’origine
de l’invasion (cf. figure 1.1). L’échantillonnage de propagules parmi une population de l’aire
native peut ne pas être représentatif de la population source. Par exemple, si l’échantillon est
réduit, il risque d’omettre une partie de la diversité génétique, et conduire ainsi à une pre-
mière perte de diversité (voir l’encadré 1.1). Cette érosion pourra se poursuivre par dérive au
cours de la phase suivante, et aboutir à un appauvrissement génétique extrême de la popula-
tion introduite. En effet, au cours de la phase d’implantation, la taille de la population est le
plus souvent limitée (Davis et al. 2004). Le goulot d’étranglement initié par l’échantillonnage
de la phase précédente est ainsi prolongé car la population ne retrouve pas une taille efficace
importante avant plusieurs générations. Par exemple, lors de son invasion dans la Méditer-
ranée depuis la mer Rouge, le poisson flûte Fistularia commersonii a vu la diversité génétique
mitochondriale réduite à deux haplotypes seulement (Golani et al. 2007).

On a longtemps pensé que la perte de diversité par dérive était là règle au cours d’une
invasion biologique, contribuant à établir ce qui a été appelé le « paradoxe des invasions » (Sax
et Brown 2000). En effet, la diversité génétique constitue le terreau de l’adaptation, elle-même
cruciale au cours d’une invasion biologique, et il peut sembler paradoxal que l’invasion puisse
réussir dans de telles conditions. Cependant, dans certains cas, la diminution de la diversité
des population envahissantes peut ne pas porter préjudice à l’invasion, voire être la clef de son
succès (Roman et Darling 2007). Par exemple, la perte de diversité génétique serait la cause de
la diminution de l’agressivité intra-spécifique chez la fourmi d’Argentine (Linepithema humile).
C’est cette particularité comportementale qui serait à l’origine de la création de super-colonies
envahissantes autour du bassin méditerranéen (Tsutsui et al. 2000).

Un autre aspect de la dérive est de diminuer l’efficacité de la sélection, ce qui peut per-
mettre aux allèles délétères, d’ordinaire maintenus à de faibles proportions de devenir plus
fréquents, voire se fixer par hasard dans la population (Glémin 2003). Par exemple, dans une
petite population suédoise de vipère péliade (Vipera berus) qui a été isolée pendant trente ans,
la valeur sélective moyenne est réduite par rapport à la population principale. Cette diminu-
tion serait due en partie à une baisse de la diversité génétique et à la quasi-fixation de certains
allèles délétères, mais aussi à une forte expression de la dépression de consanguinité (Madsen
et al. 1996). Cette dernière est en effet plus importante dans les populations de petite tailles
car la probabilité de reproduction avec un apparenté y est plus grande (voir l’encadré 1.2).
Ainsi, à fréquences génétiques égales, une population de petite taille aura une valeur sélective
moyenne plus faible qu’une population plus grande. Il est intéressant de noter qu’un nombre
croissant d’études récentes montre que la diversité des populations envahissantes reste im-
portante, voire augmente par rapport à une population native de la même espèce (Kolbe et al.
2004). Cette forte diversité génétique peut provenir d’introductions multiples de propagules
issues de populations génétiquement différentes, suivies de l’admixture entre les populations
introduites. L’admixture entre populations introduites peut aussi diminuer la dépression de
consanguinité en diminuant l’apparentement moyen des individus (Verhoeven et al. 2011).

Dérive et sélection peuvent aussi agir de concert, notamment au travers de la purge des
allèles délétères récessifs dans les populations de petites tailles (Glémin 2003) caractéristiques
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des goulots d’étranglement associés aux introductions. Puisque les croisements entre appa-
rentés y sont fréquents, l’homozygotie moyenne est importante (voir encadré 1.2). Les allèles
récessifs sont ainsi démasqués et la sélection peut alors les éliminer. À ce type de purge
s’ajoute la perte par dérive – au sens strict – des allèles délétères, généralement maintenus à
faible fréquence dans les populations à l’équilibre (Kirkpatrik et Jarne 2000, Glémin 2003).

1.3.2 Évolution des traits phénotypiques au cours d’une invasion

Les traits phénotypiques peuvent évoluer dès la première phase d’une invasion. Les condi-
tions nécessaires à la migration longue distance peuvent en effet être contraignantes, et ainsi
jouer le rôle d’un filtre au cours de l’introduction. Il peut s’agir d’un échantillonnage biaisé,
laissant de côté les individus les moins aptes à disperser, ou d’une sélection au cours du trans-
port. Par exemple, la daphnie Daphnia lumholtzi, a été introduite involontairement aux États-
Unis, transportée dans les eaux de ballast des bateaux. La survie prolongée de ce crustacé
dans un milieu clos n’est possible que grâce à une diapause. Des différences de conditions de
levée de cette diapause entre populations natives et envahissantes suggèrent qu’une sélection
ait eu lieu sur ce trait au cours du transport (Panov et al. 2004).

De plus, l’environnement d’introduction diffère souvent de celui d’origine. Ces différences
peuvent concerner les conditions climatiques, l’accès aux ressources ou les interactions avec
les autres espèces. Les traits correspondants sont donc soumis à des pressions de sélection
importantes et peuvent ainsi évoluer rapidement après l’introduction. Par exemple, chez le ca-
rabique Merizodus soledadinus originaire de Patagonie, une adaptation au conditions de haute
salinité aurait permis le succès de son invasion aux îles Kerguelen (Siaussat et al. 2013).

Les pressions démographiques peuvent également varier au cours d’une invasion. Dans
les premiers stades, il n’y a pas de régulation par la densité car la capacité biotique du milieu
n’est pas atteinte. Les traits associés à des stratégies r (i.e. cycle de vie court, grand nombre de
descendants) seront donc positivement sélectionnés. De plus, les populations où ces traits se
répandent retrouveront une taille appréciable plus rapidement, ce qui augmente la probabilité
de succès de l’invasion. C’est pourquoi, en cas d’invasion réussie, les populations concernées
présentent souvent un investissement reproducteur plus important que les populations de
l’aire d’origine (Rejmánek et Richardson 1996, Bossdorf et al. 2005, Brown et Eckert 2005). Par
exemple, le corégone blanc (Coregonus albula), originaire du lac Inari en Finlande, a envahi le
lac Vaggatern entre la Norvège et la Russie. Les populations envahissantes de cette espèce sont
caractérisées par une taille adulte plus faible et un âge de première reproduction plus jeune
que les populations natives (Amundsen et al. 2012). On peut également citer l’exemple du jonc
fleuri Butomus umbellatus, dont l’investissement dans la reproduction est plus importante dans
les populations envahissantes (Brown et Eckert 2005).

Les traits liés aux stratégies de reproduction sont susceptibles d’être fortement sous sélec-
tion et ont tendance à évoluer rapidement au cours d’une invasion (Phillips et al. 2010). Au
cours de la phase d’expansion, la densité démographique reste généralement faible sur le front
d’invasion. Les pressions de sélections associées aux faibles densités y seront donc toujours
présentes, et malgré les forts effets de dérive causées par les faibles densités, ces pressions
sélectives pourront être importantes. Rappelons néanmoins qu’une fois l’implantation réus-
sie, les populations envahissantes peuvent atteindre de fortes densités démographiques au
niveau du foyer d’introduction (Horvitz 2010), et la compétition intra-spécifique y sera im-
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portante (e.g. Jirotkul 1999, Levitan 2004). La sélection peut alors favoriser les traits liés à la
compétition et à la sélection sexuelle (Kokko et Rankin 2006).

Dans le cas d’une expansion rapide, la colonisation de l’espace sur le front d’invasion est
souvent issue d’un petit nombre de migrants, descendant eux-même des quelques migrants de
la génération précédente. Puisque la migration se limite à quelques individus, la taille efficace
de la population peut être très réduite localement, créant un goulot d’étranglement spatial
(Slatkin et Excoffier 2012). Ces effets de dérive ponctuels se produitent au cours des vagues
de migration, ils ont été baptisés avec esprit « surf génétique », par opposition aux effets de
la dérive génétique classique, moins dynamiques spatialement (voir par exemple Excoffier et
Ray 2008, Burton et Travis 2008, Burton et al. 2010). Précisons que ce surf génétique peut ainsi
se produire même si la taille de la population reste, dans l’ensemble, toujours relativement
importante. En particulier, les effets de la dérive peuvent être observés même en l’absence de
goulot d’étranglement lors des évènements d’introduction.

Toutefois, les traits liés à la reproduction ne sont pas les seuls à montrer une forte vitesse
d’évolution. D’autres traits peuvent en effet évoluer rapidement sur le front de l’invasion, en
particulier ceux liés à la dispersion. L’invasion du crapaud buffle (Bufo marinus) en Australie
en est un bon exemple. Au sein de l’aire envahie, cette espèce présente un gradient de la taille
des pattes postérieures elle-même corrélée à la capacité de dispersion (Phillips et al. 2006).

1.3.3 Interactions entre traits phénotypiques et mécanismes génétiques

Bien que je distingue l’approche basée sur les traits phénotypiques de celle basée sur le
fardeau génétique, elles ont toutes deux leur importance dans la discipline. D’autant plus que
certains traits phénotypiques peuvent interagir avec les mécanismes évolutifs responsables de
l’évolution du fardeau génétique. En plus de leur impact direct sur la valeur sélective, ces traits
phénotypiques peuvent avoir un effet retour sur les conditions démographiques favorisant ou
non les événements évolutifs clefs que sont l’admixture et la purge ou la fixation des allèles
délétères (Lambrinos 2004, Barrett et al. 2008, Burton et al. 2010).

En particulier, les faibles densités des premiers stades d’une invasion favorisent une évo-
lution rapide des régimes de reproductions permettant l’assurance reproductive, comme le
passage de l’allofécondation à l’auto-fécondation (MacArthur et Wilson 1967, Barrett et al.
2008, Bufford et Daehler 2010). En affectant la dynamique démographique de la population,
les traits liés à la reproduction modifient la taille efficace de la population, et peuvent aussi
affecter la dérive et l’efficacité de la sélection. Par exemple, la perte de certains allèles dans
les populations envahissantes de la jacinthe d’eau Eichhornia paniculata a conduit à des modi-
fications morphologiques de la fleur pernettant l’assurance reproductive de la plante, ce qui
serait à l’origine du succès de son invasion. (Barrett et al. 1989). Ce changement de régime de
reproduction a diminué la taille efficace de la population, ce qui l’expose fortement à la dérive
(Husband et Barrett 1992). Un tel régime de réproduction peut aussi favoriser la purge des
allèles délétères (Byers et Waller 1999, Glémin 2003) mais réduit les opportunités d’admixture
entre populations génétiquement distantes.

Pour une bonne compréhension des invasions biologiques et des mécanismes évolutifs
associés, il est donc primordial d’utiliser conjointement les deux approches, à savoir l’étude
des traits liés à la reproduction et celle de l’évolution du fardeau génétique.

– 10 –



1.4. Modèle biologique étudié dans cette thèse

1.4 Modèle biologique étudié dans cette thèse

Pour étudier les changements évolutifs impliqués dans les invasions biologiques, j’ai utilisé
une approche expérimentale complétée par une approche théorique. Pour l’approche expéri-
mentale de ma thèse, je me suis basé sur l’étude d’un coléoptère envahissant : la coccinelle
asiatique Harmonia axyridis Pallas.

1.4.1 La coccinelle asiatique comme espèce modèle

H. axyridis est un agent de lutte biologique extensivement étudié et dont le scénario d’in-
vasion a récemment été reconstitué (cf. encadré 1.4). Cette espèce, originaire d’Asie orientale
a en effet été introduite en Amérique du nord et en Europe au cours du siècle dernier. Elle y a
été utilisée pour la lutte biologique contre les pucerons pendant de nombreuses années, avant
d’y proliférer puis d’envahir l’Amérique du sud et l’Afrique du sud (voir encadré 1.4).

L’utilisation de cette coccinelle comme espèce modèle présente un certain nombre d’avan-
tages. Il s’agit tout d’abord une espèce relativement facile à élever, et dont le temps de géné-
ration plutôt court (entre trois et six semaines) permet de réaliser des expériences d’évolution
en laboratoire et des croisements contrôlés. Ce n’est par ailleurs pas un organisme de quaran-
taine, ce qui facilite les conditions d’importation et de manipulation.

Enfin et surtout, grâce à au travail de thèse d’Éric Lombaert (2011) réalisé en collaboration
entre le CBGP et l’INRA de Sophia Antipolis, on dispose d’une bonne connaissance des routes
d’invasion de cette espèce. De surcroit, on dispose aussi de bonnes compétences au sein du
CBGP pour ce qui est des techniques d’élevage et de mesure de traits d’histoire de vie.

1.4.2 Évolution de H. axyridis au cours de son invasion

La coccinelle asiatique est une espèce extrêmement étudiée, et on peut aisément trouver
des informations sur sa physiologie, son histoire de vie, ses interactions avec d’autres orga-
nismes et son usage en lutte biologique (Koch 2003). À ce jour, seules quelque publications
se sont intéressées à l’évolution de cette espèce au cours de son invasion, ou aux mécanismes
évolutifs qui en sont responsables. Travailler avec des populations de l’aire native et de l’aire
envahie de cette espèce offre pourtant la possibilité de comparer les deux types de population,
et d’apporter ainsi de nouveaux éléments concernant l’évolution rapide pouvant se produire
au cours de l’invasion. Cela permet aussi de tester les théories d’évolution concernant les in-
vasions. Il est en effet possible de reproduire expérimentalement les mécanismes évolutifs sur
des populations de l’aire native et de comparer ensuite les caractéristiques des populations
expérimentales avec celles des populations envahissantes.

Parmi les études existantes, certaines comparent directement populations natives et enva-
hissantes. Par exemple, Facon et al. (2011b) ont montré que, contrairement à celles de l’aire
native de l’espèce, les populations de l’aire envahie ne présentent pas de dépression de consan-
guinité, et que cette différence serait due à la purge d’allèles délétères dans les populations
envahissantes. En parallèle, leur étude montre que les populations envahies ont subi un goulot
d’étranglement d’intensité modérée au cours de leur introduction. Les auteurs suggèrent que
les allèles responsables de la dépression aient étés purgés au cours du goulot, même si aucun
lien de causalité entre les deux résultats n’ait pu être prouvé. De plus, dans leur étude, Tayeh
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et al. (2013) montrent qu’il y a peu d’hétérosis 2 et de dépression hybride 3 lors du croisement
entre populations, qu’elles proviennent de l’aire native ou de l’aire envahie. Ceci corrobore
d’une part les résultats de Facon et al. (2011b) sur la purge dans les populations envahis-
santes, et d’autre part suggère que les mutations délétères qui ségrègent dans les populations
natives sont globalement les mêmes d’une population à l’autre. Cette étude montre aussi la
présence de dépression hybride dans les populations natives (à savoir la diminution de valeur
sélective chez des individus issus de croisements mixtes), ce qui suggère la présence de gènes
co-adaptés. L’absence de dépression hybride dans les populations de l’aire envahie pourrait
être due une origine commune de ces populations (cf. effet tête-de-pont, encadré 1.4). Ces
deux études montrent aussi que dans les populations envahissantes, les individus tendent à
avoir des temps de développement plus courts et une fécondité plus importante que dans les
populations natives.

D’autres études se sont focalisées sur les populations de lutte biologique, et ne comparent
pas directement les populations natives et envahissantes de cette espèce. Les populations de
lutte biologique ont joué un rôle certain dans l’invasion en Europe et pourraient aussi être à
l’origine des populations envahissantes américaines, bien que cela reste à démontrer. Tayeh
et al. (2012, en annexe de cette thèse) montrent que les populations de lutte biologique sont
plus sensibles à l’infection par un champignon pathogène que ne le sont les populations
natives et envahissantes. De même, la plasticité phénotypique semble plus importante dans
les populations envahissantes que dans les populations de lutte biologique (Lombaert et al.
2007).

Si toutes ces études apportent des éléments intéressants sur l’évolution qui a eu lieu au
cours de l’invasion de cette coccinelle, le rôle des évènements démo-génétiques qu’a subi cette
espèce au cours de son invasion reste encore méconnus.

2. vigueur hybride, i.e. cas où les indivisus hybrides ont une meilleure valeur sélective que les autres
3. diminution de la valeur sélective chez les hybrides par rapport aux autres (outbreeding depression)
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Encadré 1.4 – Scénario d’invasion de la coccinelle asiatique

Lutte biologique et invasion La coccinelle asiatique H. axyridis Pallas (Coleoptera : Coccinelli-
dae) est une coccinelle de grande taille originaire d’Asie orientale (Chine, Sibérie, Mongolie, Kaza-
khstan, Corée, Japon (Iablokoff-Khnzorian 1982)). Elle a été utilisée en occident comme agent de
lutte biologique pour lutter contre les pucerons depuis 1916 aux USA, puis en Europe depuis 1982

et en Amérique du sud depuis 1986. À partir de 1988, un premier foyer d’invasion a été reporté
à l’est des USA. Un second foyer s’est déclaré dans les états de l’ouest en 1991, puis trois autres
foyers se sont déclarés en Europe, en Amérique du sud et en Afrique du sud en 2001 (Lombaert
2011). Cette espèce étant très polyphage et très compétitive, elle représente une menace pour les
espèces locales dans son aire d’invasion (Koch 2003, Roy et al. 2008a;b).

Routes d’invasion et scénario « tête de pont » Des études récentes ont permis de retracer
le scénario de l’invasion mondiale de cette espèce (Lombaert et al. 2010, Lombaert 2011). Des
individus provenant de l’est de l’aire native seraient à l’origine de la population ouest-Américaine
et des populations de lutte biologique Européennes. La population est-Américaine résulterait de
l’admixture entre des propagules venant de l’est et de l’ouest de l’aire native. Cette population est-
américaine serait à son tour à l’origine des populations du sud de l’Amérique et de l’Afrique. En
Europe, les populations envahissantes proviennent d’un mélange d’individus issus de populations
américaines et de la souche de lutte biologique européenne (voir la figure ci-dessous).

Figure 1.6 – Routes d’invasion de la coccinelle asiatique Aire native en vert, Aire envahie en
rouge. Les introductions sont représentées par des flèches et les évènements d’admixture par des flèches
convergentes. Les dates correspondent aux débuts d’invasion. NOA : Amérique du nord-ouest. NEA :
Amérique du nord-est, AS : Amérique du sud, EU : Europe, lbEu : Lutte biologique européenne. Figure
communiquée par Éric Lombaert, non publiée.

En plus d’évènements d’admixture, les populations envahissantes ont subi des goulots d’étran-
glement démographiques (Lombaert et al. 2010; 2011, Facon et al. 2011b, Éric Lombaert, commu-
nication personnelle).

1.5 Principaux objectifs et grands axes de la thèse

Nous avons vu au cours de ce chapitre introductif que plusieurs mécanismes évolutifs
peuvent entrer en jeu au cours de l’introduction d’une espèce exotique et avoir un effet déter-
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minant sur le succès de son invasion. Plus spécifiquement, la purge des allèles responsables du
fardeau génétique au cours d’une invasion biologique pourrait être un facteur génétique clef
dans le succès de celle-ci. En particulier, lorsque les milieux d’origine et d’introduction sont
très similaires sur le plan écologique et abiotique, et qu’aucune adaptation locale importante
ne semble nécessaire, la purge du fardeau génétique pourrait faire la différence entre le succès
d’une invasion et son échec. L’étude du fardeau génétique, pourtant classique en biologie de
la conservation, reste cependant largement négligée dans le contexte des invasions.

Par ailleurs, certains traits phénotypiques, notamment ceux liés à la reproduction, sont
susceptibles d’influencer – et d’être influencés par – les évènements démo-génétiques que
sont l’admixture et les goulots d’étranglements.

En conséquence au cours de la thèse, je me suis focalisé sur l’évolution du fardeau géné-
tique au cours des invasions biologiques et sur celle des traits liés à la reproduction. J’ai pour
cela réalisé trois grands travaux qui constituent les chapitres de cette thèse.

Dans un premier temps, j’ai étudié expérimentalement le rôle d’un goulot d’étranglement
dans la purge de la dépression de consanguinité de la coccinelle asiatique. J’ai indiqué dans la
section précédente que les populations envahissantes de cette espèce ne souffrent plus de la
dépression de consanguinité, qui est présente dans les populations natives. Dans ce chapitre je
montre via une expérience en conditions contrôlées, que la dépression de consanguinité peut
en effet évoluer rapidement chez cette espèce suite à un bref mais intense goulot d’étrangle-
ment. Cependant, contrairement à ce que l’on aurait pu attendre, ce changement consiste le
plus souvent en une fixation des allèles délétères plutôt qu’en une purge génétique, au moins
dans le contexte expérimental étudié.

Dans un second temps, j’ai étudié les changements des fréquences des allèles délétères
dans une population théorique au cours d’un goulot d’étranglement. J’ai pour cela utilisé une
approche théorique de modélisation qui permet notamment d’étendre les résultats expérimen-
taux obtenus chez H. axyridis à une espèce quelconque et à d’autres types de goulots. Dans
ce chapitre, j’ai utilisé un modèle mathématique pour étudier l’évolution du fardeau et de la
dépression de consanguinité au cours d’un goulot. J’ai modélisé des goulots d’amplitudes (i.e.
de tailles efficaces) et de durées différentes et étudié plusieurs types d’allèles délétères (plus
ou moins létaux et récessifs). Je montre également qu’étant basé sur un processus aléatoire, le
simple fait de répéter l’événement d’introduction de nombreuses fois augmente la probabilité
d’apparition d’un cas favorable, augmentant ainsi la probabilité de succès de l’invasion.

Dans un troisième temps, j’ai étudié des traits liés à la reproductions chez la coccinelle
asiatique, afin de caractériser leur évolution au cours du processus d’invasion. Dans ce cha-
pitre, j’ai discuté l’impact potentiel de ces traits sur les mécanismes évolutifs évoqués tout au
long de cette thèse. Tout particulièrement, j’ai montré, à l’aide de deux expériences que les
populations envahissantes de la coccinelle asiatique ont un succès reproducteur supérieur à
celui des populations natives. Cette différence porte à la fois sur la fonction femelle (fécondité,
nombre de partenaires sexuels, date de première reproduction) que sur la fonction mâle (accès
à la femelle, proportion d’œufs fécondés). J’ai également montré qu’il n’y a pas d’évitement de
la consanguinité dans les populations (natives et envahissantes) étudiées, ce qui pourrait avoir
favorisé la purge des allèles délétères, observée par Facon et al. (2011b) dans les populations
envahissantes de cette espèce.
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2Evolution expérimentale de la

dépression de consanguinité chez

une espèce envahissante

2.1 Introduction

La dépression de consanguinité existe dans la nature chez la pluspart des espèces (He-
drick et Kalinowski 2000) et peut affecter considérablement la survie des populations concer-
nées (Frankham et Ralls 1998). Elle est majoritairement causée par l’expression des allèles
délétères (partiellement) récessifs lorsqu’ils se retrouvent exposés à la sélection à l’état homo-
zygote (Roff 2002, par exemple). Ce démasquage permet à la sélection d’éliminer ces allèles
de la population (purge Hedrick 1994, Glémin 2003), réduisant en retour la dépression de
consanguinité au niveau populationnel (Byers et Waller 1999).

Le niveau de dépression de consanguinité dans une population est affecté à la fois par (i)
l’apparentement moyen entre les individus au sein de celle-ci (processus génétique), et par
(ii) la probabilité de croisement avec un apparenté (processus stochastique) (Glémin 2003).
Les allèles délétères responsables de la dépression de consanguinité peuvent être purgés à la
suite d’un changement de régime de reproduction (vers des croisements consanguins ou pas-
sage à l’autofécondation), ou d’une diminution de la taille efficace de la population (Saccheri
et al. 1998, Glémin 2003). La dépression peut aussi se trouver réduite suite à la fixation d’al-
lèles délétères dans la population, auquel cas la valeur sélective en croisements consanguins
est la même qu’en croisements non-consanguins (voir encadré 2.1 et Bataillon et Kirkpatrick
2000). Cette fixation est souvent l’œuvre de la dérive génétique, qui permet aux mutations
délétères de s’accumuler dans la population (Glémin 2003). Il est important de souligner que
les deux situations (purge et fixation), bien qu’ayant des effets similaires sur la dépression de
consanguinité, ont généralement des conséquences opposées sur la survie d’une population.
La dépression de consanguinité n’est donc pas fixe, mais peut varier au cours des générations
(Charlesworth et Charlesworth 1987). Cette évolution a d’abord été très étudiée dans le cadre
de l’évolution des systèmes de reproduction (Porcher et Lande 2005, e.g.), et dans un contexte
de biologie de la conservation (Hedrick et Kalinowski 2000, Madsen et al. 1996, e.g.).

Plus récemment, des travaux de recherches ont étés fait dans le contexte des invasions
biologiques (Daehler 1999, Keller et Fournier 2002, Facon et al. 2011b, Verhoeven et al. 2011).
En effet, le processus d’introduction est souvent lié à des densités de population faibles (Davis
et al. 2004). Dans de telles conditions, la probabilité de reproduction avec un individu appa-
renté est importante, même chez des espèces panmictiques, de sorte que la dépression de
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consanguinité est plus exprimée que dans des populations plus grandes. Une propagule de
petite taille dans laquelle la dépression est importante risque donc de s’éteindre avant que la
phase d’implantation ne soit achevée.

Encadré 2.1 – Mesure expérimentale de la purge et de la fixation

Définitions En génétique, on désigne sous le terme générique de purge une perte d’un ou
plusieurs allèles délétères dans une population. Symétriquement, on désigne par fixation d’un
allèle, le cas où les autres allèles associés au même locus ont disparu de la population. La fixation
partielle des allèles délétères est parfois aussi appelée « fardeau de dérive » (Glémin 2003)

Par extension, on parle parfois de purge du fardeau ou de la dépression de consanguinité pour
désigner la diminution partielle ou totale de ces caractères génétiques suite à la purge d’allèles
délétères qui en sont responsables.

Mesures La purge des allèles délétères est une notion relative. Elle correspond à une dimi-
nution d’allèles délétères fixés ou ségrégeant dans une population par rapport à une situation
de référence. Cette référence peut être une population théorique, de taille infinie et à l’équilibre
(Glémin 2003) ou, dans un contexte expérimental, une population témoin.

La mesure de la dépression de consanguinité est souvent utilisée comme proxy du fardeau
génétique pour évaluer la purge ou la fixation dans une population expérimentale.
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Figure 2.1 – Dépression, purge et fixation Représentation théorique de la mesure de la dépression
de consanguinité, de la purge des allèles délétères et de leur fixation. Mesures d’un trait associé à la
valeur sélective pour des croisements en outcross (O) ou en croisement consanguin (I). Les points bleus
représentent les mesures chez le groupe de référence (témoin) et les points rouges, chez le groupe focal.
Les points gris sont génériques.
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De plus, les systèmes de reproduction sont susceptibles d’évoluer rapidement au cours
d’une invasion, notamment au travers d’un passage d’allofécondation à autofécondation
(MacArthur et Wilson 1967, Barrett et al. 2008, Bufford et Daehler 2010). En effet, les varia-
tions de fréquences alléliques causées par un goulot d’étranglement rendent l’autofécondation
plus avantageuse que l’allofécondation (Lande et Schemske 1985, Kirkpatrik et Jarne 2000).

Ces changements évolutifs peuvent donc théoriquement modifier le niveau de dépression
de consanguinité dans les populations envahissantes, ce qui peut avoir un effet retour sur le
succès de l’invasion. Par exemple, la coccinelle asiatique Harmonia axyridis, originaire d’Asie
orientale, a été introduite sur plusieurs continents selon un scénario comportant au moins
un goulot d’étranglement (Lombaert et al. 2010, Facon et al. 2011b). Facon et al. (2011b) ont
montré que la dépression de consanguinité présente dans les populations de l’aire native
de cette espèce est grandement diminuée dans les populations introduites. Cependant, les
relations entre goulot d’étranglement, régime de reproduction, dépression de consanguinité
et succès de l’invasion restent encore à établir.

La présente étude s’inscrit dans le prolongement de celle de Facon et al. (2011b) et a pour
but de tester (i) si la dépression de consanguinité peut évoluer rapidement à l’échelle d’une
invasion (i.e. quelques générations), et (ii) si ces changements sont compatibles avec une purge
des allèles délétères. Nous avons utilisé une expérience de croisements contrôlés en labora-
toire pour manipuler la taille efficace d’une population native d’H. axyridis. Nous avons suivi
expérimentalement l’évolution au cours de plusieurs générations de deux groupes de popu-
lations de taille efficace et de systèmes de reproduction différents (panmixie réduite et régime
plein-frères) et conservé une population témoin de grande taille efficace. Nos résultats sont
basés sur la mesure de deux traits de survie juvénile.

2.2 Matériel et Méthodes

2.2.1 Échantillonnage et plan expérimental

Plus de 200 individus ont été échantillonnés dans des vergers de pomme autours de Pékin
(Chine), au cours de l’été 2011. Ces individus ont constitué la génération sauvage appelée G0.
Ils ont été gardés dans des boîtes de plastique et nourris avec des pucerons vivants pendant
deux semaines à la Beijing Academy of Agriculture and Forestry Sciences à Pékin. Ils ont
ensuite été transférés au CBGP de Montferrier-sur-lez (France). A partir de ce point, les indi-
vidus ont été élevés dans des boîtes de Pétri, par couples (adultes), ou par fratries (larves) ; et
nourris avec des œufs ionisés d’Ephestia kuehniella (Lepidoptera, pyralidae). Les conditions d’éle-
vage correspondaient à une photopériode de 14 :10 (J :N), et une température constante de
23◦C.

La première population à voir le jour au laboratoire (G1) a été obtenue au travers d’un
plan de croisement conçu pour (i) limiter la perte de diversité génétique de la population
en augmentant artificiellement la taille efficace, et (ii) débarrasser la population des femelles
infectées par des parasites tueurs de mâles (male-killers) parasitant parfois les populations
asiatiques (Majerus et al. 1999) en éliminant les femelles ne produisant pas de mâles. A partir
de la génération G1, chaque adulte n’a été accouplé qu’à un seul autre pour s’assurer que les
familles pour la G2 et les générations suivantes n’étaient constituées que de plein-frères.

La seconde génération (G2) consistait en 105 familles descendant chacune de couples
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Figure 2.2 – Protocole de purge expérimentale. A Plans des différentes générations de l’expérience. Les
couleurs rouge, vert, et bleu représentent respectivement les groupes FS, RP, et témoin. Les parties grises
représentent les étapes préliminaires de l’expérience (voir texte principal).
B Plan de croisements contrôlés. Chaque cercle représentent une fratrie (plein-frères), et chaque rectangle
coloré représente une unité (sous)populationnelle. Les croisements entre plein-frères ont été évités, sauf pour
les croisements C2, C5 et C6. Pour le groupe RP, tous les croisements ont été réalisés au sein du même
triplet (sauf pour le croisement C5 où ils ont été évités. Tous les croisements on été réalisés entre individus
provenant d’une même génération. Ce protocole est inspiré par celui utilisé par (Fox et al. 2008).
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d’adultes G1 formés aléatoirement. Chaque famille G2 a contribué à la création de chacun
des trois traitements utilisés à partir de cette génération en fournissant chacune deux adultes
(voir figure 2.2). Ce plan expérimental permet de minimiser les différences entre les pools
génétiques de chacun des traitements au début de l’expérience. Le groupe de traitement de
Panmixie Réduite (RP) a été séparé en sous-populations de trois couples (triplets) chacune. Le
groupe de traitement Pleins Frères (Full Sibs, FS) a lui aussi été découpé en sous-populations,
chacune formée d’un seul couple (fratrie). Le groupe témoin a été gardé en une seule popu-
lation, mais chaque couple a été élevé individuellement pour contrôler la taille efficace de la
population. Les 60 premières familles G2 à atteindre des tailles suffisantes à la création des
groupes — à, savoir trois mâles et trois femelles — ont été assignées au bloc expérimental 1.
Les 45 autres familles, ayant atteint une taille suffisante plus tard ont été assignées au bloc 2.

Deux générations (G3 et G4) de taille efficace contrôlée ont ensuite été produites. Au cours
de ces générations, les croisements ont été réalisés au sein de chaque unité populationnelle
(i.e. respectivement population, triplet et fratrie dans les groupes témoin, RP et FS), en évitant
les croisements plein-frères, à l’exception du groupe FS (figure 2.2, C1, C3 et C6).

La cinquième génération (G5) est une génération de croisements non-consanguins permet-
tant de rétablir l’hétérozygotie dans tous les groupes de traitement (Charlesworth et Charles-
worth 1999, Fox et al. 2008). Le design expérimental des croisements est exposé en détail dans
la figure 2.2 B. Pour compenser la perte de lignées et éviter l’extinction des populations, des
réplicats des familles ont été créés à partir des générations G3 (bloc 2) et G4 (bloc 1).

La dernière génération de cette expérience (G6) est la génération de mesure, permettant
d’estimer la dépression de consanguinité dans chaque groupe à la fin du goulot. Des croise-
ments pleins frères et des croisements non-consanguins ont été effectués dans tous les groupes
à cette génération. Les données récoltées étaient des mesures sur des traits qui pour lesquels
la purge était la plus importante dans l’étude de Facon et al. (2011b) i.e. taux d’éclosion et
taux de survie jusqu’à l’âge adulte. Deux ou trois pontes par femelle ont étés prélevées et
placées chacune dans une boîte de Pétri de 7cm de diamètre pour limiter le cannibalisme.
Le comptage des œufs avant éclosion et des larves juste après éclosion a permis d’estimer
le taux d’éclosion. Jusqu’à huit larves par pontes ont été conservées jusqu’à leur émergence
en tant qu’imago. Limiter le nombre de larves par boîte a permis de limiter le cannibalisme
larvaire important chez cette espèce (Osawa 1993). Le ratio du nombre d’adulte sur le nombre
de larves conservées a permis d’estimer le taux de survie jusqu’à l’âge adulte.

Au final, malgré les pertes de lignées, des données ont pu être récoltées pour 42 familles
du premier bloc expérimental et pour 33 familles dans le second (cf. Table A.1 en annexe).

2.2.2 Traitement statistique des données

Les données ont été agglomérées par famille, puis analysées avec le logiciel de statistique R
(R Core Team 2012). Les données ont été analysées au travers de modèles linéaires généralisés
(GLMs) quasi-binomiaux (Crawley 2012, Chap. 16). L’utilisation d’un tel modèle permet de
prendre en compte les différences de variance de l’échantillon d’un couple à l’autre. Les effets
du croisement, du traitement et du bloc et toutes leurs interactions sont utilisées en tant que
variables explicatives pour construire un modèle complet, puis les effets non significatifs sont
retirés du modèle un par un, selon la méthode « backwards ».

Les estimations de ces GLMs permettent également de tester spécifiquement la dépression
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de consanguinité, la purge et la fixation des allèles délétères, grâce à des tests de contrastes
unilatéraux (Sokal et Rohlf 1995, Crawley 2012). En d’autres termes, les distributions statis-
tiques des effets estimés par chaque modèle ont été utilisées pour tester la significativité des
différences représentées dans la figure 2.1 (encadré 2.1). Des tests ont également été effectués
pour comparer les traitements RP et FS, en utilisant cette fois des tests bilatéraux.

Effet testé LR χ2 Df p value
Croisement 5.1425 1 0.02335
Traitement 2.3476 2 0.30918
Crois. :Traitement 8.8134 2 0.01220

Table 2.1 – Effets sur le taux d’éclosion Table d’analyse de déviance du GLM des effets du croisement (consan-
guin ou non-consanguin), du traitement (groupe RP, FS ou témoin) et du bloc sur le taux d’éclosion. Tests de
type III.

2.3 Résultats

2.3.1 Taux d’éclosion

Les résultats présentés dans la table 2.1 montrent que le taux d’éclosion est affecté par le
type de croisement (consanguin ou non-consanguin) et par l’interaction entre le type de croi-
sement et le traitement (taille de la population). De plus, les résultats pour les taux d’éclosion
ne sont pas significativement différents d’un bloc à l’autre.

Les effets observés sont dûs à une différence de dépression de consanguinité entre les
trois traitements (table 2.2 et figure 2.3 A). Les groupes RP et Témoins ont des taux d’éclo-
sion des œufs issus de croisements consanguins significativement inférieurs à celui des œufs
issus de croisements non-consanguins, ce qui correspond à de la dépression de consanguinité
significative (table 2.2). En revanche, il n’y a pas de dépression dans le groupe FS (table 2.2).

groupes effets testés t d.d.l. p-value
témoin dépression de consanguinité 2.262 176 0.012
RP dépression de consanguinité 2.963 176 0.002

purge −0.406 176 0.657
fixation −1.128 176 0.870

FS dépression de consanguinité −1.007 176 0.842
purge 1.225 176 0.111
fixation 1.868 176 0.032

FS-RP différences en crois. non-consanguins −2.598 176 0.010
différences en crois. consanguins 1.437 176 0.152
différences de dépression −2.860 176 0.005

Table 2.2 – Tests de dépression de consanguinité, de purge et de fixation pour le taux d’éclosion. Tests
de contrastes unilatéraux pour la purge ou la dépression de consanguinité. Les tests de contrastes sont bilatéraux
pour les différences entre les groupes FS et RP. Notons que tous les tests ne sont pas indépendants et que les blocs
ont étés regroupés.

Pour ce groupe (FS), le taux d’éclosion des individus issus de croisements non-consanguins
est significativement inférieur à celui observé dans le groupe témoin (table 2.2) ce qui corres-
pond à la fixation d’allèles délétères. Pour le groupe FS, il y a une tendence à la purge (taux
d’éclosion des individus issus de croisements entre pleins frères supérieur à celui des témoins,
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Figure 2.3 – Taux de survie estimés dans les croisements non-consanguins (O) et pleins-frères (I)
Les différentes couleurs représentent les différents groupes de traitement : Vert pour RP, rouge pour FS et
bleu pour le témoin. Les barres d’erreur représentent l’intervale de confiance à 95% autour des estimations.
Les blocs 1 et 2 sont confondus dans le panneau A. Les panneaux B et C corespondent aux blocs 1 et 2,
respectivement.

figure 2.3 A), mais cette tendence n’est pas significative (table 2.2). Les différences entre FS et
RP ne sont significatives que pour les croisements non-apparentés (table 2.2) pour lesquels le
groupe RP présente un taux d’éclosion supérieur au groupe FS.
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Tested effect LR χ2 Df p value
Bloc 1
Cross 27.6226 1 1.474 · 10−7

Treatment 12.9605 2 0.001533
Cross :Treatment 8.3293 2 0.015535
Bloc 2
Cross 15.8050 1 7.022 · 10−5

Treatment 5.9471 2 0.05112
Cross :Treatment 0.7035 2 0.70345

Table 2.3 – Effets sur la survie larvaire pour chaque bloc expérimental. Table d’analyse de déviance des
GLMs des effets du croisement (consanguin ou non-consanguin), du traitement (groupe RP, FS ou témoin) et du
bloc sur le taux de survie larvaire. Tests de type III.

group tested effect t df p.value
block 1

control inbreeding depression 5.182 80 8.03 · 10−7

RP inbreeding depression 0.647 80 0.260
purging 2.400 80 0.009
fixation 1.664 80 0.050

FS inbreeding depression 2.137 80 0.018
purging 3.423 80 4.89 · 10−4

fixation −1.053 80 0.852
FS-RP differences in outbreeding 2.358 80 0.021

differences in inbreeding 0.931 80 0.355
difference in depression 1.181 80 0.241

block 2

control inbreeding depression 3.935 74 9.314 · 10−5

RP inbreeding depression 2.557 74 0.006
purging −2.275 74 0.987
fixation 2.715 74 0.004

FS inbreeding depression 3.329 74 0.001
purging 0.110 74 0.457
fixation −0.729 74 0.766

FS-RP differences in outbreeding 2.933 74 0.004
differences in inbreeding 2.044 74 0.045
difference in depression 0.837 74 0.405

Table 2.4 – Tests de dépression de consanguinité, de purge et de fixation pour le taux de survie larvaire.
Tests de contrastes unilatéraux pour la purge ou la dépression de consanguinité. Les tests de contrastes sont
bilatéraux pour les différences entre les groupes FS et RP. Notons que tous les tests ne sont pas indépendants.

2.3.2 Survie larvaire

L’analyse de déviance du GLM de la survie larvaire montre un effet bloc significatif, qu’il
soit seul ou en interaction avec l’effet du traitement (données non-présentées). Les résultats
des taux d’éclosion sont donc présentés séparément pour chacun des blocs.

Bloc expérimental 1 Les effets du croisement et du traitement sur la survie larvaire ainsi
que leur interaction sont significatifs (table 2.3). Le taux de survie moyen des larves issues de
croisements pleins frères est inférieur à celui des larves issues de croisements non-consanguins
pour tous les groupes (figure 2.3A), ce qui correspond à de la dépression de consanguinité.
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Cette diminution n’est pas significative dans le cas du traitement RP (table 2.4), même si la
dépression est moins marquée chez le groupe FS que chez le groupe témoin.

Pour le groupe RP, le taux de survie des larves issues de croisements non-consanguins est
significativement inférieur à celui du groupe témoin (table 2.4 et figure 2.3), ce qui correspond
à de la fixation. Pour ce même traitement, le taux de survie des larves issues de croisements
pleins frères est significativement supérieur à celui du témoin (table 2.4 et figure 2.3 B), ce qui
correspond à de la purge.

Pour le groupe FS, le taux de survie des larves issues de croisements non-consanguins
n’est pas inférieur à celui du groupe témoin (figure 2.3A), ce qui correspond à une absence de
fixation. Pour ce même groupe, le taux de survie des larves issues de croisements pleins frères
est significativement supérieur à celui du témoin (table 2.4 et figure 2.3A), ce qui correspond
à de la purge.

Bloc expérimental 2 Les effets principaux du croisement et du groupe sont significatifs, mais
pas l’interaction entre ces deux effets (au seuil de 0.1, voir table 2.3).

Pour tous les groupes, les taux de survie moyens des larves issues de croisements
pleins frères sont significativement inférieurs à ceux des larves issues des croisements non-
consanguins (table 2.4 et figure2.3), ce qui correspond à de la dépression de consanguinité
pour tous les groupes de ce bloc expérimental.

Pour le groupe RP, le taux de survie des larves issues de croisements non-consanguins est
significativement inférieur à celui du groupe témoin (table 2.4 et figure 2.3), ce qui correspond
à de la fixation. Pour ce même traitement, le taux de survie des larves issues de croisements
pleins frères n’est pas supérieur à celui du témoin (table 2.4 et figure 2.3B), ce qui correspond
à l’absence de purge. Les données concernant le groupe RP présentent donc la signature de
purge et de fixation d’allèles délétères.

Pour le groupe FS, le taux de survie des larves issues de croisements non-consanguins
n’est pas inférieur à celui du groupe témoin (figure 2.3 B), ce qui correspond à une absence de
fixation. Pour ce même groupe, le taux de survie des larves issues de croisements pleins frères
est légèrement supérieur à celui du témoin, ce qui correspondrait à de la purge ; mais cette
différence n’est pas significative (table 2.4 et figure 2.3B). On notera que pour les différences
entre taux de survie larvaire entre les groupes RP et FS sont significatives en croisements
plein-frères et en croisements non-consanguins, en revanche, la différence de dépression entre
ces deux groupes n’est pas significative (table 2.4).

2.4 Discussion

2.4.1 Variabilité des réponses

Les résultats de cette expérience, résumés dans la table 2.5, montrent une grande variabilité
des réponses à une diminution de la taille efficace. Cette variabilité se retrouve à tous les
niveaux : entre les deux traits de survie mesurés, entre les deux groupes (i.e. RP et FS), mais
aussi pour un même trait entre les deux blocs expérimentaux. Cette variabilité est en accord
avec les résultats de la littérature. Dans leur méta-analyse, Byers et Waller (1999) trouvent
globalement une forte variabilité dans l’efficacité de la purge chez les plantes.
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Purge Fixation
Taux d’éclosion
FS Non Oui
RP Non Non
Survie larvaire
FS Non Non
RP Oui Oui

Table 2.5 – Résultats résumés sur la base des tableaux 2.2 et 2.4. Pour la survie larvaire, les résultats sont
considérés positifs si les tests associés sont significatifs au seuil de 5% dans au moins un des deux blocs.

La dérive génétique, qui est très forte pour des tailles efficaces aussi réduites que celles
utilisées dans l’expérience, peut expliquer une grande partie de la variation de valeur sélective
observée dans notre étude. La grande variabilité des réponses aux conditions expérimentales
peut aussi être en partie expliquée par des variations génétiques d’échantillonnage au début
de l’expérience. Pray et Goodnight (1995), par exemple, ont trouvé une variabilité de la consan-
guinité importante entre lignées plein-frères chez le coléoptère Tribolium castaneum. Lacy et al.
(1996) trouvent aussi une grande variabilité entre populations de souris, qu’ils attribuent à
des différences de composition génétique initiale entre lignées. Nous avons tâché de minimi-
ser cette variation dans notre expérience grâce à un brassage génétique initial (G1 et G2) et en
s’assurant que les mêmes individus servent de fondateurs aux lignées des trois groupes (FS,
RP et témoin).

Si la composition génétique initiale est la même dans tous les groupes, elle peut varier d’un
bloc expérimental à l’autre. En particulier, les familles formant le second bloc sont celles chez
lesquelles le temps nécessaire à obtenir trois individus de chaque sexe est en moyenne plus
long. Cette caractéristique est peut-être associée à l’expression de certains allèles délétères.
Il est donc possible qu’une partie des allèles délétères ségrégeant dans ces familles aient été
purgés au niveau de la G2. En effet, certains traits comme le temps de développement sont
susceptiles d’être purgés chez H. axyridis (Facon et al. 2011b). Ceci pourrait expliquer la faible
dépression de consanguinité mesurée pour la survie larvaire dans le bloc expérimental 2 (cf.
figure 2.3 B et C).

La variabilité de la valeur sélective observée peut aussi provenir de variations expérimen-
tales (Swindell et Bouzat 2006). Notre expérience s’est en effet étalée sur plus de huit mois,
au cours desquels plusieurs évènements perturbateurs (e.g. pénuries de nourriture, pannes
des chambres climatiques) se sont produits. Malgré nos efforts pour minimiser leur impact
sur l’expérimentation, il est possible qu’ils soient responsables d’une partie de la variation
observée dans les résultats, en particuliers entre les blocs, qui étaient décalés dans le temps
et étaient donc affectés par un même accident de parcours à des stades de développement
différents.

2.4.2 Evolution rapide de la purge

Nos résultats montrent aussi que la dépression de consanguinité peut évoluer rapidement
au cours d’un goulot d’étranglement fort chez H. axyridis. Deux générations de croisements
plein frères ont suffi pour affecter considérablement la dépression de consanguinité portant
sur le taux d’éclosion dans le groupe FS. Ces résultats corroborent ceux issus d’études précé-
dentes, comme ceux de Fox et al. (2008) sur le coléoptère Stator limbatus, chez lequel la dépres-
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sion de consanguinité est purgée en trois génération de croisements pleins frères. Une varia-
tion rapide de la dépression avait également été montrée chez les plantes (voir par exemple
Barrett et Charlesworth 1991).

Nos résultats pour le taux de survie larvaire chez le groupe RP suggèrent qu’une brève
diminution de la taille efficace puisse être suffisante pour réduire la dépression de consan-
guinité chez H. axyridis, même si la purge n’est pas systématique. En admettant, comme je
l’ai suggéré plus haut (§ 2.4.1) que les différences inter-blocs expérimentaux peuvent provenir
d’une hétérogénéité génétique, il est possible qu’en dépit de nos efforts pour atténuer le goulot
d’étranglement génétique lié à l’échantillonnage, la purge des allèles délétères ait commencé
dans les générations préliminaires (G1-G2) et se soit traduite par une expression d’allèles
délétères chez certains individus, réduisant notamment leur vitesse de développement. Ces
individus seraient alors plus représentés dans le second bloc expérimental, ce qui pourrait
expliquer la plus faible dépression de consanguinité observée chez le groupe témoin dans ce
bloc-ci (comparer les figures 2.3B et C). Bien que ceci reste une hypothèse, elle suggère que la
purge des allèles délétères puisse se produire très rapidement lors de goulots d’étranglements
réalistes.

2.4.3 Purge et fixation simultanées des allèles délétères

Un autre résultat intéressant de cette étude est que la purge et la fixation d’allèles délé-
tères peuvent se produire simultanément. Bien que peu discuté dans la littérature, l’occur-
rence simultanée de ces deux mécanismes a déjà été suggérée (voir par exemple Crnokrak
et Barrett 2002). Il y a en effet deux moyens de diminuer la dépression de consanguinité :
(i) augmenter la valeur sélective en croisements plein-frères, et (ii) la diminuer en croisements
non-consanguins (cf. encadré 2.1). Si ces deux processus se produisent en même temps, la
diminution de la dépression de consanguinité est importante, mais le fardeau génétique ne
diminue que faiblement. Ce fardeau est en effet constitué des effets conjugués d’allèles délé-
tères à plusieurs loci. Il est donc probable que certains d’entre eux aient été fixés par dérive
au cours de l’expérience, faisant diminuer la valeur sélective moyenne de la population (pour
tout types de croisement). En parallèle, d’autres allèles délétères peuvent être éliminés par la
sélection. S’ils sont récessifs, ceux-ci affectent surtout la valeur sélective des individus issus
de croisements plein-frères. Il est ainsi probable que certains allèles délétères aient été fixés
par dérive dans les populations expérimentales, tandis que d’autres aient été éliminés (pur-
gés). Ce sont les allèles les moins délétères et les plus récessifs qui sont le plus susceptibles
d’être purgés, car ils sont moins sensibles à la dérive que des allèles létaux ou codominants
(Kirkpatrik et Jarne 2000, Glémin 2003).

Il est aussi possible que la purge ait été réduite par des conditions de laboratoire trop
stressantes, ce qui peut, tout comme des conditions trop favorables, diminuer l’intensité de la
sélection à l’encontre des allèles délétères (Kishony et Leibler 2003). En effet, si les conditions
sont trop mauvaises, même les individus homozygotes pour un allèle sauvage (non-délétère)
auront une performance faible. Au cours des six générations qu’ont constitué cette expérience,
la population a probablement subi des pressions de sélection dues aux conditions de capti-
vité, en particulier pour la consommation de la nourriture proposée qui n’est pas la source
d’alimentation principale dans le milieu naturel (Ferran et al. 1997). Si la population avait été
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adaptée aux conditions expérimentales au préalable, peut-être les populations auraient-elles
présenté une purge plus importante ou plus fréquente.

2.4.4 Limites de cette étude

L’analyse des résultats de cette étude peuvent être légèrement biaisés par deux facteurs
propre à cette expérience. D’une part, la génération de croisements non-consanguins (G5,
figure 2.2), bien que necéssaire pour rétablir l’hétérozygotie, rend possible des croisements
entre cousins en tant que non-consanguins à la génération suivante (C5 et C7), notamment
dans le cas du groupe FS, où ces cousins sont également issus de lignées de plein-frères et ont
donc un coefficient de parenté élevé. Ces croisements peuvent avoir abouti à des individus
« non-consanguins » de faible valeur sélective dans la G6, conduisant à une potentielle sur-
estimation de la fixation et à la sous estimation de la dépression de consanguinité dans les
groupes RP et FS.

Un biais opposé peut être causé par la taille limitée du groupe témoin utilisé dans cette ex-
périence, chez lequel la dérive pourrait être non négligeable. Imaginons une mutation délétère
rare présente uniquement dans une des familles de la génération G2. Supposons aussi qu’une
seule copie de cet allèle soit transmise dans chacun des groupes expérimentaux. Comme dans
les lignées du groupe FS, cette mutation ne peut, au maximum, être fixée que dans une seule
lignée, et ne pourra donc être présente que dans quelques individus de la génération G6 de
ce groupe. Au contraire, puisque le groupe témoin est en panmixie, cette mutation peut être
fixée par dérive, et être ainsi présente dans tous le groupe témoin. Le cas du groupe RP est
bien évidemment intermédiaire entre celui du groupe FS et du témoin. Dans ces conditions,
la valeur sélective moyenne des individus du groupe témoin, pourra être sous-estimée dans
les deux types de croisement. Il est donc possible que les résultats présentés ici sur-estiment
la purge des allèles délétères par rapport au groupe témoin.

2.4.5 Conclusions et perspectives

Dans l’ensemble, les résultats de cette étude vont dans le sens du scénario proposé par Fa-
con et al. (2011b) puisque notre expérience en laboratoire montre qu’un goulot d’étranglement,
même bref, peut causer des changements rapide du niveau de dépression de consanguinité
chez H. axyridis. Cependant, contrairement au cas des populations envahissantes de cette es-
pèce, ces changements génétiques consistent le plus souvent en une fixation partielle d’allèles
délétères, parfois accompagnée de purge partielle.

Les résultats de cette étude ne permettent pas de conclure que la réduction du fardeau
génétique observée dans les populations envahissantes de la coccinelle asiatique par Facon
et al. (2011b), s’est bien produite au cours d’un goulot d’étranglement. La grande variabilité
de réaction pointe toutefois du doigt l’importance des processus stochastiques dans les gou-
lots d’étranglements importants qui peuvent avoir lieu au cours d’une invasion. Il est donc
possible que les invasions biologiques telles que celle de la coccinelle asiatique correspondent
à des outliers (c’est à dire des données rares et « aberrantes », loin des autres observations).
C’est en effet le cas de l’étude de Reed et Bryant (2001), dans laquelle le meilleur compromis
entre purge et fixation est une valeur isolée atteinte par une population issue d’un unique
couple fondateur (voir la figure 1 de leur article).
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Si les évènements d’introduction sont répétés, alors le risque que l’une des itérations pro-
duise un tel cas extrême augmente. Dans le cas particulier d’une espèce de lutte biologique
telle qu’H. axyridis, les lâchers sont souvent récurrents. En particulier, en Amérique du nord,
de nombreux lâchers d’individus provenant directement de l’aire native ont été effectués pen-
dant près de 60 ans, avant qu’une invasion ne se déclare à l’est puis à l’ouest des États-Unis
(Koch 2003). Il est donc possible que cette invasion soit le résultat d’une introduction, associés
à un goulot d’étranglement, caractérisée par une purge exceptionnellement importante et à
une fixation d’allèles délétères particulièrement faible.

Il est aussi probable que les conditions de laboratoire (en termes de taille efficace, de
nombre de générations et de stress environnemental) utilisées dans cette étude soient très
éloignées des conditions optimales pour purger les allèles délétères responsable du fardeau
chez H. axyridis. En particulier, Facon et al. (2011b) ont montré que le goulot d’étranglement
subi par la coccinelle asiatique est très vraissemblablement plus long (≈ 20 générations) et de
moindre amplitude (i.e. avec des tailles efficaces plus importantes ; ≈ 150 individus) que ceux
réalisés ici. Il est malheureusement difficile de reproduire cette expérience en utilisant des
goulots d’intensité similaire à celui décrit dans leur étude ; et/ou de réaliser un grand nombre
de réplicats. Seule une approche de modélisation telle que celle présentée dans le chapitre
suivant permettra d’étendre les résultats présentés ici.
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3Goulot d’étranglement, dérive

génétique et succès d’une invasion :
Quelle intensité de goulot favorise

la purge des allèles délétères ?

Travail réalisé en collaboration particulière avec Renaud Vitalis et Gilles Le Moguédec.

3.1 Introduction

Nous avons vu que la dépression de consanguinité, et donc d’une manière plus générale le
fardeau génétique, peut évoluer rapidement en conditions expérimentales. Bien que les résul-
tats du chapitre précédent suggèrent que cette évolution relève en moyenne plus de la fixation
que de la purge, ils sont basés sur une expérience dont le protocole est contraint par des fac-
teurs biologiques (propres à l’espèce utilisée) et les moyens disponibles (comme le temps et
le matériel). En particulier, les intensités de goulots d’étranglement étudiables en laboratoire,
c’est à dire la taille des populations et le nombre de générations effectuées, sont fortement
contraintes (limitées par les moyens et le temps disponibles). Enfin, certains paramètres d’in-
térêt, comme le fardeau génétique, sont difficilement mesurables directement en conditions
expérimentales. Leur estimation nécessite en effet des aménagement du protocole expérimen-
tal qui peuvent perturber l’analyse des résultats. C’est le cas de la réalisation de croisements
non-consanguins juste avant les mesures expérimentales dans le chapitre précédent.

Pour contourner le problème et pour étendre et approfondir les résultats précédents, il
est possible d’utiliser une approche de modélisation basée sur les outils de la génétique des
populations. Il existe en effet de nombreux modèles génétiques qui étudient les caractères
génétiques que sont la fréquence d’un allèle délétère, la dépression de consanguinité et le
fardeau génétique dans une population théorique (voir par exemple Fisher 1930, Wright 1931,
Crow et Kimura 1970). Cependant, à ma connaissance, il n’existe pour l’instant aucune étude
théorique portant sur l’effet de l’intensité d’un goulot d’étranglement sur ces caractères géné-
tiques dans un contexte d’invasion biologique.

Dans ce chapitre, je propose d’utiliser un modèle mathématique pour simuler l’évo-
lution des fréquences alléliques dans une population subissant un goulot d’étranglement
d’amplitude (i.e. de taille efficace) et de durée variable (figure 3.1). L’intensité d’un goulot
d’étranglement, généralement définie comme le produit de ces deux paramètres, est en effet
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souvent utilisée pour décrire cet évènement démographique plutôt que d’utiliser directement
et séparément amplitude et durée. Ce descripteur est surtout pratique dans le cas où durée
et amplitudes ne peuvent être estimées séparément, par exemple à partir de données molé-
culaires (cf. Facon et al. 2011b). Il est cependant probable que les effets de l’amplitude et de
la durée d’un goulot ne soient pas multiplicatifs, et qu’ainsi deux goulots de même intensité
mais de durées et d’amplitudes différentes aient des effets sensiblement différents. Dans le
contexte d’une invasion biologique, où le succès ou l’échec de l’introduction peut dépendre,
notamment au travers de la dynamique des caractères génétiques, des paramètres du gou-
lot, savoir quelles sont les conditions favorables (ou défavorables) au succès d’une invasion
en termes de nombre de propagule et de durée de phase de latence s’avère particulièrement
important. En plus de s’attacher à comprendre comment les paramètres de goulot influencent
globalement la dynamique des caractères génétiques, ce chapitre tente de répondre à la ques-
tion suivante : Quelles caractéristiques d’un goulot d’étranglement, en termes d’amplitude et
de durée, favorisent le succès d’une invasion biologique ?

D’un point de vue méthodologique, l’étude analytique d’un modèle mathématique
présente indéniablement l’avantage d’apporter des réponses quantitatives (théoriquement)
exactes à des questions précises, comme calculer l’état d’un système à l’équilibre. C’est le
cas de nombreux modèles classiques de génétique, comme le modèle de Hardy-Heinberg
(voir par exemple Crow et Kimura 1970) qui permet de calculer les fréquences génotypiques
dans une population de taille infinie, ou celui de Fisher (1930) qui s’intéresse aux fréquences
alléliques à l’équilibre dans des populations de tailles finies. De tels modèles ont permis de
montrer, que les mutations délétères récessives peuvent être purgées par dérive (par oppo-
sition à la purge par croisements consanguins) dans une population de taille réduite, mais
qu’en espérance, celles-ci sont fixées dans la population si la taille efficace de cette dernière
est trop petite (Glémin 2003). La dépression de consanguinité due à ces allèles est, elle aussi,
plus faible dans les populations de petites tailles, et ce, même si ces allèles ont été fixés dans
la population (voir Kimura et al. 1963 et l’encadré 2.1). En revanche, le fardeau génétique en-
gendré par ces allèles est plus important dans les populations de taille réduite (Bataillon et
Kirkpatrick 2000).

NA

NG

N

0 tT

durée
amplitude

Figure 3.1 – Représentation schématique du goulot d’étranglement modélisé. N est la taille de la population
(nombre d’individus diploïdes) et t représente le temps exprimé en générations. Le goulot commence à la
génération 0 et s’arrète à la génération T. NA est la taille ancestrale et NG la taille durant le goulot.

Si l’objectif est d’étudier des cas moins triviaux, comme la dynamique d’un système, la
modélisation se heurte souvent à un problème de complexité mathématique. L’étude de si-
mulations informatiques permet généralement de contourner le problème. Deux approches
sont alors possibles : (i) une approche algorithmique, qui consiste à modéliser directement
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les mécanismes biologiques en action ; ou (ii) une approche basée sur un modèle qui utilise
la simulation de suites mathématiques décrivant le système. La première approche peut être
apparentée à une expérience in silico, dont les résultats permettent d’estimer des paramètres
d’intérêt, mais dont la précision dépend fortement du nombre de réplicats simulés. La seconde
quant-à-elle, permet de calculer exactement (à une précision numérique près) les valeurs de
ces paramètres.

Un certain nombre de travaux existant sur la dynamique des allèles délétères se basent sur
un modèle mathématique (Glémin 2003), souvent étudié au travers de simulations (Bataillon
et Kirkpatrick 2000, Kirkpatrik et Jarne 2000). En utilisant une approche mixte, Bataillon et
Kirkpatrick (2000) ont montré par étude analytique et simulations de type « Monte-Carlo »
qu’à l’équilibre, la dépression de consanguinité causée par un allèle délétère récessif est tou-
jours plus faible dans une population de petite taille que dans une population de grande
taille.

En parallèle, Kirkpatrik et Jarne (2000) ont montré que le fardeau génétique y est toujours
plus important que dans une population plus grande. Ces auteurs ont utilisé une analyse ana-
lytique et des simulations par calcul de récurence pour étudier la dynamique de la dépression
de consanguinité et du fardeau génétique causés par des allèles délétères indépendants dans
une population subissant un bref goulot d’étranglement. Contrairement à Bataillon et Kirkpa-
trick (2000) qui utilisent l’espérance du fardeau génétique et de la dépression de consanguinité
dans une distribution bêta, Kirkpatrik et Jarne (2000) utilisent le fardeau génétique dans une
population moyenne dont les allèles délétères sont présents en espérance à la fréquence al-
lélique dans la population. Les auteurs montrent que le fardeau peut être transitoirement
légèrement inférieur à celui de la population ancestrale si l’allèle qui le cause est fortement
récessif, mais concluent que cette diminution n’a vraissemblablement pas d’effet majeur sur
des populations réelles.

Pour répondre aux questions posées dans cette thèse, j’ai retenu une approche de simu-
lation similaire à celle utilisée par Kirkpatrik et Jarne (2000), c’est-à-dire une approche basée
sur un calcul iteratif d’équations de récurence. Le modèle employé ici permet d’étudier la
dynamique de l’espérance et de la distribution d’un allèle délétère récessif, ainsi que du far-
deau génétique associé, au cours d’un goulot d’étranglement dont l’amplitude et la durée
sont préalablement définies. En revanche, j’ai utilisé une approche différente pour calculer le
fardeau génétique moyen dans la population.

3.2 Modèle mathématique

3.2.1 Description générale

Le modèle mathématique utilisé ici est une variante de celui de Wright-Fisher (Fisher 1930,
Wright 1931) modifié pour prendre en compte la sélection et la mutation. Il est basé sur un
modèle non publié de Renaud Vitalis et Donald Waller. On y fait l’hypothèse d’une espèce
monoœcique (possibilité d’autofécondation, pas de différence entre les sexes), panmictique, à
générations non-chevauchantes, et celle que chaque individu produit une infinité de gamètes.

Bien que simplistes, ces hypothèses sont communes dans les modèles classiques de gé-
nétique des populations (Crow et Kimura 1970, Thomas et al. 2010). L’utilisation de modèles
simples permet en effet de mieux se focaliser sur les mécanismes d’intérêt, en l’occurrence
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l’effet de la taille de la population sur la dérive génétique et ses conséquences en termes de
purge et de fixation.

Considérons, dans un premier temps, une population initiale (population ancestrale) de
taille efficace grande mais finie, à l’équilibre 1 sélection-mutation-dérive, et en l’absence de
flux de gènes par migration. On considère un seul locus bi-allélique dont l’un des allèles est
délétère et au moins partiellement récessif. Une diminution subite de la taille efficace de la po-
pulation marque le début du goulot d’étranglement (étape de fondation). Le goulot s’achève
par le recouvrement instantané de la taille efficace initiale (étape de rebond démographique,
voir figure 3.1). La population ayant retrouvé sa taille initiale instantanément, elle la conserve
indéfiniment. Ce scénario démographique, bien que peu réaliste, permet de mimer la dyna-
mique démographique d’une petite population introduite dans un nouveau milieu, et qui
après une phase de latence, atteint rapidement des densités importantes, comme souvent ob-
servées au cours d’une invasion. Mis à part ces changements, la taille efficace de la population
est constante.

3.2.2 Formalisation mathématique

Distribution des probabilités de fréquence allélique dans la population initiale Soit un
locus portant un allèle sauvage A mutant à la fréquence µ vers l’allèle délétère a. Les mutations
retours (a → A) se produisent à la fréquence ν. Les valeurs sélectives 2 des génotype AA, Aa
et aa sont les suivantes :

Génotype AA Aa aa
Valeur sélective 1 1− hs 1− s

avec s le coefficient de sélection et h le coefficient de dominance (voir par exemple Crow et
Kimura 1970).

On notera xt = kt
2Nt

l’espérance de la fréquence allélique de a dans la population à la
génération t, avec k le nombre de copies de a dans la population et N la taille efficace de
la population exprimée en nombre d’individus diploïdes. Pour une fréquence x donnée, la
valeur sélective moyenne dans la population vaut donc

w(x) = 1− 2shx(1− x)− sx2 (3.1)

(Kimura et al. 1963, equation 1). Notons NA la taille efficace initiale de la population. La dis-
tribution de la fréquence allélique délétère (distribution de Wright 1931) peut être approchée
par approximation de diffusion par

φ(xA) = C · w2NA
A · x4NAµ−1

A · (1− xA)
4NAν−1, (3.2)

avec 1
C =

∫ 1
0 w(x)2NA · x4NAµ−1 · (1− x)4NAν−1.

Changement de la taille efficace À la génération t = 0, NG zygotes diploïdes issus de
l’ensemble des gamètes produits sont prélevés aléatoirement dans la population initiale pour

1. Puisque le nombre de copies d’un allèle passant d’une génération à la suivante est aléatoire, on devrait
plutôt parler d’état stationnaire car la distribution du nombre de copies de a est discrète. Cependant, je conserve
le terme d’« équilibre », plus fréquent dans la littérature de biologie de la conservation et des invasions.

2. Je précise qu’il s’agit bien de valeur sélective au sens darwinien (Darwinian fitness) qui agit sur la survie d’un
individu, à opposer au sens malthusien (Malthusian fitness) qui agit sur la démographie d’une population.
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fonder une nouvelle population de taille efficace NG plus petite que la population initiale. De
même, à la génération t = T, NA zygotes diploïdes sont prélevés de sorte que la population
retrouve sa taille efficace initiale. L’usage de cette équation 3.2 n’est employé que pour calculer
la distribution de la fréquence allélique dans la population initiale.

Sélection et mutation Notons X la variable aléatoire de la fréquence allélique. Pour une
fréquence allélique x′′ donnée avant sélection et mutation, l’espérance de la fréquence allélique
après sélection mais avant mutation x′ s’écrit

E[X′ = x′|X′′ = x′′] = (x′′)2 (1− s)
w(x′′)

+ x′′(1− x′′)
(1− hs)
w(x′′)

. (3.3)

Après mutation, la fréquence allélique vaut en espérance

pt = E[X = x|X′ = x′] = µ(1− x′) + (1− ν)x′ . (3.4)

À partir des équations 3.1, 3.3 et 3.4, et sachant que xt =
kt

2Nt
, pt peut aussi s’exprimer sous la

forme

pt = µ + (1− µ− ν)
k2

t (1− s) + kt(2Nt − kt)(1− hs)
4N2

t − 2shkt(2Nt − kt)− sk2
t

. (3.5)

Passage d’une génération à la suivante A chaque génération t, 2Nt+1 gamètes sont tirés
aléatoirement avec remise parmi l’ensemble des copies du gène à la génération précédente, ce
qui correspond à un tirage dans une loi binomiale. Notons Kt la variable aléatoire du nombre
de copies de l’allèle a dans la population à la génération t. La probabilité de tirer kt+1 copies
de a à la génération suivante peut s’écrire

P[Kt+1 = kt+1|Kt = kt] =

(
2Nt+1

kt+1

)
pkt+1

t (1− pt)
2Nt+1−kt+1 , (3.6)

où

(
2Nt+1

kt+1

)
est le coefficient binomial (voir aussi Couvet 2002, Lynch et al. 1995a;b). L’équa-

tion 3.6 implique que {Kt} est une chaine de Markov 3 gouvernée par une matrice de proba-
bilités de transition Pt ≡ {P(i, j)}. Le terme général P(i, j) étant donné par l’équation 3.6.

Si Nt est constant d’une génération à l’autre, alors la matrice de transition est elle aussi
constante. Dans notre modèle, Nt peut prendre deux valeurs : NG au cours de goulot et NA

après (ou avant) celui-ci, auxquelles correspondent respectivement les matrices de transition
PG et PA. Posons x(t) le vecteur colonne décrivant la distribution des probabilités de l’état de
la population à la génération t. On peut alors écrire x(t + 1) = P · x(t). Ainsi, t générations
après le début du goulot, on a

x(t) = (PG)
tx(0) , (3.7)

si 0 < t < T (i.e. au cours du goulot), et

x(t) = (PA)
t−Tx(T) , (3.8)

3. Succession dont la prédiction à l’état t+ 1 ne nécessite que la connaissance de l’état t, et dont la connaissance
des états antérieurs à t ne rend pas plus précise.
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si t > T (i.e. après le goulot).

Espérance des caractères génétiques L’espérance de la valeur sélective moyenne dans la
population peur être exprimée à partir de l’équation 3.1 sous la forme de

E
[
w(X)

]
= 1− 2sh(E[X]−E

[
X2])− s ·E

[
X2] . (3.9)

On notera E[L] = 1−E[w] l’espérance du fardeau génétique.

3.2.3 Paramètres du modèle et implémentation

Dans ce qui va suivre, je considèrerai une taille efficace ancestrale NA = 104, une taille
efficace durant le goulot pouvant prendre trois valeurs possibles, NG = {2; 10; 100}, et des
durées de goulot pouvant prendre quatre valeurs T = {2; 10; 70; 100} générations. J’ai étudié
cinq types d’allèles délétères différents listés dans le tableau ci-dessous ; cependant, pour des
raisons de simplicité, je ne présenterai ici que les cas les plus typiques permettant d’illustrer
mes propos au mieux.

s h description

A1 0.01 0.3 peu délétère et peu récessif
A2 0.01 0.03 peu délétère et très récessif
A3 1 0.03 létal et très récessif
A4 0.1 0.3 très délétère et peu récessif
A5 0.1 0.03 très délétère et très récessif

Les taux de mutation choisis sont µ = 10−5 et ν = 10−7. Ces paramètres alléliques (et leurs
combinaisons) sont comparables à ceux utilisés dans la littérature dans des modèles compa-
rables à celui présenté ci-dessus (e.g. Bataillon et Kirkpatrick 2000, Kirkpatrik et Jarne 2000,
Glémin 2003).

Le calcul de la distribution des fréquences alléliques dans la population ancestrale, l’échan-
tillonnage initial ont été réalisés avec le logiciel de statistique R (R Core Team 2012). Les géné-
rations (pendant et après le goulot) ont été simulées en utilisant un programme informatique
écrit en langage C, modifié d’après celui de Vitalis et Waller (non publié).

3.3 Dynamique de l’espérance des caractères génétiques au cours

d’un goulot d’étranglement

3.3.1 Dynamique de l’espérance de la fréquence de l’allèle délétère au cours d’un goulot
sans rebond démographique

La purge des allèles délétères est une notion relative. Glémin (2003) la définit comme le
diminution de la fréquence de l’allèle délétère dans la population par rapport à une popula-
tion de taille infinie à l’équilibre. Cependant pour plus de clarté, j’appellerai conditions de
purge la diminution de l’espérance de la fréquence d’un allèle délétère. De plus, je prendrai
pour référence l’espérance de la fréquence de cet allèle dans la population d’origine plutôt
que dans une population de taille infinie, ce qui a plus de sens dans un contexte d’invasion
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où les populations introduites sont comparées aux populations sources. Notons toutefois que
si l’on considère une population de grande taille efficace — comme ici, NA = 104 — les deux
définitions restent qualitativement très proches (voir Figure 3.2) et valent approximativement
Nlim ≈ 1

4s ln
( µs

ν2

)
(Glémin 2003). Par ailleurs, j’entendrai par purge d’un alléle délétère l’élimi-

nation totale de cet allèle dans une population. Symétriquement, on peut définir les conditions
de fixation comme étant l’augmentation de la fréquence allélique délétère par rapport à l’es-
pérance dans la population ancestrale, et la fixation d’un allèle dans une population, le cas
où la fréquence de cet allèle dans la population vaut un.

Nlim sensu Glémin

Nlim

E[X]

Figure 3.2 – Conditions de purge à l’équilibre Espérance de la fréquence allélique délétère dans une
population à l’équilibre en fonction de sa taille efficace. La ligne en horizontale pointillé représente la valeur
dans une population de taille infinie (E[X] ≈

√
µ/s), et la ligne rouge celle pour une population de taille

efficace N = 104. La taille limite pour purger (par rapport à une population de taille N = 104) est indiquée
par Nlim. Paramètres : s = 0.1, h = 0. Modifiée d’après Glémin (2003).

Dans son étude analytique, Glémin (2003) montre, à l’équilibre, qu’un allèle délétère est
en condition de purge si la taille efficace est au dessus d’une taille limite Nlim (Figure 3.2)
qui dépend des paramètres s et h. En dessous de cette limite, l’allèle délétère est en condition
de fixation. En d’autres termes, on s’attend à ce qu’à la suite d’un goulot d’étranglement
où N < Nlim, l’espérance de la fréquence allélique délétère soit supérieure à celle dans la
population ancestrale une fois l’équilibre atteint. Cependant, Glémin (2003) ne décrit pas la
dynamique temporelle de l’espérance de la fréquence allélique.

Immédiatement après le début du goulot, c’est à dire avant que la reproduction ait lieu
dans le goulot proprement dit, l’espérance des fréquences alléliques est la même que dans la
population d’origine. En effet, la diminution de taille efficace de la population correspond à un
évènement d’échantillonnage qui augmente la dispersion autour de l’espérance sans affecter
cette dernière. C’est seulement au cours des générations suivantes que la dynamique s’installe
au travers de la sélection et de la mutation (Kirkpatrik et Jarne 2000).
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E[X], paramètres : s = 0.1, h = 0.03, T = ∞.
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Figure 3.3 – Dynamique de l’espérance de la fréquence de l’allèle délétère pendant un goulot sans
rebond démographique. Les courbes en traits pleins, en tirets, et en pointillés correspondent respectivement
à une taille efficace de goulot NG de 2, 10 et 100. La ligne rouge représente la l valeur ancestrale (NA <=
104).

Nos résultats, dont un exemple est présenté dans la figure 3.3, montrent que dans la me-
sure où l’accumulation des mutations délétères prend du temps, les premières générations en
conditions de goulot correspondent toujours à des conditions de purge du fait du faible taux
de mutation. Ceci reste vrai même si N < Nlim, c’est à dire si la population est en condition
de fixation une fois l’équilibre étudié par Glémin (2003) atteint. Comme on peut s’y attendre,
la durée de cette phase de conditions de purge transitoire sera courte pour des goulots de
forte amplitude (NG petite), car l’allèle délétère y est fixé en espérance plus vite par dérive.
Toutefois, cette phase peut s’avérer plus longue si le goulot est d’amplitude plus modérée
comme on peut le voir sur la figure 3.3. La durée de la phase transitoire dépend aussi des
paramètres alléliques s et h qui déterminent la taille limite de purge en espérance à l’équilibre
(voir Glémin 2003). Pour les allèles les plus prompts à être purgés (les plus récessifs et les plus
délétères, i.e. h faible et s grand) la phase de purge est plus longue.

3.3.2 Dynamique de l’espérance de la fréquence de l’allèle délétère après un goulot avec
rebond démographique

La diminution transitoire de la fréquence de l’allèle délétère observée suggère qu’un gou-
lot suffisamment court pourrait être favorable à la purge même si son amplitude (i.e. la di-
minution de taille efficace) est importante. Ces conditions sont pertinentes dans un contexte
d’invasion car les tailles de population peuvent être très réduites au moment de l’introduction
mais s’accroître rapidement une fois la population est établie.
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A – E[X], paramètres : s = 0.01, h = 0.3, NG = 10.

20 40 60 80 100 120 140

0.
01

3
0.

01
4

0.
01

5
0.

01
6

E
sp

ér
an

ce
 d

e 
la

 fr
éq

ue
nc

e 
al

lé
liq

ue
●

●
●

T = 2

T = 10
T = 70 T = ∞

B – E[L(X)]

20 40 60 80 100 120 140

1e
−

05
2e

−
05

5e
−

05
1e

−
04

E
sp

ér
an

ce
 d

u 
fa

rd
ea

u

●

●

●

Générations depuis le début du goulot

T = 2
T = 10

T = 70

population d’origine

Figure 3.4 – Dynamique de l’espérance de la fréquence de l’allèle délétère (A) et du fardeau gé-
nétique associé (B) dans une population subissant un goulot avec rebond démographique La taille
de la population est de 10 pendant le goulot (en noir) et de 104 après (en couleurs). Les courbes mauves,
bleues et vertes représentent respectivement les dynamiques après un goulot durant 2, 10 et 70 générations.
Les points de couleurs indiquent la sortie du goulot (i.e. le moment du rebond démographique). Les courbes
en tirets noirs représentent la dynamique lorsque le goulot persiste indéfiniment, et les lignes pointillées
représentent la valeur dans la population d’origine (NA = 104).

En effet, comme on peut le voir sur la figure 3.4 A (courbes mauve et bleue), lorsque le
goulot s’achève rapidement (avant la fin de la phase de purge transitoire), la population peut
éviter les conditions de fixation. Il est important de préciser que la durée limite du goulot
pour rester en condition de purge ne correspond pas exactement a la durée de la phase de
purge transitoire. Si le goulot s’arrête juste avant que la population ne passe en conditions de
fixation (figure 3.4 A, T = 70 courbe verte), le rebond démographique ne suffit pas à rester

– 37 –



Chapitre 3. Modélisation d’un goulot d’étranglement

en condition de purge, et la dynamique de la fréquence post-goulot allélique reste proche
de celle observée si le goulot persiste, et ce pendant le goulot pendant de nombreuses géné-
rations avant de finalement retrouver l’équilibre ancestral. Cette situation se produit lorsque
l’espérance de la fréquence allélique délétère est légèrement inférieure à la valeur initiale,
mais correspond en fait à de fortes probabilités de fixation et de purge (valeurs élevées pour
P[X = 0] et P[X = 1]). La dynamique de l’espérance de la fréquence allélique représente alors
mal les cas extrêmes, qui sont pourtant prépondérants dans la distribution de probabilité.

3.3.3 Espérance du fardeau génétique au cours d’un goulot d’étranglement

Si, en espérance, la fréquence d’un allèle délétère est toujours diminuée, au moins tran-
sitoirement, durant un goulot d’étranglement, il n’en va pas de même pour le fardeau qu’il
cause. Le fardeau génétique peut en effet être légèrement inférieur à la valeur dans la popula-
tion ancestrale en cas de purge, mais peut aussi croître de façon importante en cas de fixation.
En effet, puisque la fréquence allélique ainsi que le fardeau correspondant sont généralement
faibles dans la population ancestrale, la perte complète de l’allèle délétère diminue peu le
fardeau génétique (sauf dans le cas d’un allèle très délétère). En revanche, l’augmentation du
fardeau due à la fixation de l’allèle délérère peut être considérable (figure 3.4 B).

E[L(X)] et composantes, paramètres : s = 0.1, h = 0.03, T = ∞, NG = 100.
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Figure 3.5 – Dynamique des composantes du fardeau génétique pendant un goulot sans rebond
démographique. Les composantes sont en traits plein et l’espérance du fardeau génétique, i.e. la somme
des deux composantes, est représenté en pointillés. La composante qui ne dépend que de l’espérence de la
fréquence allélique est représentée en bleu et la partie qui ne dépend que de la variance de la fréquence
allélique est en rouge.

La dynamique de l’espérance du fardeau dépend fortement des paramètres alléliques s et
h. Lorsque l’allèle est fortement récessif, le fardeau augmente en espérance. Cette augmen-
tation provient de l’accroissement du taux d’homozygotie délétère. Celle-ci est due à l’aug-
mentation de la probabilité que deux copies de l’allèle délétère soient présentes dans le même
individu dans des populations de petites tailles (Kirkpatrik et Jarne 2000, García-Dorado 2012).
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3.4. Étude des distributions et des valeurs extrêmes

Pour illustrer ce phénomène, il est possile de décomposer le fardeau génétique en deux com-
posantes : une composante Lx ne dépendant que de l’espérance de la fréquence de l’allèle
délétère et l’autre, notée LV[X] de dépendant que de sa variance. A partir de l’équation 3.1, on
peut écrire

E[L(X)] = Lx + LV[X] (3.10)

avec Lx = 2shE[X] + s(1− 2h)E[X]2 (3.11)

et LV[X] = s(1− 2h)V[X] (3.12)

La figure 3.5 montre que le fardeau peut augmenter transitoirement même si Lx, et donc
E[x], diminuent. Si la purge élimine ces allèles, alors cette augmentation n’est que transitoire
(figure 3.5).

Si l’espérance du fardeau génétique dans la population peut s’avèrer plus fort pendant
et après le goulot que dans la population ancestrale (avant de retrouver l’état d’équilibre,
figure 3.4, tirets noirs), il est possible que le fardeau diminue en espérance si l’allèle qui le
cause est très fortement délétère et très récessif (et donc purgé rapidement).

De manière générale nos résultats montrent que lorsque l’on raisonne en espérance, les
goulots d’étranglement avec ou sans rebond démographique ne diminuent pas sensiblement
le fardeau génétique (à part peut-être dans le cas particulier d’allèles très délétères et très
récessif) et par voie de conséquence, ne semblent pas favoriser le succès d’une invasion. Ces
résultats corroborent les précédentes études théoriques de Kirkpatrik et Jarne (2000) et Ba-
taillon et Kirkpatrick (2000) qui concluent que les effets positifs d’un goulot d’étranglement
semblent être négligeables.

Cependant, comme je l’ai indiqué plus haut, l’espérance des grandeurs génétiques (e.g.
fardeau et fréquence allélique) représente mal les cas extrêmes (purge et fixation) et une ap-
proche utilisant directement la distribution – ou une partie de la distribution – de la fréquence
de l’allèle délétère permetra d’apréhender convenablement la dynamique de ces grandeurs
génétiques suite à un goulot d’étranglement.

3.4 Effet d’un goulot d’étranglement sur la distribution de proba-
bilité des fréquences alléliques : cas des valeurs extrêmes

3.4.1 Etude des distributions des probabilités de fréquences alléliques

Dans une population de grande taille, comme ici avant (et après) le goulot d’étranglement,
on peut convenablement approcher la loi de probabilité d’une fréquence allélique par une
distribution continue (figure 3.6, courbes noires).

En revanche, immédiatement après le début du goulot d’étranglement, cette distribution
est fortement discrétisée, mais l’espérance de la fréquence allélique reste inchangée. Au cours
des générations suivantes que la distribution sera modifiée, principalement mue par la dérive
génétique. Lors d’un goulot d’étranglement, l’effet de la dérive est important et il diminue
l’efficacité de la sélection. Cette dérive augmente aléatoirement les probabilités associées aux
fréquences alléliques élevées (et donc de fixation) ou faibles (et donc de purge), comme on peut
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Chapitre 3. Modélisation d’un goulot d’étranglement
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1 • population ancestrale
• pendant le goulot (t = 2)
• après le goulot (t = 20)

Figure 3.6 – Exemple de distribution de densité de probabilité de la fréquence allélique Distribution
dans la population ancestrale (courbe noire, NA = 104), pendant (t = 2, en mauve) et après le goulot
(t = 200, en bleu, NA = 104). Taille efficace pendant le goulot : NG = 2 ; Durée du goulot : T = 10 ;
Coefficients de l’allèle délétère : s = 0.01, h = 0.3. Bien que les distributions soient très différentes d’un
cas à l’autre, les espérances des fréquences alléliques délétères sont similaires dans tous les cas représentés et
valent E[X] ≈ 0.015.
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le voir sur la figure 3.6 (courbe mauve). En ce sens, les conséquences d’un goulot d’étrangle-
ment sont comparables à celles de croisements consanguins successifs (Hedrick 1994, Fu et al.
1998). Si le goulot est d’amplitude importante (e.g. NG = 2), la probabilité de fixation peut
augmenter sensiblement, même si l’espérance de la fréquence de l’allèle délétère n’augmente
pas considérablement (voir figure 3.6). Il en va de même pour la probabilité de purge. Ainsi
les valeurs extrêmes sont sur-représentées en termes de probabilité.

Après rebond démographique, la population retrouve sa grande taille ancestrale et la dis-
tribution de probabilité de la fréquence de l’allèle délétère est de nouveau quasi-continue.
Comme pour le début du goulot, le changement de taille efficace en soi ne change pas l’espé-
rance de la fréquence allélique. De plus, à la mutation près, la distribution juste avant et juste
après le goulot seront donc identiques. En d’autres termes, seules les probabilités associées aux
fréquences possibles pendant le goulot (e.g. abscices des points mauves de la figure 3.6 A) se-
ront non négligeables juste après le rebond démographique. Ce n’est que dans les générations
suivantes que les forces évolutives étaleront progressivement la distribution de la fréquence
allélique, avant de tendre vers la distribution de la population ancestrale. Ainsi, plusieurs gé-
nérations après la fin du goulot, la distribution de probabilité des fréquence alléliques reste
multimodale (voir la courbe bleue de la figure 3.6 A).

Pour autant, l’espérance de la fréquence allélique dans la population peut n’évoluer que
très peu, comme c’est le cas dans la figure 3.6, où l’espérance de la fréquence allélique avant,
pendant et après un goulot d’étranglement est approximativement la même, malgré des dis-
tributions très dissemblables. Il est donc préférable de travailler sur les distributions de pro-
babilités des fréquences alléliques plutôt que sur leur espérance.

Les outils mathématiques offrent de nombreuses méthodes pour comparer deux distribu-
tions. Le choix se restreint lorsque l’on a affaire à des distributions discrètes et en particulier
lorsque le niveau de discrétisation n’est pas le même dans les distributions comparées, comme
ici lorsque la taille efficace varie. Une possibilité serait de comparer les fonctions de réparti-
tions cumulées de ces distributions. Celles-ci sont en effet toujours continues par morceaux,
et deux courbes de répartitions se croisent (ou s’inversent) généralement au moins deux fois.
Le premier point de croisement (hors x = 0) ainsi que l’aire sous la courbe en dessous de
ce point pourraient être des caractéristiques intéressantes pour comparer deux distributions
de probabilité de fréquences alléliques. Cependant, l’interprétation biologique de ces critères
reste discutable. Aussi nous restreindrons-nous ici, au moins en tant que première approche,
aux cas extrêmes correspondant à une purge ou une fixation totale de l’allèle délétère dans la
population, c’est-à-dire le cas où la fréquence allélique vaut x = 0 et celui où x = 1.
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s h NG T t (générations)

Anc∗ 0† 1 5 20 200

0.01 0.3 2 2 0.09348 0.98630 0.99052 0.65239 0.37778 0.16774

10 0.09348 0.98630 0.99052 0.99493 0.46185 0.17036

100 0.09348 0.98630 0.99052 0.99493 0.99625 0.12592

∞ 0.09348 0.98630 0.99052 0.99493 0.99625 0.99450

10 2 0.09348 0.93700 0.95796 0.63616 0.36838 0.16357

10 0.09348 0.93700 0.95796 0.98037 0.45785 0.16888

100 0.09348 0.93700 0.95796 0.98037 0.99184 0.20822

∞ 0.09348 0.93700 0.95796 0.98037 0.99184 0.99388

100 2 0.09348 0.65850 0.73530 0.51307 0.29711 0.14007

10 0.09348 0.65850 0.73530 0.85099 0.41708 0.15571

100 0.09348 0.65850 0.73530 0.85099 0.93540 0.20366

∞ 0.09348 0.65850 0.73530 0.85099 0.93540 0.97602

0.01 0.03 2 2 0.04475 0.94180 0.95930 0.63576 0.36574 0.14857

10 0.04475 0.94180 0.95930 0.97814 0.45431 0.15332

100 0.04475 0.94180 0.95930 0.97814 0.98433 0.19620

∞ 0.04475 0.94180 0.95930 0.97814 0.98433 0.98267

10 2 0.04475 0.77920 0.84141 0.57443 0.33045 0.13424

10 0.04475 0.77920 0.84141 0.92025 0.43833 0.14793

100 0.04475 0.77920 0.84141 0.92025 0.96766 0.19614

∞ 0.04475 0.77920 0.84141 0.92025 0.96766 0.98263

100 2 0.04475 0.37530 0.44757 0.32795 0.18867 0.08345

10 0.04475 0.37530 0.44757 0.60106 0.32183 0.11094

100 0.04475 0.37530 0.44757 0.60106 0.78998 0.18506

∞ 0.04475 0.37530 0.44757 0.60106 0.78998 0.95141

1 0.03 2 2 0.25450 0.99860 0.99913 0.66017 0.40744 0.29895

2 10 0.25450 0.99860 0.99913 0.99974 0.47914 0.29902

100 0.25450 0.99860 0.99913 0.99974 0.99989 0.30364

∞ 0.25450 0.99860 0.99913 0.99974 0.99989 0.99989

10 2 0.25450 0.99300 0.99549 0.65832 0.40630 0.29891

10 0.25450 0.99300 0.99549 0.99799 0.47862 0.29900

100 0.25450 0.99300 0.99549 0.99799 0.99916 0.30349

∞ 0.25450 0.99300 0.99549 0.99799 0.99916 0.99923

100 2 0.25450 0.93620 0.95699 0.63841 0.39402 0.29880

10 0.25450 0.93620 0.95699 0.97798 0.47153 0.29889

100 0.25450 0.93620 0.95699 0.97798 0.98752 0.30247

∞ 0.25450 0.93620 0.95699 0.97798 0.98752 0.98970

Table 3.1 – Probabilités de purge complète (i.e. P[Xt = 0]) dans la population à différents moments (en
nombre de générations t). Les probabilités correspondant à des temps durant le goulot, c’est-à-dire avant le
rebond démographique sont représentées en caractères gras. ∗ probabilité dans la population ancestrale à
l’équilibre (NA = 104). † probabilité dans la population échantillonnée avant toute génération.
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s h NG T t (générations)

Anc∗ 0† 1 5 20 200

0.01 0.3 2 2 < 10−10 < 10−10 6.74 · 10−5 0.00048 0.00048 0.00048

10 < 10−10 < 10−10 6.74 · 10−5 0.00204 0.00312 0.00308

100 < 10−10 < 10−10 6.74 · 10−5 0.00204 0.00357 0.00429

∞ < 10−10 < 10−10 6.74 · 10−5 0.00204 0.00357 0.00535

10 2 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10

10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00004 0.00004

100 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00065 0.00367

∞ < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00065 0.00470

100 2 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10

10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10

100 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10

∞ < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00020

0.01 0.03 2 2 < 10−10 < 10−10 2.97 · 10−6 0.00243 0.00242 0.00239

10 < 10−10 < 10−10 2.97 · 10−6 0.00919 0.01375 0.01355

100 < 10−10 < 10−10 2.97 · 10−6 0.00919 0.01535 0.01592

∞ < 10−10 < 10−10 2.97 · 10−6 0.00919 0.01535 0.01718

10 2 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10

10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00024 0.00024

100 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00310 0.01453

∞ < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00310 0.01594

100 2 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10

10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10

100 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00003

∞ < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 < 10−10 0.00096

Table 3.2 – Probabilités de fixation totale (i.e. P[Xt = 1]) dans la population à différents moments (en
nombre de générations t). Les probabilités correspondant à des temps durant le goulot, c’est-à-dire avant le
rebond démographique sont représentées en caractères gras. ∗ probabilité dans la population ancestrale à
l’équilibre (NA = 104). † probabilité dans la population échantillonnée avant toute génération. Le cas des
allèles létaux n’est pas représenté dan ce tableau. En effet dans ce cas, la probabilité de fixation est toujours
inférieure à là précison du modèle, à savoir 10−10

3.4.2 Probabilités de purge et de fixation totale

Effet de l’échantillonnage initial La figure 3.7 A (courbe de tirets noirs) et le tableau 3.1
montrent que la probabilité de perte totale de l’allèle délétère dans la population augmente
fortement dès le début du goulot (t = 0). Cette augmentation correspond à une forte proba-
bilité de non-échantillonnage de l’allèle a dans la population ancestrale dans laquelle il est
présent à faible fréquence (voir aussi Kirkpatrik et Jarne 2000). Il s’agit d’un mécanisme de
dérive génétique puisque c’est un effet du hasard. On peut distinguer cette dérive « d’échan-
tillonnage », qui a lieu en un seul évènement (lors de la fondation), de la dérive classique
qui se produit pendant plusieurs générations successives. L’augmentation de la probabilité de
purge par échantillonnage peut être très importante. Par exemple, immédiatement après le
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début d’un goulot de 100 individus, dans le cas d’un allèle a faiblement délétère et fortement
récessif (s = 0.01, h = 0.03), la probabilité de n’avoir aucune copie de a dans la population
passe de 0.045 dans la population ancestrale de 104 individus à 0.375, soit une augmenta-
tion d’un facteur 7. Si l’amplitude du goulot est plus importante, NG = 2 par exemple, la
probabilité peut atteindre 0.94, soit une augmentation d’un facteur 20 (tableau 3.1). L’effet de
l’échantillonnage sur la probabilité de fixer complètement l’allèle délétère n’est pas le même.
Puisque dans la population ancestrale la fréquence allélique est faible en espérance, la proba-
bilité de fixation complète est virtuellement nulle immédiatement après le début du goulot,
tout comme dans la population ancestrale (voir le tableau 3.2 et la figure 3.7). Les effets ins-
tantanés d’échantillonnage lors de l’étape de fondation ne favorisent donc pas sensiblement
la fixation.

Au cours du goulot Lors des générations qui suivent la fondation, la dérive se poursuit et
la probabilité de purge totale continue de croître. Même si le goulot est d’amplitude modérée,
la probabilité de perte de l’allèle délétère a peut être importante si le goulot dure longtemps.
Par exemple, la probabilité de purge complète vaut approximativement 0.98 après cinq géné-
rations d’un goulot de taille NG = 2 ou après 200 générations d’un goulot de taille NG = 10
pour s = 0.01 et h = 0.3. Comme on peut le voir sur la figure 3.7 B (courbe de tirets noirs), la
probabilité de fixation complète augmente elle aussi par dérive pendant le goulot au cours des
générations. Le tableau 3.2 montre que cette probabilité, quoique faible par rapport à celle as-
sociée à la perte de l’allèle délétère, est sensiblement plus importante que dans la populations
ancestrale, et peut atteindre dans certains cas des valeurs de l’ordre de 1 à 2%.

Une fois la taille ancestrale retrouvée Dès que le goulot s’achève, la dérive diminue for-
tement (elle retrouve son niveau ancestral). Sur l’échelle de temps d’une invasion (quelques
dizaines à quelque centaines de générations), elle est donc négligeable si NA = 104. La proba-
bilité d’apparition d’au moins une mutation délétère dépend du nombre de copies du locus
dans la population. Elle est donc très faible pendant le goulot (elle vaut 2NG · µ), mais bien
plus importante une fois celui-ci achevé (elle atteint alors 2NA · µ, soit 0.2 dans notre cas).
La probabilité de n’avoir aucune copie de l’allèle délétère dans la population (i.e. purge com-
plète) diminue donc rapidement, comme le montre la figure 3.7 A. Cependant, la population
ne retrouve pas l’état ancestral immédiatement, et les effets du goulot sont encore visibles
plusieurs générations après la fin de celui-ci.

La probabilité de fixation diminue elle aussi une fois la taille efficace ancestrale retrou-
vée, comme le montre le tableau 3.2, mais cette diminution est moins rapide (voir aussi la
figure 3.7 B). Dans notre modèle, le taux de mutation retour (a→ A) est en effet cent fois plus
faible que le taux de mutation vers a dans notre modèle, donc la ré-apparition de l’allèle A est
plus lente.

On notera que l’on s’attend à ce que les pressions de sélections en faveur de l’allèle A (et
à l’encontre de a) accélèrent la diminution de la probabilité de fixation et atténue la diminu-
tion de la probabilité de purge. Cependant, comme nous ne considérons ici que des valeurs
ponctuelles (i.e. x = 1 ou x = 0), une seule mutation suffit à changer le statut, ce qui exacerbe
l’effet des mutations.
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Figure 3.7 – Probabilités de purge (A) ou de fixation (B) totale de l’allèle délétère La taille efficace de
la population pendant le goulot est de NG = 10 individus. La courbe de tirets noirs représente la dynamique
lorsque le goulot persiste indéfiniment. Les courbes mauves, bleues et vertes représentent respectivement les
dynamiques après un goulot durant 2, 10 et 70 générations. Les points de couleurs indiquent la sortie du
goulot. La probabilité associée dans la population ancestrale (P[XA = 0] ou P[XA = 1], respectivement)
est représentée par la droite pointillet noire. Notons que dans le panneau B, la courbe mauve (T = 2) et
la valeur ancestrale (droite pointillet) sont quasi-superposées à l’échelle de la figure. Paramètres alléliques :
s = 0.01, h = 0.03.

– 45 –



Chapitre 3. Modélisation d’un goulot d’étranglement

3.5 Conséquences potentielles d’un goulot d’étranglement sur le

succès d’une invasion

3.5.1 Conditions optimales de goulot pour le succès d’une invasion biologique

Les cas extrêmes de purge et de fixation étudiés correspondent respectivement à un far-
deau moyen nul (i.e. L = 1 − w = 0), ou maximal (w = 1 − s et L = 1 − w = s). Toutes
choses étant égales par ailleurs, la probabilité de succès de l’invasion est donc maximale dans
le premier cas, et minimale dans le second. Pour évaluer l’impact de chaque type de goulot
sur le succès d’une invasion, il faut donc prendre en compte simultanément les probabilités
de purge et de fixation complète dans chaque cas. Par exemple, la probabilité de purge totale
d’un allèle très récessif et peu délétère vingt générations après le début d’un goulot de dix
individus augmente de près de dix pour cent, tandis que la probabilité de fixation totale de
l’allèle augmente de près de deux pour cent. On notera aussi que les allèles de plus fort effet (s
et h grands) sont les plus susceptibles d’être purgés au cours d’un goulot, et que ceux d’effet
moindre ont une plus grande probabilité de fixation ce qui est en accord avec les résultats que
l’on trouve dans la littérature (Glémin 2003, Hedrick 1994, Keller et Waller 2002).

Il est difficile de comparer ces probabilités sans faire des hypothèses fortes pour relier
la valeur sélective de la population avec la probabilité de succès de l’invasion. En première
approche, on peut faire l’hypothèse que seules les conditions pour lesquelles probabilité de
fixation complète est nulle (au seuil de précision du modèle, i.e. P[X = 1] < 10−10) sont
favorables au succès de l’invasion. Le tableau 3.2 montre que pour chacun des cas considérés
ici (voir § 3.2.3), les goulots d’une centaine d’individus durant dix générations ou moins,
satisfont ce critère non seulement au cours du goulot, mais aussi dans les générations qui
suivent le rebond démographique. Pour ces conditions de goulot, les probabilités de purge
complète sont toujours considérablement plus élevées que dans la population ancestrale, au
moins pendant le goulot et au cours des quelques générations qui suivent comme le montrent
les tableaux 3.1 et 3.2. Cette période est par ailleurs probablement la plus importante au cours
d’une introduction pour des raisons démographiques. En effet, lorsque la taille efficace de
la population est faible, la probabilité d’extinction est plus importante, indépendamment des
caractéristiques génétiques, en raison des variations stochastiques de la démographie, de la
difficulté de trouver un partenaire sexuel disponible etc. (cf. effet Allee). Un goulot court
(< 100 générations) serait donc plus favorable au succès de l’invasion qu’un goulot prolongé
pour des raisons à la fois génétiques et démographiques.

Les conclusions sont sensiblement différentes si l’on fait l’hypothèse que lorsque la fixa-
tion complète est improbable, la probabilité de succès de l’invasion est proportionnelle à la
probabilité de purge complète des allèles délétères. Les conditions optimales du goulot sont
alors différentes selons les caractéristiques de l’allèle délétère. Les conditions pour purger
les allèles délétères faiblement récessifs (e.g. h = 0.3) et partiellement délétères (s = 0.1 ou
s = 0.01) sont optimales après deux ou trois générations d’un goulot d’une dizaine d’indi-
vidus (tableaux 3.1 et 3.2). En revanche pour un allèle très récessif et peu délétère (s = 0.01,
h = 0.03), les conditions sont optimales autour de cent générations après le début d’un goulot
d’amplitude modérée (NG = 100) mais de durée relativement importante (T > 100).

Il est important de souligner que notre modèle ne considère qu’un seul locus, alors qu’en
réalité un grand nombre de loci contribuent au fardeau génétique. Plusieurs allèles délétères,

– 46 –



3.5. Conséquences sur le succès d’invasion

de paramètres différents peuvent donc être présents simultanément à différents loci dans la
population avec des fréquences alléliques différentes. Ces allèles peuvent être indépendam-
ment purgés ou fixés dans la population, au moins pour une portion d’entre eux. À ce stade,
il est difficile d’étendre les résultats ci-dessus à un modèle multi-locus sans faire d’hypothèses
contraignantes sur la structure du fardeau génétique à l’échelle du génome et sur les inter-
actions entre chaque locus. Dans le cas le plus simple où les loci sont tous complètement
additifs et indépendants, il semble évident que le succès de l’invasion repose avant tout sur
les allèles de plus fort effets (i.e. pour des valeurs de h et s élevées) dont les conséquences
sont les plus grandes sur la valeur sélective moyenne de la population. Les allèles de moindre
effet sur la valeur sélective (i.e. faiblement délétères ou très récessifs) peuvent toutefois peser
lourd sur le devenir d’une population si les loci qui les portent sont en grand nombre dans le
génome. L’accumulation de mutations faiblement délétères fixées dans les populations peut
en effet être responsable de l’extinction de petites populations (Lynch et al. 1995a). Ceci est
d’autant plus vrai que ces allèles de moindre effet sont moins éliminés par la sélection ; en
conséquence, (i) ils seront présents en espérance en plus forte fréquence dans la population
ancestrale, et la probabilité de les échantillonner au moment de l’introduction (i.e. évènement
de fondation) sera plus importante. De plus, (ii) l’efficacité de la sélection sera plus vite gom-
mée par la dérive sur ces allèles que pour des allèles létaux, de sorte que la probabilité qu’ils
fixent pendant le goulot est plus importante que pour des allèles d’effet plus fort.

Les proportions de chaque type de locus dans le génome complet d’une espèce sont mal-
heureusement difficiles à estimer (mais voir par exemple Elena et al. 1998, García-Dorado et al.
2004, Haag-Liautard et al. 2007, Lynch et al. 1995a). Les résultats de notre étude montrent
que la probabilité de fixation des allèles létaux est toujours infime (< 10−10) au cours d’un
goulot et que la probabilité de purge complète de ces allèles est maximale pour des goulots
d’intensité très importante. Toutefois les conditions correspondent aussi à des probabilités
non négligeables (1 à 2%) de fixation d’allèles moins délétères, ce qui, cumulé sur un grand
nombre de loci peut s’avérer néfaste pour la population concernée.
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3.5.2 Conclusions et perspectives

Le rôle du hasard dans les invasions biologiques Le hasard joue un rôle important dans
l’évolution, au point d’être la cause d’une grande partie de la diversité génétique (Kimura
1977). Les processus stochastiques peuvent être à l’origine de la maladaptation, mais aussi de
véritables révolutions évolutives qui peuvent changer le devenir évolutif d’une espèce (Lenor-
mand et al. 2009). Dans le même esprit, nos résultats suggèrent que le hasard est susceptible
d’avoir une part importante dans le succès d’une invasion biologique. En effet, les mécanismes
stochastiques qui sont à l’origine de la dérive peuvent conduire à la purge (ou la fixation) des
allèles délétères responsables du fardeau (Lynch et al. 1995a). La purge peut elle-même être
un facteur clef favorisant de l’invasion, tandis que la fixation est susceptible de lui être défa-
vorable.

Nos résultats illustrent le fait que la probabilité qu’un allèle délétère soit absent dans la
population introduite augmente fortement suite au simple échantillonnage dans la population
d’origine. En supposant l’indépendance des loci, la multiplication des évènements d’introduc-
tion augmente d’autant la probabilité de réalisation d’une introduction particulièrement favo-
rable d’un poit de vue génétique. En d’autres termes, le cas très peu probable où la majorité
des allèles délétères a disparu lors de l’introduction devient réalisable si le nombre « d’essais »
d’introduction est suffisamment grand. Ceci est en accord avec les résultats empiriques de la
littérature, qui suggèrent que le nombre d’évènements d’introduction est positivement corrélé
à la probabilité de survie de la population. En cela, nos conclusions constituent une alternative
non exclusive aux hypothèses existantes qui proposent que les introductions successives favo-
risent les invasions au travers de l’augmentation de la diversté génétique et de l’atténuation
des effets de densité (voir la revue de Lockwood et al. 2005, et les références qu’elle contient).

Dans le même esprit, il est maintenant avéré que seule une fraction des introductions
correspond à une invasion réussie (Williamson et al. 1986, Williamson et Fitter 1996). Cette
fraction pourrait correspondre aux introductions qui, par « chance », ont diminué par purge
leur fardeau génétique au cours d’un goulot d’étranglement.

Intensité du goulot et invasions biologiques Les résultats de cette étude suggèrent que
ce seraient des goulots d’amplitude modérée, et de courte durée qui correspondraient aux
conditions les plus favorables pour purger des allèles délétères, sans pour autant augmenter
sensiblement leur probabilité de fixation. Un certain nombre d’hypothèses fortes ont été faites
dans cette étude pour aboutir à cette conclusion, en particulier pour relier la probabilité de
succès d’une invasion aux probabilités associées à la purge et à la fixation complète. Les ré-
sultats de cette étude sont néanmoins compatibles avec ceux des travaux expérimentaux qui
suggèrent qu’un goulot d’étranglement trop prolongé augmente le risque d’extinction, comme
chez la drosophile par exemple (Pekkala et al. 2012, mais voir aussi Swindell et Bouzat 2006),
et que le succès d’une introduction est faible si le nombre d’individus est trop réduit (par
exemple Lande 1988, Grevstad 1999a;b). De plus, ces conclusions correspondent à des condi-
tions réalistes d’introduction de populations de petite taille, suivie d’une augmentation rapide
de la taille de la population après une phase de latence de quelques générations. Notons que
nos résultats sont compatibles avec l’intensité du goulot qu’aurait subi la coccinelle asiatique
au cours de son introduction en Amérique du nord (NA =quelques milliers, NG ≈ 150 et
T ≈ 20 ; Facon et al. 2011b).
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A l’inverse, les conditions expérimentales utilisées dans le chapitre 2, à savoir une taille
efficace NG < 10 individus pendant deux générations (T = 2) correspondent à une forte pro-
babilité de fixation complète dans les générations qui suivent la fin du goulot d’étranglement,
ainsi qu’une forte probabilité de purge (cf. tableaux 3.2 et 3.1). De plus, pour les populations
de très petites tailles, on s’écarte fortement de l’hypothèse de l’équilibre de Hardy Weinberg
faite implicitement dans l’équation 3.1. Dans de telles conditions, le modèle a tendance à sous
estimer la séléction en cas de quasi-fixation, et à la sur-estimer en cas de purge quasi-complète.
En d’autre termes, on a tendance à sous estimer les probabilités associées aux cas extrèmes,
en particulier celles associées à la fixation complète. Toutefois ces biais ne remettent pas en
cause nos conclusions puisque nos résultats suggèrent déjà que les conditions de goulot trop
sévères tendent à augmenter fortement les probabilités de fixation complète.

Les résultats présentés ici sont malheureusement insuffisants pour conclure s’il est pré-
férable dans l’absolu qu’une population traverse un goulot de forte amplitude très bref ou
un goulot prolongé de faible amplitude pour augmenter le succès d’une introduction, et les
résultats d’études expérimentales ne fournissent pas non plus de réponse claire (Mikkelsen
et al. 2010, Kristensen et al. 2011).

La vitesse à laquelle une population de petite taille sortira d’un goulot dépend de sa
dynamique démographique. Cette dernière est souvent corrélée à la valeur sélective moyenne
dans la population. Si l’évènement d’introduction aboutit à la purge de la majorité des allèles
délétères dans la population, on peut alors s’attendre à ce que celle-ci voit sa valeur sélective
augmenter et échappe ainsi au vortex d’extinction. Elle pourra alors augmenter rapidement
en taille, et éviter ainsi la fixation par dérive des allèles qui n’auraient pas été purgés au
moment de la fondation. Notons que ces résultats sont compatibles avec une vision purement
écologique et démographique, qui prédit que la probabilité de survie d’une population est
positivement corrélée à sa taille (cf. l’effet Allee).

Une limite du modèle étudié dans ce chapitre est qu’il fait une simplification extrême de
la démographie en faisant l’hypothèse que la taille de la population peut passer d’une taille
efficace réduite à une très grande taille en l’espace d’une seule génération. Cette hypothèse est
cependant peu réaliste. En général, l’accroissement d’une population se produit suivant une
fonction exponentielle ou logistique (selon que la population soit ou non limitée par la capacité
biotique du milieu). Toutefois, si le taux de croissance démographique est suffisamment fort,
on s’attend à avoir des résultats similaires à ceux obtenus avec notre modèle.

Le taux de croissance est influencé par des traits d’histoire de vie. En particulier, un taux
de fécondité élevé est susceptible d’accélérer la vitesse à laquelle la population atteindra une
taille suffisante pour éviter de fixer des allèles délétères. La probabilité qu’une invasion se
produise suite à cette purge dépendrait donc à la fois de la pression de propagule et de la
capacité de la population a atteindre une grande taille rapidement. Nos résultats suggèrent
donc que les traits liés à la reproduction pourraient avoir des effets indirects non négligeables
sur la purge des allèles délétères et donc aussi sur la probabilité de succès d’une invasion.
Ceci renforce l’intérêt d’étudier ces traits dans le contexte d’une invasion biologique tel que
nous le verrons dans le chapitre suivant.
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4Biologie de la reproduction d’une

espèce envahissante

4.1 Introduction

Dans les chapitres précédents, nous avons porté notre attention sur la manière dont le
processus d’introduction, au travers d’un goulot d’étranglement, peut impacter le fardeau
génétique. Les traits liés à la reproduction peuvent aussi affecter la valeur sélective moyenne
dans une population, et donc contribuer au succès où à l’échec d’une invasion biologique. De
plus, comme je l’ai évoqué dans le chapitre introductif,ces traits sont sujets à une évolution
rapide et peuvent influencer en retour les processus démo-génétiques. Cet impact peut être
direct si l’évolution de ce trait aboutit à un accroissement démographique qui augmente les
chances d’échapper au vortex d’extinction ; ou indirect comme si elle favorise les effets d’un
goulot d’étranglement ou, au contraire, ceux de l’admixture.

Dans le cas de la coccinelle asiatique, un certain nombre de traits liés à la reproduction
sont susceptibles d’avoir subi une évolution rapide au cours de son invasion. Parmi ces chan-
gements évolutifs, certains sont susceptibles d’avoir un impact évident sur le succès de l’inva-
sion. Ainsi, plusieurs études suggèrent que les femelles de l’aire envahie sont plus fécondes
que celles de l’aire native, notamment chez la coccinelle asiatique (Facon et al. 2011b, Tayeh
et al. 2013). Toutefois, la fonction femelle n’est pas la seule à pouvoir évoluer rapidement. Le
succès reproducteur des mâles pourrait lui aussi montrer des signes d’évolution rapide suite
à une introduction. Cependant, les traits de reproduction des mâles n’ont que peu été étudiés
chez H. axyridis jusqu’à présent.

D’autres changements, moins évidents à première vue, pourraient néanmoins avoir in-
fluencé le succès de l’invasion. Un éventuel appariement sélectif (assortative mating) pourrait
ralentir voire empêcher toute admixture entre deux propagules d’origines différentes. D’autre
part, puisque la dépression de consanguinité est forte dans les populations natives mais ab-
sente des populations de l’aire envahie, on peut émettre l’hypothèse qu’un mécanisme d’évi-
tement de reproduction entre individus apparentés existe (car sélectivement avantageux) dans
les premières, et ait potentiellement disparu dans les secondes. Un tel changement comporte-
mental associé à l’absence de dépression donnerait accès à un plus grand nombre de parte-
naires reproducteurs aux individus vivant dans de petites populations envahissantes, au sein
desquelles l’apparentement moyen élevé réduirait autrement les chances de se reproduire. La
polyandrie pourrait, dans certains cas, être un atout pour conserver la diversité génétique au
sein d’une même ponte. Un tel comportement correspondrait à une stratégie de minimisa-
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tion des risque (bet-hedging) et pourrait, s’il est important, accélérer les effets de l’admixture
(Calsbeek et al. 2007, De Carvalho et al. 2010).

Il est impératif de comparer plusieurs populations de l’aire native de l’espèce avec plu-
sieurs populations de l’aire envahie, pour pouvoir mettre en évidence toute évolution liée au
processus d’invasion. Pour étudier les traits liés à la reproduction chez H. axyridis, j’ai donc
utilisé deux populations « natives » et trois populations « envahissantes » de cette espèce, pour
réaliser une expérience en conditions contrôlées. Le protocole mis en place avait pour but de
mettre des mâles provenant de populations différentes en compétition pour une femelle d’ori-
gine native ou envahissante, de mettre en évidence un éventuel évitement de reproduction
entre apparentés, et de (re)mesurer la fécondité des femelles dans les compartiments natifs et
envahissants.

Une des difficultés de ce type d’expérience est de mesurer le succès reproducteur des
mâles, qui dépend d’une part de la capacité de ces derniers à s’accoupler avec la femelle, mais
aussi de leur capacité à féconder ses œufs. On peut en effet séparer le succès reproducteur
pré-copulation, (correspondant à la détection de la femelle, à la compétition avec les autres
mâles, et à la copulation réussie) d’une part, du succès post-copulation (correspondant à la
compétition spermatique et la fécondation des ovules) d’autre part. La femelle peut aussi exer-
cer un choix de partenaire « classique » au cours de la première étape et un « choix cryptique »
dans la seconde. Pour tenter de dissocier ces deux étapes, et avoir accès au succès réalisé des
mâles (c’est à dire leur capacité à produire des descendants), j’ai d’abord observé le premier
mâle à s’accoupler avec chaque femelle, puis estimé le taux de fécondation de chaque mâle en
réalisant un test de paternité sur une portion des descendants de chaque femelle.

Les données de paternité ont également permis de comparer la promiscuité des femelles
natives et envahissantes en conditions contrôlées. Les conditions de laboratoire sont cependant
différentes des conditions naturelles, ce qui peut conduire à sur-estimer le nombre de pères
dans la descendance. Pour estimer le degré de promiscuité des femelles dans la nature, j’ai
donc complété l’approche expérimentale par des mesures de promiscuité de femelles captu-
rées dans différentes populations envahissantes. Cette approche, réalisée en collaboration avec
le Département de Biochimie et de Physiologie de l’Institut d’Entomologie de České Budějo-
vice (Republique Tchèque), a permis d’estimer le nombre de pères moyen des descendants
d’une femelle issue de deux populations européennes de H. axyridis. La capture d’individus
provenant d’une population Tchèque durant deux saisons différentes a aussi permis de mettre
en évidence des différences saisonnières de promiscuité des femelles dans l’aire envahie.
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4.2.1 Article 1

Increase of reproductive success and female reproductive investment in
invasive populations of the harlequin ladybird Harmonia axyridis. Lau-
gier G. J. M., Le Moguédec G., Tayeh A., Loiseau A., Osawa, N, Estoup A. et Facon B.
PLoS ONE, 2013

Voir les supplementary materials associés en annexe A.3.1.
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Introduction

Evolutionary processes and genetic attributes of invasive

populations may underpin their success in becoming established

in a new range [1–3]. Life-history traits associated with

reproductive strategy are potentially good candidates for rapid

evolutionary shifts during invasions [4], because reproductive

strategy affects population dynamics and genetic parameters that

can, in turn, have feedback effects on evolutionary processes [5–7].

Indeed, when species shift their range, they encounter a suite of

new selective pressures that may affect their reproductive strategy.

For instance, the lower population density at an expanding front

would be expected to select for higher fecundity, lower age at first

reproduction, or even a switch from outcrossing to selfing, all of

which increase the individual’s rate of reproduction [6,8,9]. Rapid

evolution towards higher levels of reproduction following invasions

may also result from a relaxation of selection for defence against

enemies in the invaded range [10,11]. In accordance with these

expectations, a number of studies have shown that invasive

populations can display increased reproductive efforts, have higher

levels of reproductive investment, shorter generation times or

higher selfing rates than native populations [6,10,12–17]. Repro-

ductive strategy can also influence the adaptive potential of

invasive populations. The purging of deleterious alleles and

admixture between populations are crucial determinants of the

fate of some invasions [18,19]. In particular, low effective

population sizes following the introduction should increase the

proportion of mating between relatives and thus decrease the

mean fitness of the population through inbreeding depression [20].

The response of a species to purging and admixture depends on its

mating regime. For example, high selfing rates may slow

admixture and accelerate purging, whereas multiple mating and

allogamy would be expected to have the opposite effect.

Our current understanding of evolutionary shifts in the

reproductive strategies associated with invasions is based largely

on plant species (e.g. [6,21,22]). Moreover, most studies have dealt

exclusively with female function (with no measurement of male

function), focusing particularly on female reproductive effort

[12,23,24]. Consequently, very little is known about the effects

of invasion processes on other aspects of reproductive systems,

including behavioural components, such as male-male competition

for access to females and sperm competition. In particular,

multiple mating (also referred to as promiscuous mating), although

taxonomically widespread, has never been investigated in this

context. Multiple mating is known to trigger the rapid evolution of

sexual traits [25]. It can provide females with many advantages,

such as ensuring fertilisation [26], the laying of larger numbers of

eggs [27], greater genetic diversity of the progeny [28,29] and

sperm quality selection [30]. Multiple mating also has major

evolutionary consequences for males [31], because the net

PLOS ONE | www.plosone.org 1 October 2013 | Volume 8 | Issue 10 | e77083

– 54 –



reproductive success of an individual male is determined by his

success in acquiring mates and copulating (i.e., mating success),

and by the number of eggs fertilised at each mating (i.e.,

fertilisation success). Multiple mating may also incur considerable

fitness costs, due to greater exposure to sexually transmitted

disease, predation, a decrease in lifespan or the risk of physical

harm to the female during copulation [32,33]. In species

displaying multiple mating, the reproductive success of both sexes

depends on processes occurring both before (pre-mating) and after

(post-mating) copulation [34].

In this study, we investigated the effects of invasion on

reproductive traits in a species with multiple mating as a major

reproductive strategy: the invasive harlequin ladybird Harmonia

axyridis Pallas. H. axyridis is native to Asia and was introduced into

North America and Europe as a biological control agent. It

subsequently became invasive and has spread rapidly worldwide,

with a complex invasion history involving admixture events in

particular [35,36]. H. axyridis displays multiple mating [37], the

storage by females of sperm from multiple males [38,39] and the

production of up to three generations per year [40]. Studies

comparing H. axyridis populations have indicated that this species

has undergone rapid evolution during the invasion process. Firstly,

invasive females have been shown to reproduce earlier than native

females [41]. Secondly, while native populations display inbreed-

ing depression, invasive populations do not, probably due to a

purging process during invasion [41]. As inbreeding depression

exerts a major selective pressure on the mating system, different

reproductive traits may evolve in invasive populations in this

species. However, it remains unclear whether any other aspects of

mating behaviour differ between invasive and native populations.

The aim of this study was to clarify this point by investigating

differences in reproductive success, for both males and females,

between native and invasive populations of H. axyridis. We

specifically aimed to determine whether (1) invasive males were

at an advantage, in terms of both mating success (probability of

being the first male to copulate) and fertilisation success (number

of offspring sired), (2) invasive females copulated with more males,

were more fecund and began to reproduce at younger age than

native females, (3) there was a potential interaction between male

and female origin (invasive vs. native) for these traits, and (4)

whether there was a difference in inbreeding avoidance between

native and invasive females.

Materials and Methods

Samples of H. axyridis
We used H. axyridis individuals sampled from five populations,

subsequently reared in laboratory conditions for three generations

to minimise maternal effects in mating experiments. Two of these

populations came from the native area and were sampled from

Beijing (China) and Fuchu (Japan). The other three populations

came from the invaded area, and were sampled in Quebec City

(Canada), Bataszek (Hungary) and Bethlehem (South Africa). The

sampling was conducted in public locations that did neither

require specific authorisation nor involve endangered or protected

species. The samples included at least 50 individuals of each sex

per population. All individuals were reared at 23uC, with 14:10

L:D and fed with an excess of ionised Ephestia khueniella eggs. We

used pieces of black cardboard, folded above the food, as

oviposition medium.

Mating trials
We investigated mixed groups of four males from invasive and

native populations mating with one female of either type, involving

a total of 129 virgin females and four times as many males (See

Table S1 in the supporting information). Females were set

individually in arenas (Petri dishes, 7 cm in diameter) into which

we had placed four virgin males the day before (see Figure S1 in

the supplementary materials for details). Setting the females into

the arena after the males ensured that the arenas were not

saturated with females pheromones at the start of the experiment.

The choice of the four males was inspired by a previous study

[41,42]. One of the males was a full-sib of the female, another was

an unrelated male from the same population, and the remaining

two males were from other populations, one native and the other

invasive. The males were identified by means of coloured dots

painted onto the elytra. The colour code was randomised to

prevent confounding effects of marking. All individuals had

emerged about 18 days before the experiment and had been kept

alone, ensuring that they were all of the same age, sexually mature,

but virgin [43,44].

Once all five individuals were present in the arena, we observed

them for one hour and recorded the identity of the first male to

engage in copulation (successful mounting, phase iv as described

by Obata [45]) with the female. The boxes were then left for

48 hours, during which time the individuals were allowed to

copulate freely, and the males were then removed and preserved in

ethanol for subsequent molecular analysis. Our experimental

design differs from mating trials involving the sequential mating of

a female with two different males, the second male being proposed

to the female after the end of copulation with the first male [46].

The design of our experiment did not allow such a high level of

control, and we only recorded the first mating. However, it better

reflects natural conditions for a promiscuous species with multiple

male partners available at the same time. It did allow free mating

between a female and four males over a 48-hour period, including

the possibilities of all males remating, not mating at all and

possible mate guarding behaviour [47]. The first male to mate

may, therefore, also have been the last. It has to be noted that our

paternity analyses confirm that H. axyridis displays multiple mating

[37] and the storage by females of sperm from multiple males.

Indeed, the 48-hour period is enough for multiple mating to occur

and most females (75%) in all populations studied mothered

offspring from several males (see Results).

Female reproductive investment
Female fecundity was assessed by checking the females for eggs

every two to three days after the start of the experiment, and for

23–24 days following their first clutch. Similarly to a previous work

[41], we followed the females for up to 63 days (corresponding to

the time required for 80% of the females to lay eggs). The

remaining females were assumed to be sterile or to have not mated

successfully. We recorded the date of the first clutch and the total

number of eggs laid during this period. Once counted, the egg

clutches were transferred to individual Petri dishes and fresh

oviposition medium was provided to the females. The hatching

rate was estimated for a mean of three clutches per female. Two of

these three clutches per female, laid at least 10 days apart, were

allowed to develop to the second larval stage, which was stored in

ethanol for subsequent molecular analysis.

Male reproductive success
Male mating success was estimated by the identity of the male

engaged in the first mating. Male fertilisation success was

evaluated by the number of offspring sired by each of the four

males for all studied females. We genotyped microsatellite loci in

up to eight larvae per clutch for the two clutches per female

allowed to develop to the second larval stage. We also genotyped

Reproductive Success in Invasive Populations
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all males and females. We used the eight most variable

microsatelite loci of those described by Loiseau et al. [48].

Paternity was assessed with PROBMAX software [49]. We found

no difference in paternity pattern between the early and late

clutches, which were therefore pooled for data analysis. Coupling

percentage paternity with the results of the mating trials allowed

distinction between mating success and fertilisation. It also allowed

the comparison of the realized paternity between different males

while controlling for first sperm precedence. The effective number

of fathers per female was calculated as Ef = 1/gi fi
2, where fi is the

frequency of paternity for male i.

Modelling and statistical analyses
We used classic parametric (t-test, Binomial GLM) and non-

parametric (Kruskal-Wallis rank-sum test) statistical tests to assess

statistical differences in female traits. We recorded the percentage

of egg-laying females, the daily fecundity of egg-laying females and

the hatching rate. These traits were analysed with respect to the

female origin (native vs. invasive) and the characteristics of the first

male copulating with the female or siring the majority of the

female’s offspring. The male characteristics considered were origin

and being a full sibling of the female concerned.

We studied male reproductive success by calculating the

probability of a male being the first to copulate, and its percentage

paternity among the offspring of the female as a function of his

characteristics and those of the female. The male characteristics

considered were origin (native vs. invasive), population, the

relatedness to the female (whether or not the male and the female

were full siblings) and, when applicable, involvement in the first

copulation. The female characteristics studied were origin (native

vs. invasive) and population. We also investigated the potential

effects of the body size (measured as the length of elytron) and

colour morph of both sexes in preliminary statistical treatments.

These two factors were found to have no significant effect (results

not shown) and were, therefore, not included in the factors

considered in the statistical models presented below.

As the explanatory variables were potentially subject to complex

interactions or nesting, we studied the response variable (i.e.

probability of first copulation and percentage paternity) by a

modelling approach. Males were in competition with each other

within each Petri dish, and the reproductive success of a given

male depended not only on his own characteristics, but also on

those of his competitors. The non-independence of the reproduc-

tive success of the individual males in each Petri dish precluded the

use of classical generalised linear models. The competition

between males in terms of copulation and percentage paternity

is essentially like a race between competitors. We therefore use

multinomial models classically used in competition analysis (e.g.

[50,51]). Our modelling approach is described in detail in the

supplementary materials. In brief, the probability of a given male

copulating with the female or being the father of the offspring in a

particular egg is a function of the characteristics of this focal male

with respect to those of the other males present in the arena. In

each round, four males ‘run to the finish line’ (mounting the

female), so the probability Pi,k of a male k winning a race in

‘arena’ i (a given Petri dish) depends on its ‘fitness score’ yi,k

relative to the other three males.

This probability can be written

Pi,k~
yi,kPK

k0~1 yi,k0
, K~4; yi,k§0 for all i, k;

and
X

kpi,k~1 for all i

Figure 1. Effect of the origin of the male on his probability of
being the first to copulate. Observed proportion of invasive males
being the first to copulate with native and invasive females. The red
dashed lines represent the proportion expected under the null
hypothesis.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.g001

Table 1. Statistical models of probability of being the first male to copulate.

Models df Log(L) Test statistic* P*

C0 null model 0 2166.4

C1 = origin 1 2161.5 X2
1 = 9.62 1.961023

C1.2 = population 4 2160.5 X2
3 = 2.05 0.56

C2 = origin: R origin 2 2161.5 X2
1 = 0.03 0.86

C2.2 = origin+= origin : R population 5 2159.3 X2
3 = 4.44 0.22

C3 = origin+sibling` 2 2158.2 X2
1 = 6.7 9.661023

C4 = origin+sibling`: origin 3 2157.7 X2
1 = 0.94 0.33

C4.2 = origin+= sibling+sibling` : population 6 2156.2 X2
3 = 6.32 0.097

*Test statistics and P-values from Chi-squared tests of the differences of log likelihood.
`Whether or not the male was a full sibling of the female. Colons represent interaction factors, according to the conventions of the R language.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.t001
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where the score yi,k can be generally written as

yi,k~exp
XT

t~1
mt,k

� �

with mt,k the effect of factor ti,k (including interaction factors) for

male k in arena i.

Starting with a null model in which each male has the same

probability of success, we then added the effects (or interactions of

effects) to be tested. Comparing nested models with likelihood

ratio-tests allowed testing if each effect or interaction of effects

improves the model [52]. For the relevant models, confidence

intervals were calculated with bootstraps of 2,000 samplings and

used to test separately the effects that would otherwise been

confounded.

The R software [53] was used for both the classical statistical

analysis and the modelling approach.

Results

Male reproductive success
During the first hour of the experiment, 93% of females

engaged in copulation (see Table S1, and Dataset S1 in the

supporting information for details). We analysed the traits of the

males only for these females.

Invasive males tend to be the first to copulate. In our

experimental design, native females were presented with three

native males and one invasive male each, so 25% of first

copulations would be expected to be with the invasive male if

mate choice were random. Conversely, invasive females were

presented with one native male and three invasive males, so 75%

of first copulations would be expected to be with invasive males in

a context of random choice. We found that 40% of native females

and 85% of invasive females first copulated with an invasive male

(Figure 1), regardless of the population of the male (see Table S1 in

Table 2. Estimated effects in models of probability of being
the first male to copulate.

Models Estimate P(x?0){

C1 xinvasive= = 0.67 **

C3 xbrother = 0.51 *

xinvasive= = 0.70 **

C4.2 xbrother:japan = 1.11 -

xbrother:hungary = 20.01 NS

xbrother:canada = 0.37 NS

xbrother:S.africa = 0.33 NS

xbrother = 0.16 NS

xinvasive= = 0.80 *

{Significance code for probability of the effect estimate being different from
zero (the effect taken as a reference), using a bootstrap of 2,000 replicates.
**P#0.01;
*P#0.05;
- P#0.1;
NS P.0.1.
Colons represent interaction factors in accordance with the conventions of R
language. Only relevant models are presented.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.t002

Figure 3. Effect of the origin of the male on his percentage
paternity. Average observed percentage paternity of each invasive
male copulating with a native or an invasive female.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.g003

Figure 2. Proportion of females that engaging in a first copulation with an invasive male (A) or with their brother (B). The red
dashed lines are the proportions expected under the null hypothesis (random mating). In panel B, the proportion is calculated for the females first
copulated with a male of the same origin (native vs. invasive) only. Chi: China, Jap: Japan, Hun: Hungary, Can: Canada, SAf: South Africa. doi:10.
1371/journal.pone.0077083.g002
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supporting information). Our modelling-based analysis indicated

that being invasive had a significant effect on the model likelihood

of being the first male to copulate (P = 1.961023, Table 1, model

C1). The estimated effect was positive and significantly different

from zero (Table 2, model C1), and no significant difference in

estimated effect was found between native and invasive females

(P.0.1, Table 1, model C2) or between populations (Figure 2A;

Table 1, models C1.2 and C2.2).

Invasive males have a higher percentage paternity. According

to the null model, each male should sire 25% of the female’s offspring.

However, we found that invasive males sired, on average, 41% of the

offspring when mating with a native female, and 29% of the offspring

when mating with an invasive female (Figure 3A). As invasive males are

more likely to mate first, we used our statistical modelling approach to

take the advantage of being the first male to mate into account (Table 3,

model P1), then estimated the effect of being invasive on his percentage

paternity among the offspring. The inclusion of an effect of being invasive

significantly improved the model (P =7.7610216, Table 3, model P3),

and this effect was positive and significant (Table 4, model P3), although

smaller than that of being the first male to copulate. Allowing different

estimations between male populations significantly improved the model

(Table 3, model P3.2). However, the pattern with two categories of males

(Native vs. Invasive) was mainly found again, except that South African

males were not significantly different from native ones (Table 4, model

P3.3).

There was no significant difference in the effect of being an

invasive male between native and invasive females (Table 3, model

P4). Allowing the effect of being invasive to differ between female

populations significantly improved the model, (Table 3, model

P4.2) but the differences between populations were not significant

(Table 4, model P4.2).

Does inbreeding avoidance occur?
Females do not avoid copulation with their brothers. Acco-

rding to the null model 25% of the females should first copulate with

their brother. We found that 34% of native females and 37% of the

invasive females first copulated with their brother. Once the advantage of

being invasive was taken into account by the model, being a full sibling

was found to have a significant effect on the probability of being the first

male to copulate (P = 9.661023; Table 1, model C3). The estimated

effect of being a full sibling was positive and significant (Table 2, model

C3). The model was not improved by allowing differences between

native and invasive females (Table 1, model C4).

The Japanese females tended to be more likely to mate with

their brothers than were the females of other populations

(Figure 2B; Tables 1 and 2, model C4.2). This trend was only

marginally significant, but this study lacked statistical power for

analyses at the population scale. However, if we fitted the model to

the data without the Japanese population (equivalent to model C3

in Table 1), the effect of being a full sibling was not significant

(data not shown).

Percentage paternity of brothers. According to the null

model, each male would be expected to sire 25% of the female’s

offspring. We found that the brothers of the females sired, on

average, 2663% of the female’s offspring, with each of the other

three males siring, on average, 2560.1% of the offspring. This

direct result does not take into account the effects of being the first

male to copulate and being invasive into account.

Including the effect of being the female’s brother in model P3, in

which these effects were already present, significantly improved

the model (P = 0.032, Table 3, model P5). The estimated effect was

negative, but was not significantly different from zero (P.0.1,

Table 4, model P5), indicating a slight disadvantage of being the

female’s brother in terms of paternity success. The model was not

improved by allowing the effect of being the female’s brother to

differ between native and invasive populations (Table 3, model

P6), but the model was improved by allowing this effect to differ

between populations. However, the differences between popula-

tions were not significant (Table 4, model P6.2).

Female reproductive investment
Invasive females are more fecund and lay eggs earlier

than native females. During the first hour of the experiment,

92% of native females and 95% of invasive females engaged in

copulation. This difference is not significant (Fisher’s exact test

P = 0.71). Females that did not mate during the first hour laid

significantly fewer eggs than those that did (P = 0.02, Table 5).

Native females laid their first clutch 1362.7 days after the start of

the experiment, whereas invasive females started laying after only

2.260.5 days (Wilcoxon rank-sum test P = 6.4361027, Table 5;

and Figure 4A). Native females laid fewer eggs than invasive

females during the period studied (mean 6 SEM = 17.762.1 and

Table 3. Statistical models of percentage paternity.

Models df Log(L) Test statistic* P*

P0 null model 0 21255

P1 first{ 1 2990.1 X2
1 = 530 3.56102117

P2 first{+R origin 2 2980.6 X2
1 = 18.98 1.361025

P2.2 first{+first{ :R population 5 2886.1 X2
3 = 140.94 2.4610230

P3 first{+= origin 2 2957.6 X2
1 = 64.9 7.7610216

P3.2 first{+= population 5 2942.6 X2
3 = 30.122 1.361026

P4 first{+= origin: R origin 3 2956.6 X2
1 = 2.03 0.15

P4.2 first{+= origin+= origin : R population 6 2886.1 X2
4 = 143.0 6.5610230

P5 first{+= origin+sibling` 3 2955.3 X2
1 = 4.59 0.032

P6 first{+= origin+sibling`: origin 4 2955.3 X2
1 = 0.08 0.78

P6.2 first{+= origin+= origin+sibling`: population 7 2892.5 X2
3 = 125.5 3.1610227

*Test statistics and P-values from Chi-squared tests of the differences of log likelihood.
{Whether or not the male was the first to copulate with the female.
`Whether or not the male was a full sibling of the female. Colons represent interaction factors, according to the conventions of the R language.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.t003
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22.761.6 eggs per day for native and invasive females, respec-

tively). This difference is significant (Kruskal-Wallis rank-sum test

P = 0.041, Table 5) and can be broken down into a trend towards

higher proportions of egg-laying females within invasive popula-

tions and a trend for these females to lay more eggs per day

(Figure 4B). These trends were not significant when considered

separately (p.0.05; Table 5). We found no significant difference in

hatching rate between native and invasive females (0.760.03 for

both native and invasive females, Table 5). No significant

difference was found between populations within status for any

of these traits (data not shown).

Multiple paternity of offspring. Most of the females

producing larvae that survived to the second larval stage (75%)

mothered offspring from two to four different males. Invasive

females were fertilised by a significantly larger number of fathers

(2.1860.13 an mean 6 SEM = 1.6260.14 fathers for invasive and

native females, respectively; Kruskal-Wallis rank sum test:

X2
1 = 9.48, P = 2.0761023). We found no significant difference

between native populations. The Hungarian females mated with

slightly more individuals than other invasive ones, but the

difference was only marginally significant (Kruskal-Wallis rank

sum test: X2
2 = 5.95, P = 0.05). Invasive females also were fertilised

by a higher effective number of fathers than native females

(1.6860.10 and mean 6 SEM = 1.3260.09 effective fathers for

invasive and native females, respectively; Kruskal-Wallis rank sum

test: X2
1 = 8.58, P = 3.461023). We found no significant difference

between invasive populations. The Japanese females had offspring

from slightly more effective fathers than Chinese ones, but the

difference was only marginally significant (Kruskal-Wallis rank

sum test: X2
1 = 3.93, P = 0.05).

Influence of males on female fecundity. Among females

laying viable eggs, fecundity was higher if the principal father was

a full sibling, for invasive females (mean 6 SEM = 30.062.2 eggs

per day for females whose brother sired most offspring, and

18.061.5 for other females, P = 3.661023, Table 6), but not for

native females (mean 6 SEM = 22.362.9 eggs per day for

brothers, and 15.962.3 for other males, P.0.1; Table 6).

Although significant in South African and Hungarian females,

this differences was not significant for the Canadian female

(P.0.1). The origin (invasive/native) of the first male to copulate

or the principal father of the offspring had no effect on any other

female trait (male factors in Table 6).

Discussion

Our results show that invasive populations display changes in

both male and female traits associated with reproductive strategy,

whose are expected to be selected for during a biological invasion

[4,54].

One of the key results of this study is that invasive males have a

higher probability of being the first to copulate with both native

and invasive females. This result indicates the absence of

assortative mating [55] with respect to native/invasive origin

and population. The advantage of invasive males over native ones

may reflect a more active reproductive behaviour, a better ability

to detect and locate females or a greater locomotive ability [56–

58]. Indeed, despite of the small size of the arenas, many females

ran away from males for a few minutes before accepting

copulation. Hence, males with greater locomotory behaviour

had more chance to be the first to detect the female than males

that stayed still.

Early in the invasion process (and continually at the invasion

front) population density is low, reducing the probability of mate

encounters (an aspect of the Allee effect, see Elam et al. [59], for

example). Higher levels of male sexual activity increase the

chances of finding and mating with a female, and are therefore

expected to be selected for during invasions [60].

We also found that invasive males have the advantage of siring a

greater percentage of the offspring. Moreover, although we found

a strong sperm precedence for the first male to copulate (Tables 3

and 4 of this article and figure S2 in supporting information),

invasive males sired a greater proportion of the offspring than

native ones, even if they were not the first to copulate. This

suggests that invasive males outperform native males in terms of

both sperm defence and offence [61,62] This feature might come

from invasive males producing higher quality, more competitive

sperm [63], or larger ejaculates that might dilute or displace the

Table 4. Estimated effects in models of percentage paternity.

Models Factor Estimate P(x?0){

P1 first copulation 1.29 **

P2 first:invasiveR 0.51 NS

first copulation 1.17 **

P2.2 first:japaneseR 20.28 NS

first:hugarianR 20.69 NS

first:canadianR 20.76 NS

first:S.africanR 20.60 NS

first copulation 1.78 **

P3 first:invasive= 0.59 **

first copulation 1.24 **

P3.2 first copulation 1.23 **

japaneseR 0.28 NS

hungarianR 0.98 **

canadianR 0.86 **

S.africanR 0.46 NS

P4.2 invasive=:japaneseR 21.04 NS

invasive=:hungarianR 20.68 NS

invasive=:canadianR 20.43 NS

invasive=:S.africanR 0.56 NS

invasive= 0.99 -

first copulation 1.23 *

P5 brother 20.15 NS

invasive= 0.58 **

first copulation 1.26 **

P6.2 brother=:japaneseR 1.21 NS

brother=: hungarian R 1.09 NS

brother =: canadian R 0.88 NS

brother =: S.african R 0.51 NS

brother 20.92 NS

invasive= 0.57 **

first copulation 1.25 **

{Significance code for probability of the effect estimate being different from
zero (the effect taken as a reference), using a bootstrap of 2,000 replicates.
**P#0.01;
*P#0.05;
- P#0.1;
NS P.0.1.
Colons represent interaction factors in accordance with the conventions of R
language. Only relevant models are presented.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.t004
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sperm of previous males [46,64]. Alternatively, females might

exert directional post-copulation sexual selection in favour of

invasive males [25]. Wang Su et al. [65] previously suggested that

H. axyridis might display cryptic female choice. Unfortunately, our

experiments do not allow testing any of these (non-exclusive)

hypotheses and further experiments are needed to do so.

Regardless of the mechanisms involved, our results are consistent

with selection for more sexually competitive males as expected

during the invasion process, because the populations densities,

although low in the early stages of an invasion can be very high at

the outbreak in later stages [66].

This pattern of higher percentage paternity was found for all

invasive males, even though it was less pronounced in South

African males. Although all these populations are genetically very

close (data not shown), a certain amount of variation between

invasive populations was indeed expected, because all the

populations used in this study have a different invasion scenario

[36], and thus possibly different density histories. Unfortunately,

information on densities in these populations is scarce if any.

Moreover, with only 2–3 populations of each type, the experiment

was not designed to test any effects at population level, and such

result should be interpreted with caution.

Native and invasive populations also differed in terms of female

reproductive traits. This result provides an additional evidence,

monitored over a longer period of time, for greater fecundity,

beginning earlier in invasive females of H. axyridis (see Facon et al.

[41] for initial evidence of this). At least in the early stages, invasive

populations are typically in a state of demographic disequilibrium,

with little or no regulation by density [67]. This demographic

setting may result in the selection for higher levels of fecundity and

on earlier onset of reproduction, both of which would accelerate

population growth [8].

Invasive females were also fertilised by both a higher total

number of fathers and a higher effective number of fathers. This

may be the result of a post-copulation selective mechanism. Note

that this result may also be at least partly due to our experimental

design in which invasive females were presented with one native

male and three invasive (therefore more competitive) males,

whereas native females were presented with three native males and

one invasive male. A higher number of effective fathers would

Figure 4. Fecundity traits of native and invasive females. A: Distribution of the time to first clutch after the presentation of native and
invasive females to the males. The difference between the mean times to first clutch of native and invasive female is significant (Table 5). B:
Distribution of the mean number of eggs per day laid by a native and by an invasive female. The means for native and invasive females are
significantly different (see Table 5).
doi:10.1371/journal.pone.0077083.g004

Table 5. Statistical tests of the effects of female factors on female traits.

Effects Response variable Values (% or mean ± SE) Type of test Test statistic Probability

Female factors

R copulation* R eggs laid daily
(eggs/day)

copulation: 9.264.5; no
copulation: 21.561.4

Kruskal-Wallis rank
sum test

X2
1 = 5.3 0.0213

R origin daily fecundity (eggs/day)

- all R native: 17.762.1; invasive:
22.761.6

Kruskal-Wallis rank
sum test

X2
1 = 4.170 0.0415

- only egg-laying R native: 24.462; invasive:
26.461.5

F test F = 0.70 0.4042

R origin % of egg-laying R native: 72.5%; invasive: 85.7% Likelihood Ratio Test X2
1 = 3.32 0.070

R mean hatching rate native: 0.67360.034; invasive:
0.65760.027

Kruskal-Wallis rank
sum test

X2
1 = 6.04 0.6628

Time to first clutch (days) native: 13.362.7; invasive:
2.260.5

Kruskal-Wallis rank
sum test

X2
1 = 24.8 6.3261027

*Whether or not copulation occurred during the first hour of the experiment.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.t005
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ensure greater genetic diversity in the offspring of every single

female [68]. This kind of bet-hedging strategy might make

admixture more efficient and could be a key element of adaptation

to new environments [68,69], especially in the context of a

biological invasion, where genetic diversity that may have

decreased during the introduction process could be restored

[18,70].

Finally, we were interested in determining whether native and

invasive individuals displayed different levels of inbreeding

avoidance. Facon et al. [41] found that native populations of H.

axyridis displayed inbreeding depression, whereas invasive popula-

tions did not, probably due to the occurrence of a purging process

during invasion. Although we expected direct inbreeding avoid-

ance behaviour to occur, at least in the native populations, this

study provided no evidence of such mechanism in H. axyridis. On

the contrary, we found that the brothers of the females tested had

a slight, but significant advantage over the other males, increasing

the likelihood of copulating first with their sisters, in both native

and invasive populations. This advantage might only genuinely

exist in the Japanese population studied, but we cannot tell if it

reflects a particular feature of the Japanese population as we used

only two native populations. Regardless, we found no trend for

individuals to avoid copulation with siblings in any population,

and the weak negative impact of kinship on paternity did not seem

to be strong enough to be considered as an actual direct

mechanism of inbreeding avoidance. The probability of encounter

of a sibling may be low in the field, for instance, if dispersal occurs

before sexual maturity [71,72] as it occurs in H. axyridis [73]. This

might explain why H. axyridis individuals have no mechanisms for

preventing copulation between full siblings in the conditions of our

experiment. Besides invasive females are, on average, more fecund

when fertilised with their brothers contrary to native ones. This

result could be linked with the absence of the cost imposed by

inbreeding depression in invasive populations [73], and might be

explained by kin selection in a context of mate limitation such as

expected in the first steps of invasion or at the invasion front.

In conclusion, reproductive traits are expected to evolve during

the invasion process as a result of changes in population densities

and selective pressures. Our study shows that invasive populations

of Harmonia axyridis display higher levels of reproductive investment

in both males and females. Interestingly, we found no major

interaction between male and female origin on the probability of

copulation or its outcome. Invasive males and females have thus

higher reproductive success regardless of the origin of their

partner. This result matches well the theoretical expectations in

this particular evolutionary context [4,54]. Contrary to expecta-

tions [41] we found no evidence of inbreeding behaviour during

pre- nor post-copulation competition processes in native or

invasive populations, suggesting that another mechanism would

exist at least in native populations [74]. More work is needed to

test this assumption. We hope that this study will stimulate further

research into the evolution of reproductive strategy and associated

traits during invasion processes.

Supporting Information

Table S1 Summary table of the copulation results. * Population

of origin: Chi: China, Jap: Japan, Hun: Hungary, Can: Canada,

SAf: South Africa. { Number of females that laid eggs. { Number

of which copulated with their brother first. " Number of females

with viable eggs. 1 Number of females with genotyped larvae. The

last three columns only include females that copulated during the

first hour, i.e. for which first copulation data were available.

(DOCX)

Figure S1 Design of the mate choice experiment. Each

female was placed in a Petri dish containing four males: a full

sibling, another unrelated male from the same population and two

males from other populations, one native and one invasive. The

identity of the first male to mount the female was recorded during

the first hour and the insects were then left to copulate freely for

the next 47 hours. The males were then removed and the females

were left alone for 23 days after the laying of the first clutch of

eggs. During this period, female fecundity was recorded and the

hatching rate of the eggs was estimated from at least one early and

one late clutch. The paternity of eight second-instar larvae was

assessed by molecular analysis, in two clutches laid at least 10 days

apart.

(TIFF)

Table 6. Statistical tests of the effects of male factors on female traits.

Effects Response variable Values (% or mean ± SE) Type of test Test statistic Probability

first{ = origin % of egg-laying R native: 93%; invasive: 97% Pearson’s Chi-squared test X2
1 = 0.084 0.777

major` = origin R daily fecundity (eggs/day) native: 25.061.9; invasive:
25.361.6

Kruskal-Wallis rank sum testX2
1 = 0.043 0.835

R mean hatching rate native: 0.6960.03; invasive:
0.6960.02

Kruskal-Wallis rank sum testW = 885 0.929

first` = sibling % of egg-laying R brother: 86%; other: 81% Pearson’s Chi-squared test X2
1 = 2.297 0.586

major{ = sibling R daily fecundity (eggs/day)

- all R brother: 30.062.2; other:
18.061.5

Kruskal-Wallis rank sum testX2
1 = 11.6 6.761024

- native R brother: 22.362.9; other:
15.962.3

Kruskal-Wallis rank sum testX2
1 = 1.6 0.21

- invasive R brother: 32.862.5; other:
19.661.9

Kruskal-Wallis rank sum testX2
1 = 9.83 1.761023

R mean hatching rate brother: 0.6460.04; other:
0.6760.02

Kruskal-Wallis rank sum testX2
1 = 1.2 0.27

{First male to copulate with the female.
`Male siring most of the female’s offspring.
doi:10.1371/journal.pone.0077083.t006
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Figure S2 Effect of being the first male to copulate with
a given female on percentage of paternity within the
female’s offspring. A: Observed percentage paternity of the

first male to copulate with native and invasive females. Red dashed

lines are the values expected under the null hypothesis. B: Model

estimates of the effect of being the first male to copulate with a

female on percentage paternity, with corresponding 95% confi-

dence intervals. The expected effect with the null model is zero for

both native and invasive females. The effect is significant in both

cases, but the difference between native and invasive females is not

significant (see models P1 and P2 in Tables 2 and 4).

(TIFF)

Dataset S1 Experimental data used in this study. This

spreadsheet contains the results of the copulation experiments as

well as the paternity assignment obtained from microsatellite

genotypes.

(ODS)

Appendix S1 Details of the statistical model of compe-
tition.

(DOCX)
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Chapitre 4. Biologie de la reproduction d’une espèce envahissante
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mological Research, (Soumis).

– 64 –



1 

 

Polyandry in wild-caught ladybirds Harmonia 

axyridis (Coleoptera: Coccinellidae) 

Mona Awad
1,3

, Guillaume J. M. Laugier
2
, Anne Loiseau

2
, Oldřich Nedvěd

1,3
 

1
Faculty of Science, University of South Bohemia, Branisovska 31, 37005 Ceske 

Budejovice, Czech Republic; 
2
CBGP UMR1062 INRA, Montpellier, France 

3
Institute of Entomology, Academy of Sciences of the Czech Republic, Branisovska 

31, 37005 Ceske Budejovice, Czech Republic 

 

*Corresponding author: Oldřich Nedvěd, Faculty of Science, University of South 

Bohemia, Branisovska 31, 37005 Ceske Budejovice, Czech Republic; 

nedved@prf.jcu.cz 

 

 

Abstract 

Polyandry influences patterns of gene flow and levels of genetic diversity in animals 

and has implications for sexual conflict over mating. Despite this, surprisingly few 

studies of insects have quantitatively estimated levels of polyandry in the wild. 

Ladybird beetles are sexually very active and promiscuous, raising a question of the 

evolutionary importance of their multiple mating behaviour and mating before 

overwintering. We investigated the level of polyandry in a European invasive 

population of the ladybird Harmonia axyridis before and after overwintering. Our 

study using eight microsatellite loci provides the first direct evidence that females of 

H. axyridis are highly polyandrous in the wild and that they not only mate multiple 

times but also use the sperm from multiple males to fertilize their eggs. Three types 

of values (minimum number of males, estimated number of males and effective 

number of males contributing to progeny) were about two times higher in the spring 

sample (2.9, 5.2, 3.1), in the peak of their reproduction period, than in preceding 

autumn sample (1.6, 2.8, 1.6) of the same generation in the Czech Republic. Values 

found in spring sample from southern France were smaller (1.8, 2.3, 1.5) probably 

due to lower population density in the front of invasion. 

 
Keywords: promiscuity; paternity; multiple mating; fertilization; overwintering; 

reproduction 
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Introduction 

Knowledge of the genealogical relationships 

among individuals in a population is 

important in many research areas, mainly 

social behaviour, mating systems, and 

reproductive allocation in animals. Direct 

observation of all female matings in the wild 

is logistically difficult and sometimes 

underestimates true values. Conversely, 

polyandry does not necessary imply multiple 

paternity. In addition to vertebrates, mating 

systems and mating behaviour in the wild 

are well studied in insects (Thornhill & 

Alcock, 1983; Choe & Crespi, 1997; 

Simmons, 2001). As such, insects have 

played an important role in developing and 

testing ideas about sexual selection and 

sexual conflict (Arnqvist & Rowe, 2005, 

Chapman, 2006; Haapaniemi & Pamilo, 

2012).  

In addition to natural selection, Darwin 

(1871) explained some characteristics of 

organisms as a result of sexual selection 

through male competition and female choice. 

The first species, in which heritable 

preference of some females for males of 

particular genotype (melanic colouration) 

was described, was the two spot ladybird 

(Adalia bipunctata) (Majerus, 2009). 

Assortative mating was observed also in 

H. axyridis and it varied in seasonal cycles 

(Wang et al., 2009). 

Multiple mating 

One aspect of reproduction is the number of 

times female mates, and whether those 

matings are with the same or different males 

(i.e. multiple mating vs. true polyandry). The 

level of polyandry is an important variable 

for understanding the role of females in 

mating competition, including post-mating, 

pre-fertilization competition (Eberhard, 

1996). Female multiple mating is prevalent 

in nature, even when males provide no 

material benefits such as food or parental 

care to females (Arnqvist & Nilsson, 2000). 

Multiple mating in such cases is unexpected 

because it carries costs such as energy and 

time spent for mating (Watson et al., 1998). 

There is increased risk of predation, 

parasitization and infection during mating 

(Yasui, 1998) and decreased longevity 

(Omkar & Mishra, 2005).  

Ladybird reproductive biology 

The reproductive biology of ladybirds is 

characterized by highly promiscuous males 

and females (Hodek & Ceryngier, 2000). 

Female ladybirds, like many other insects, 

store the sperm in spermatheca. Following 

multiple mating, the spermatheca contains 

contribution from different males, and the 

sperm have to compete for the opportunity to 

fertilize the eggs. Females need to mate only 

at such a frequency as to ensure satisfactory 

fertilization rate. It was demonstrated in 

experiments that females of ladybird 

Harmonia axyridis (Pallas) collected at the 

overwintering sites before hibernation 

contained a sufficient amount of sperm to 

fertilize their eggs for at least three months 

without further access to males (Awad et al., 

2013). However, females of Adalia 

bipunctata (L.) mate about 10 times more 

than needed for fertilization of all their eggs 

(Majerus, 2009). Such behaviour may 

represent a bet-hedging strategy and 

provides conditions for sperm competition.  

From 12 to 41% of the overwintering 

females of H. axyridis in the USA, North 

Carolina (Nalepa et al., 1996) and 20 to 60% 

of the autumn females in the Czech Republic 

(Nedvědová et al., 2013) were mated and 

had a full spermatheca. Individuals of a 

number of other ladybird species also mate 

before diapause in autumn but do not lay 

eggs until the next spring: 28 to 47% of 
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Coccinella septempunctata L. females had 

sperm in their spermatheca at overwintering 

site (Ceryngier et al., 1992; Hodek & 

Ceryngier, 2000; Ceryngier et al., 2004). In 

Coccinella quinquepunctata L., the 

proportion of fertilized females was low 

(10%) in September, but high (80%) in 

January (Hodek & Ceryngier, 2000), 

indicating that females mated at the 

overwintering sites. Two of 15 diapausing 

females of Adalia bipunctata in Belgium had 

stored sperm (Arnaud et al., 2003).  

Multiple mating and paternity in Adalia 

bipunctata 

Early studies on paternity in ladybirds relied 

on genetic markers visible as phenotype of 

the adults, namely the colour pattern in 

polymorphic A. bipunctata (de Jong et al., 

1993, 1998). A conclusion of precedence of 

the last male in the early study was rejected 

in the later one. 

Multiple paternity was also observed in 

A. bipunctata in the field (de Jong et al., 

1998). The proportion of individuals of the 

respective colour forms differed from the 

ratio expected by the rule of Mendel (1866) 

if the last male (whose phenotype was 

known) sperm prevailed. However, the 

number of potential fathers was not 

estimated.  

Multiple mating and paternity in 

Harmonia axyridis 

Direct observation of marked individuals of 

H. axyridis in the field in Japan probably 

underestimated their mating frequency – 

only 14% of individuals were observed 

mating multiple times and 3–4 matings were 

rare in both the spring and summer 

generations (Osawa, 1994). Such 

observations also do not show how many 

fathers will contribute to the progeny.  

Multiple fertilization in field-collected 

females of H. axyridis in spring in Japan was 

indirectly measured by comparison of 

variances of frequencies of alleles defining 

colour pattern within and among progeny 

from individual egg clutches (Ueno, 1996). 

The procedure described by Wilson (1981) 

indicated 3.8 fathers per egg clutch. The 

model makes an assumption that sperm from 

all males contributes equally to the progeny, 

which underestimates the real number of 

fathers. Further source of underestimation 

was using only a single egg clutch from each 

female. 

Precedence of the last of two males (P2-

value) was estimated as 0.55 in laboratory 

experiment but proportions of usage of 

sperm from more than two males were not 

studied (Ueno, 1994). A variety of models of 

sperm displacement in H. axyridis was tested 

and it was concluded that a flushing 

mechanism was included. The prevalence of 

progeny of an individual male thus should be 

controlled by ejaculate size and order of the 

male.  

Molecular methods in paternity 

estimation  

Molecular genetic studies used for paternity 

analysis in ladybirds were reviewed by 

Sloggett and Honěk (2012). These have 

included allozyme analysis (Ransford, 

1997), Restriction Fragment Length 

Polymorphism and Amplified Fragment 

Length Polymorphism (Haddrill, 2001), and 

microsatellite analysis (Haddrill et al., 2008). 

These studies were all limited to A. 

bipunctata.  

Microsatellites loci with their high allelic 

diversity within wild populations are 

particularly useful markers for studies of 

multiple mating and levels of promiscuity. 

Haddrill et al. (2008) used three extremely 

variable microsatellite loci to study mating 
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frequency and paternity in A. bipunctata and 

estimated the number of fathers for 

individual egg clutch as 2.5–3.5.  

Aim of the study 

We estimated the level of polyandry 

(frequency of mixed paternity broods and the 

number of fathers contributing to mixed 

paternity broods) in ladybirds in the field. To 

avoid some of the weaknesses of methods 

mentioned above, we used eight highly 

variable microsatellite loci for genotyping 

the progeny of wild-caught females, 

analysing two egg clutches separately. We 

compared two geographically distant 

populations of the alien invasive ladybird 

H. axyridis to see the importance of distinct 

invasion history on the pattern of paternity. 

We also compared two samples within one 

population which differed in the season of 

sampling to estimate the importance of 

mating of ladybirds before overwintering.  

Materials and Methods 

H. axyridis was first recorded in the Czech 

Republic in 2006 (Brown et al., 2008a; 

Špryňar, 2008), and in 2009 it has been 

observed in most areas of the country 

(Nedvěd, 2009). It has two to three 

overlapping generations per year; late adults 

emerge in October and November when a 

heterogeneous population flies to 

overwintering sites. Peak breeding is in early 

June. In south-eastern France, this species 

established recently (about 2010; Ternois et 

al., 2012).  

Collecting and storage of beetles 

In October 2011, migrating adults of H. 

axyridis were collected in České Budějovice, 

South Bohemia, Czech Republic 

(48°58'38"N, 14°27'03"E) on building walls. 

Beetles were stored in single-sex groups in 

Petri dishes at 5–7°C. The dishes were lined 

with wet filter paper. This group is called 

autumn sample. 

In May 2012, reproducing females of H. 

axyridis were collected on ornamental 

shrubs in České Budějovice (48°59'21"N, 

14°27'10"E). The beetles were individually 

separated into Petri dishes at 20°C. This 

group is called spring sample. 

A French sample (30 females) was 

collected on an ornamental tree (Albizia sp.) 

in a residential area near Montpellier, 

Languedoc-Roussillon, France (43°40'30"N; 

3°51'7.76"E) in June and July 2011. 

Individuals were sexed in the field and 

females were brought to the CBGP 

laboratory of Montpellier. 

Breeding 

Thirty females from each of the two Czech 

samples (autumn and spring) were randomly 

selected and were housed individually in 

9cm Petri dishes at 20°C and a 16L:8D 

photoperiod. They were fed with excess of 

pea aphids (Acyrthosiphon pisum). Eggs 

were collected daily and larvae from the first 

and fifth clutches laid by a given female 

were raised to the fourth instar at the same 

conditions. Larvae were then killed and 

preserved in ethanol and stored at –20 °C for 

molecular analysis. Females were also 

frozen until DNA extraction. Females that 

did not lay any eggs or laid unfertilized eggs 

were discarded. We used all 30 females from 

each sample and eight larvae from both the 

first and the fifth egg clutches of each female 

for the subsequent analysis.  

Females from the French population 

were placed individually in Petri dishes of 

5cm diameter and fed with excess ionised 

Ephestia kuehniella eggs. Eggs from the first 

clutch were collected. A second clutch was 

collected ten days later. Larvae from all 

these clutches were reared until the second 

larval stage in the same conditions (except 
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9cm dishes), then killed and stored in 

ethanol for molecular analysis. 

DNA analysis 

Genomic DNA was extracted from the 

females and their progeny using Chelex-

based protocol (Estoup et al., 1996). All 

individuals were genotyped at eight 

microsatellite loci (Ha 244, Ha 627, Ha 201, 

Ha 267, Ha 555, Ha 234, Ha 215, Ha 605) 

that were previously shown to be highly 

variable (Loiseau et al., 2009). Multiplex 

PCR were performed using the QIAGEN 

Multiplex Kit and thermocycler 

Mastercycler (Eppendorf). 2µl of genomic 

DNA were added to the 8µl of mix 

consisting of 1X QIAGEN buffer, water and 

primers at a final concentration of 0.2 µM. 

PCR conditions were as follows: initial 

denaturation at 95°C for 15 min; 35 cycles 

of denaturation (94°C, 30 s), annealing 

(57°C, 30 s), and elongation 72°C, 1 min); 

final extension at 60°C for 30 min. Diluted 

(1:50, 2µl) PCR product was mixed with 

0.25 µl of 500 LIZ size standard (Applied 

Biosystems) and electrophoresed using an 

ABI PRISM 3130 sequencer (Applied 

Biosystems).  

Paternity analysis and statistical analysis 

Genetic profiles were analysed with 

GeneMapper software version 4.0 (Applied 

Biosystems). Data formatting was done with 

CONVERT 1.31 (Glaubitz, 2004). We 

assessed the number of fathers by two 

methods. The minimum number of males 

that contributed to the progeny of each 

female was counted as half (rounded up) of 

the number of non-maternal alleles per locus 

among all of her offspring (both clutches 

pooled). For autumn sample for which the 

genotype of the mother was unavailable, 

females were all assumed to be 

heterozygous, and the number of offspring 

alleles was subtracted by two.  

The number of paternal alleles present in 

each clutch was also estimated by 

reconstructing parental genotypes and 

assigning it to each larva using the software 

Colony (Jones & Wang, 2009), with two 

Fig. 1: Distribution of frequencies of the level of polyandry (estimated number of males contributing to 

the progeny), for each female from the two Czech samples (white bar = autumn, black bar = spring). 
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medium-length runs per sample. Null allele 

frequency was estimated with freeNA 

(Chapuis & Estoup, 2007), for each sample 

using 2000 bootstrap re-sampling, and 

provided for paternity assessment. 

Although none of the above method 

reflects the proportion of paternity, a highly 

unbalanced paternity contribution of 

paternity is meaningful. We hence calculated 

the effective number of fathers (Garcia et al., 

2005) within each clutch using the formula 

En j = 1/∑i(pij
2
), where En, j is the effective 

number of father of female j and pij the 

proportion of paternity of male i of female j. 

This effective number is analogous to the 

calculation of species diversity in 

community ecology instead of species 

richness if the numbers of individuals of 

particular species are far from being equal. 

Statistical analysis was conducted using the 

R statistical software (R Core Team, 2012) 

Results 

Paternity in the wild 

The proportion of females that were 

fertilized in the autumn sample was 50%, 

while all spring females laid fertilized eggs. 

Most fertilized females from the autumn 

sample laid eggs that were fertilized by one 

or two males. A few females showed a 

higher level of polyandry: the maximum 

estimated number of males was 8 (Fig. 1). 

We estimated that most females of the Czech 

spring sample laid eggs that were fertilized 

by four different males. The values ranged 

from 2 to 10 males (Fig. 1). 

In the autumn sample, the estimated 

number of males per female was lower than 

in spring sample (Table 1). This difference 

was significant (Table 2). The same 

significant trend exists for the effective 

number of fathers (Tables 1, 2).  

We estimated that on average females 

from the Czech spring sample produced 

offspring fathered by a significantly greater 

number of males than the ones from French 

spring sample (Tables 1, 2). Effective 

number of fathers was also greater in Czech 

spring sample than in French one (Tables 1, 

2). The estimated and effective numbers of 

fathers for the first and fifth clutches 

Table 1: Levels of polyandry, i.e. number of males contributing to the progeny of individual wild-

caught females of the European invasive population of the ladybird Harmonia axyridis  

Population Sample Clutches N Number of fathers per mother 

    Minimum Estimated Effective 

Czech Republic Autumn All 18 1.6 ± 0.15 2.78 ± 0.44 1.57 ± 018 

  1st 18 - 2.55 ± 0.40 1.57 ± 0.17 

  5th 15 - 1.60 ± 0.27 1.38 ± 0.19 

 Spring All 15 2.85 ± 0.22 5.20 ± 0.60 3.13 ± 0.44 

  1st 14 - 3.29 ± 0.47 2.57 ± 0.39 

  5th 14 - 3.92 ± 0.43 3.03 ± 0.74 

Southern France Spring All 20 1.84 ± 0.15 2.25 ± 0.28 1.54 ± 0.13 

  1st 20 - 1.80 ± 0.24 1.37 ± 0.11 

  5th 20 - 1.85 ± 0.21 1.52 ± 0.14 

Values are given as mean ± SE. 
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separately were not significantly different 

(Tables 1, 2). 

Discussion 

Paternity in the wild 

This study provides direct evidence that 

females of H. axyridis are highly 

polyandrous in the wild and that they not 

only mate multiple times but also use the 

sperm from multiple males to fertilize their 

eggs. Previous indirect measurement of the 

level of polyandry in field-collected H. 

axyridis in Japan estimated from variance of 

frequency of alleles for diverse colour 

patterns indicated 3.8 fathers per individual 

egg clutch (Ueno 1996). It is very close to 

our estimation for the spring sample in the 

Czech Republic (3.3 to 3.9 males). Thus it 

seems that the invasive population has 

similar level of multiple fertilization as the 

native one.  

The model used for Japanese data was 

based on the assumption that all males 

contributed equally to the progeny, while our 

method measures directly the number of 

fathers even when they contribute unequally. 

We thus calculated the effective number of 

fathers that better describes the evolutionary 

significance of observed polyandry. The 

effective number of fathers was 1.28 times 

less than the simple estimated number, 

meaning that the contribution of all males 

for paternity was not balanced.  

Explanation preferred by Ueno (1994) 

for identifying the mechanism responsible 

for unequal male contribution was flushing 

of the sperm of the preceding male by the 

later mating male. However, in our parallel 

study (Awad et al., unpublished) we found 

precedence of the first mating male over the 

second male, questioning the flushing 

hypothesis. Another mechanism was found 

by Michaud et al. (2013) in Coccinella 

transversalis – progeny of virgin fathers had 

higher rates of survival (hatching rate of 

eggs and larval survival) than progeny of 

five times mated fathers. 

The main source of underestimation of 

the level of polyandry by both methods 

(Ueno’s variance of frequency of colour 

pattern related alleles and our frequency of 

microsatellites) would be caused by using a 

single egg clutch from each female. By 

combining progeny from two clutches we 

Table 2: Statistical tests for differences in polyandry. 

Tested difference Type of test Test statistics Probability 

Spring vs. autumn Czech populations 

Estimated number of males Wilcoxon rank sum test W = 47.5 P = 1.5×10
-3

 

Effective number of males Wilcoxon rank sum test W = 6.5 P = 1.4×10
-3

 

Czech vs. French spring populations 

Estimated number of males Wilcoxon rank sum test W = 269.5 P = 5.73×10
-5

 

Effective number of males Wilcoxon rank sum test W = 259.5 P = 2.6×10
-4

 

Early vs. late clutches (Estimated number of males) 

Czech autumn pop. Wilcoxon rank sum test (paired) V = 25.5 P = 0.06 

Czech spring population Wilcoxon rank sum test (paired) V = 10.5 P = 0.09 

French spring population Wilcoxon rank sum test (paired) V = 25 P = 0.84 

Early vs. late clutches (Effective number of males) 

Czech autumn pop. Wilcoxon rank sum test (paired) V = 30.5 P = 0.37 

Czech spring population Wilcoxon rank sum test (paired) V = 16 P = 0.08 

French spring population Wilcoxon rank sum test (paired) V = 33 P = 0.40 
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found that the total number of fathers was 

1.4 times larger than in an average single 

clutch. However, this increase of the number 

of fathers was mainly due to small 

contributions of additional males. The 

effective number of fathers thus increased 

only 1.1 times after merging the two 

clutches. By combining data from more egg 

clutches, we might find even a slightly 

higher total number of fathers, but not higher 

effective number. While using two distant 

clutches (1
st
 and 5

th
), not two subsequent 

ones, we already exploited most of the 

genetic variability of mixed sperm. 

Both analytical studies (Ueno, 1996 and 

ours) showed strong underestimation of the 

mating frequency and multiple mating by 

direct observation of marked individuals 

(Osawa, 1994). While observation showed 

rarely 3 and more matings, we found that 5 

fathers is a common phenomenon.  

Geographical variation 

Due to the high population density of the 

invasive beetle H. axyridis in the area of the 

study in the Czech Republic (about one 

beetle per square meter in spring), all 

females had an opportunity to re-mate 

several times and achieve high level of 

polyandry (5.2 fathers). The spring sample 

of the southern French population, where the 

ladybird beetle arrived in about 2010 

(Ternois, 2012), showed lower values (2.3 

estimated fathers) than in the Czech 

population (5.2). These small values, similar 

to the autumn sample in the Czech Republic, 

can be explained by the initial low 

population density and is expected to 

increase in subsequent years. By 

comparison, the number of paternal 

contributions in A. bipunctata in spring in 

Cambridge and Paris (minimum 2.5, 

estimated 3.7, Haddrill et al. 2008) are also 

smaller probably due to lower population 

density of this species, that will probably 

further decrease due to the decline of this 

native species due to the invasion of 

H. axyridis (Roy et al. 2012).  

Seasonal variation 

All three types of values (minimum number 

of males, estimated number of males and 

effective number of males contributing to 

progeny) were almost twice as high in the 

spring sample, in the peak of the 

reproductive period, than in autumn females. 

Females of the same generation had an 

opportunity to increase the level of 

polyandry from 2.8, measured for autumn 

sample, to 5.2.  

In fact, both our samples of H. axyridis 

contained a mixture of females of several 

generations. The sample collected during 

autumn migration may contain both young 

females that hatched from pupa a short time 

(less than one month) before migration and 

older females of the preceding generation. 

Unlike other ladybirds, H. axyridis has been 

reported to reproduce also late in the season 

(Brown et al. 2008b). A substantial 

proportion of the new generation does not 

mate before migration or only mate once, 

resulting in a single paternity of their 

progeny. Older females that have already 

regularly reproduced and mated multiple 

times formed a smaller proportion of our 

autumn sample. Since H. axyridis is a long 

lived beetle that can potentially live two to 

three seasons (Savoiskaya 1970), older 

females may highly increase the estimated 

level of polyandry of the autumn sample. It 

would be possible to discriminate these 

females according to their deep red 

colouration in comparison of light red-

orange pigmentation of elytra of the new 

generation. 

The trend for a decrease in number of 

fathers in late clutches (from 2.6 to 1.6) for 
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autumn females might be due to the 

depletion of sperm, and we expect it to 

increase if the female mated again.  

Fitness consequences 

The differences between estimated number 

and effective number of fathers indicate that 

the proportion of paternity is not the same 

for all males. Variation of paternity 

percentage may come from sperm 

competition (Parker, 1990), from higher 

virility of virgin males than several times 

mated males (Michaud et al., 2013) or from 

cryptic female choice (Eberhard & Cordero, 

1995).  

Both singly mated young females and 

multiply mated older females of H. axyridis 

may contribute to the rapid spread of the 

species by the means of accident 

transportation of a single female to another 

place, since a single mating is sufficient for 

lifetime fecundity of about 1200 eggs and 

high fertilization rate (Awad et al., 2013). 

Older females containing the sperm of 

several males would establish a more 

genetically diverse population. Together 

with their high dispersal abilities, these 

polyandrous females have a prominent role 

in maintaining genetic homogeneity across 

large geographic distances (cf. Kuepper et 

al., 2012). High genetic diversity in the 

invasive population may contribute to the 

success of the species in new areas (cf. 

Tayeh et al., 2012). 

The mating frequency and level of 

polyandry need not significantly influence 

number of progeny of female ladybirds. 

Haddrill et al. (2007) failed to show that 

females of A. bipunctata benefit consistently 

from polyandry. Lifetime fecundity and 

fertility did not differ between singly mated, 

repeated mated (with one male) and multiply 

mated (with different males) females. It may 

be the genetic variability of progeny that is 

advantageous and maintains the promiscuity 

in ladybirds. Because the number of fathers 

was similar to the number of mates, it was 

suggested that females of A. bipunctata had 

little influence on paternity (Haddrill et al., 

2008). 

Flushing mechanism that would give 

advantage to the last mating male was 

proposed by Ueno (1994) and supported by 

early results by de Jong et al. (1993) but 

questioned by later study by de Jong et al. 

(1998) and by our parallel study (Awad et 

al., unpublished). Sperm mixing that occurs 

within multiply mated ladybird females (de 

Jong et al., 1998; Haddrill et al., 2008) 

suggest that males should prefer female 

virgins over previously mated females. On 

the other hand, virgin males which have 

higher virility (Michaud et al., 2013) may be 

preferred by females. Our study represents 

an early stage of understanding general 

ladybird high sexual activity.  
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5Discussion générale et perspectives

Les résultats obtenus au cours de cette thèse contribuent à faire avancer la recherche dans
le domaine de l’évolution dans le contexte d’une invasion, en ouvrant plus particulièrement
la voie à une approche composite mêlant l’étude du fardeau génétique et celle des traits liés à
la reproduction.

Dans ce dernier chapitre, je cherche à assembler les pièces du puzzle et à avoir une vision
d’ensemble sur les changements évolutifs en contexte d’invasion. Pour cela, je vais dans un
premier temps discuter des conséquences sur le succès d’une invasion des principaux résultats
de cette thèse, à savoir (i) l’évolution rapide des traits liés à la reproduction chez une espèce
envahissante (le jeu de l’amour), et (ii) l’importance des évènements stochastiques dans le
succès d’une invasion (le jeu de hasard).

Dans un second temps, je me pencherai particulièrement sur certains résultats et sur les
perspectives qu’ils soulèvent. Les points que j’ai choisi de discuter ici concernent (i) le rôle
potentiel du temps de maturation en tant que mécanisme d’évitement de la consanguinité
chez la coccinelle asiatique, (ii) celui de la polyandrie dans une invasion biologique, et (iii)
l’utilisation de modèles génétiques en biologie des invasions.

5.1 Le jeu de l’amour et du hasard
1

dans les invasions biologiques

5.1.1 Jeu de l’amour dans les invasions biologiques : évolution des traits liés à la repro-
duction et leur rôle potentiel dans les invasions biologiques

Un des axes de cette thèse concerne l’évolution du fardeau au cours d’un goulot étran-
glement. Les résultats du chapitre 3 montrent que la durée du goulot est potentiellement un
paramètre capital pour le succès d’une invasion. Cette durée peut être altérée par différents
facteurs, dont les traits d’histoire de vie. J’ai montré dans le chapitre 4 que certains traits
liés à la reproduction chez H. axyridis peuvent présenter des différences entre les popula-
tions de l’aire native et celles de l’aire envahie. En particulier, l’augmentation de la fécondité
des femelles dans l’aire envahissante peut avoir été un facteur clef dans le succès de l’inva-
sion de cette espèce au travers d’une augmentation du taux de croissance des populations
introduites. Ce changement est susceptible de réduire l’amplitude et l’intensité des goulots
d’étranglements démographiques subis par la coccinelle asiatique lors de ses introductions,
limitant ainsi la perte de diversité génétique (utile en termes adaptatifs) et le risque de fixa-
tion d’allèles délétères dans la population. Le lien direct entre ce changement phénotypique
et l’intensité du goulot reste cependant à préciser chez cette espèce.

1. Référence à la pièce de Marivaux (1730)
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En parallèle, comme je l’ai évoqué dans le chapitre 4, certains traits liés à la reproduction
sont susceptibles d’influencer l’efficacité de l’admixture entre populations. Bien que je ne me
sois guère étendu sur cet évènement démo-génétique au cours de cette thèse, la littérature
lui attribue un rôle potentiellement important dans le succès d’une invasion (voir encadré 1.1
et Facon et al. 2006, Roman et Darling 2007, Wilson et al. 2009). Je montre dans l’article 1 de
cette thèse que la coccinelle asiatique ne présente pas de tendance à la reproduction intra-
population, ni avant la copulation, ni au travers de choix cryptiques des femelles. Un tel
comportement aurait pour effet de ralentir l’admixture entre populations. Plus intéressant en-
core, les mâles provenant des populations envahissantes gagnent la compétition intra-sexuelle
par rapport aux mâles natifs. Ceci suggère qu’en cas d’évènements d’introduction successifs,
l’admixture entre les populations précédemment introduites et des populations fraîchement
arrivées pourrait être très rapide, même si le flux de gène est majoritairement à sens unique.
Ces croisements sont susceptibles d’avoir des effets importants sur les traits phénotypiques
des hybrides, comme le montrent par exemple Facon et al. (2011a) et Turgeon et al. (2011)
chez la coccinelle asiatique, en particulier lorsque l’admixture implique des individus de lutte
biologique (mais voir Tayeh et al. 2013) .

Dans le même esprit, un niveau de polyandrie important, tel qu’observé dans les popula-
tions envahissantes d’H. axyridis (article 2) peut aussi contribuer à favoriser l’admixture. Une
admixture rapide et efficace signifie que les deux populations fusionnent immédiatement,
entrainant un accroissement rapide de la taille efficace populationnelle. Ceci peut avoir deux
effets positif sur le succès d’une invasion : d’une part (i) la probabilité d’extinction par stochas-
ticité démographique et effet Allee diminue fortement ; et d’autre part (ii) la dérive génétique
est réduite en même temps que la diversité génotypique augmente fortement. Ces deux points
permettent notamment d’augmenter les chances d’adaptation locale avant que la population
ne risque de s’éteindre (cf. sauvetage évolutif, Gomulkiewicz et Holt 1995, Gonzalez et al.
2013).

5.1.2 Jeu de hasard dans les invasions : les invasions biologiques, une lotterie de la
nature ?

On a longtemps sous-estimé l’importance du hasard dans l’évolution biologique (mais
voir Wright 1931, Kimura 1984, Travisano et al. 1995). Les invasions biologiques sont souvent
initiées par l’introduction d’un petit nombre de propagules qui sont à l’origine de la popula-
tion envahissante. La réduction de la taille efficace de la population suite à son introduction
constitue un goulot d’étranglement démographique qui accentue les effets stochastiques, et
donc de la dérive génétique. Nous avons vu dans le chapitre 2 qu’un goulot d’étranglement
est susceptible de conduire à une évolution rapide du fardeau génétique et donc de la dé-
pression de consanguinité ; et dans le chapitre 3, que d’une façon plus générale, la probabilité
de fixer ou de purger les allèles délétères responsables du fardeau augmentaient de manière
drastique au cours d’un goulot. Si la perte des allèles délétères au cours d’une invasion inter-
vient dans la probabilité de succès d’une invasion biologique, alors la répétition d’évènements
d’introductions pourrait être la cause de la plupart des invasions biologiques couronnées de
succès.

La variation stochastique peut aussi favoriser des révolutions évolutives, c’est à dire le
« saut » d’un pic à un autre dans un paysage adaptatif (Wright 1932, Crow et Kimura 1970,
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Figure 5.1 – Révolution adaptative. La surface représente un paysage adaptatif fictif (i.e. la valeur
sélective en fonction de deux traits phénotypiques). La sélection naturelle déplace les valeurs des traits
phénotypiques vers un optimum local 2 où elles se retrouvent « bloquées » par la sélection. Un forte dérive,
du par exemple à un goulot d’étranglement important, peut faire sortir la combinaison phénotypique de
l’optimum local (flèche rouge), et l’évolution déplacera la combinaison de phénotypes vers un autre optimum,
4 potentiellement plus élevé.

Lenormand et al. 2009). La notion de paysage adaptatif est une façon de représenter la valeur
sélective associée à une combinaison de génotypes ou de traits phénotypiques. Le phénotype
d’un individu est constitué d’un grand nombre de traits, dont certains sont corrélés entre eux,
notamment au travers de compromis évolutifs. On peut ainsi représenter la valeur sélective
en fonction des valeurs de deux traits phénotypiques par une surface en trois dimensions
comportant pics et vallées, appelée « paysage adaptatif ». La sélection naturelle évolue géné-
ralement par petits pas, et le phénotype évolue ainsi vers un optimum de valeur sélective
local. Le phénotype peut alors se retrouver « bloqué » sur cet optimum, même si ce n’est pas
la valeur sélective maximale sur l’ensemble du paysage. Les évènements stochastiques comme
ceux associés à la dérive, quant à eux, ne sont pas affectés par le paysage adaptatif et peuvent
donc éloigner le phénotype de l’optimum. Ce saut est susceptible de réduire la valeur sélec-
tive, mais également de « débloquer » le phénotype qui peut alors évoluer, grâce à la sélection
naturelle, vers un nouvel optimum (figure 5.1).

Puisqu’un goulot d’étranglement peut augmenter fortement l’effet de la dérive génétique,
ce type d’évènement est susceptible de favoriser l’occurrence d’une révolution évolutive. Au
cours d’une introduction, un goulot d’étranglement pourrait ainsi déclencher des décalages
adaptatifs rapides, en particulier si celle-ci s’accompagne d’un ou plusieurs évènements d’ad-
mixture favorisant l’apparition de nouveaux génotypes. Cette formalisation peut aider à mieux
comprendre l’évolution rapide de traits phénotypiques au cours des invasions biologiques, en
particulier en l’absence apparente de différences de conditions environnementales, et donc de
pressions de sélection, entre le milieu d’origine et celui d’introduction. C’est par exemple le
cas de l’invasion de la coccinelle asiatique, pour laquelle l’environnement est sensiblement le
même d’une aire à l’autre, et dont les populations envahissantes ont subi des évènements de
goulot d’étranglement et d’admixture (cf. encadré 1.4).

Ainsi, que se soit au travers de mécanismes génétiques ou démographiques, le hasard
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semble jouer un rôle primordial dans le succès d’une invasion biologique. S’il est envisageable
de lister tous les cas d’invasions réussies, il est plus difficile d’estimer le nombre d’introduc-
tions qui n’ont pas abouti à une invasion. Il est cependant vraisemblable qu’une part impor-
tante de ces introductions se solde par un échec ; seule une faible fraction conduisant à une
invasion qui soit remarquée par l’Homme. Williamson et Fitter (1996) proposent une « règle
de la dizaine » (tens rule) : environ un dixième des introductions conduirait à une implantation
réussie (phase 2 de l’invasion) parmi lesquelles un dixième conduirait à une invasion propre-
ment dite (phase 3). Ceci correspond donc à un taux de succès d’une invasion de l’ordre du
pour-cent. La pression de propagule — c’est à dire le nombre d’introductions et le nombre
d’individus introduits à chaque introduction — pourrait avoir une importance capitale dans
la probabilité de succès d’une invasion. Cette thèse souligne particulièrement l’idée que des
introductions répétées augmenteraient donc la probabilité de succès d’une invasion, à l’image
d’un joueur de loto qui continue de jouer tant qu’il n’a pas gagné.

Les espèces susceptibles d’être transportées (ou introduites) de manière répétée en dehors
de leur aire de répartition naturelle compteraient donc parmi les envahisseurs potentiels les
plus probables. En particulier, pour les espèces de lutte biologique d’origine exogène, le risque
d’invasion peut devenir très important. C’est par exemple le cas de la coccinelle asiatique pour
laquelle l’invasion ne s’est déclarée que plusieurs décennies après le début d’introductions
récurrentes liées à son utilisation en lutte biologique (voir par exemple Lombaert et al. 2010).

Une fois qu’une structure génomique particulièrement favorable est présente dans le mi-
lieu d’introduction, des migrants issus de cette population peuvent êtres disséminés dans
d’autres parties du Monde, permettant la réalisation d’un scénario « tête de pont » (Lombaert
et al. 2010, Estoup et Guillemaud 2010, Guillemaud et al. 2011). Dans un tel scénario, les in-
troductions secondaires ont une probabilité de succès plus importante que les introductions
primaires.

5.2 Quelques perspectives de cette thèse

5.2.1 Évitement de la consanguinité : quel rôle joue le temps de maturation sexuelle ?

Dans le chapitre 4, je montre que, malgré la forte dépression de consanguinité dans les po-
pulations de l’aire native d’H. axyridis, il n’existe pas d’évitement de la consanguinité évidant,
que se soit de manière comportementale ou par choix cryptique des femelles. Dans l’article 1,
je suggère que ce mécanisme existe chez H. axyridis et qu’il repose sur la dispersion avant
maturité sexuelle chez cette coccinelle. Ce type de mécanisme a déjà été mis en évidence chez
d’autres espèces (Moore et Ali 1984, Pusey et Wolf 1996), et il serait intéressant de confirmer
cette hypothèse chez H. axyridis.

Le raccourcissement de la phase de maturation sexuelle chez les populations envahissantes
de cette espèce pourrait être corrélé à la purge des allèles délétères observée dans l’aire enva-
hie. Il est toutefois difficile d’établir un lien de causalité net entre la purge des allèles délétères,
perte du mécanisme d’évitement de la consanguinité, et augmentation de la fécondité réalisée
dans les populations envahissantes.

Pour tester l’hypothèse qu’une phase de maturation sexuelle prolongée correspond à un
mécanisme d’évitement de la consanguinité chez cette espèce, il est possible de mesurer simul-
tanément le niveau de dépression de consanguinité et le temps de maturation sexuelle dans
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différentes populations de l’aire native. En effet, de tels phénomènes ne peuvent apparaitre et
se maintenir dans une population que si le niveau de dépression est important (Kokko et Ots
2006). Ainsi, une corrélation positive entre intensité de la dépression et temps de maturation
serait un argument fort en faveur de cette hypothèse. Si tel était le cas, puisqu’un temps de
maturation long réduit potentiellement la durée de l’activité sexuelle des individus, la purge
des allèles délétères pourrait avoir contribué à l’augmentation de la fécondité moyenne dans
les populations envahissantes. Comme nous l’avons vu, une forte fécondité peut à son tour
être impliquée dans le succès de l’invasion en permettant un rebond démographique rapide,
limitant ainsi les risques de fixation d’allèles délétères et d’extinction de la population.

La mise en place des expériences que je propose ici pourrait aussi être une opportunité de
mesurer la variation inter-population de la préférence de reproduction entre plein-frères chez
la coccinelle asiatique dans son aire native. En effet, les résultats contrastés pour ce trait entre
la population japonaise et la population chinoise d’H. axyridis décrits dans l’article 1 suggèrent
une variabilité potentiellement importante de ce trait dans l’aire native. Cependant, le nombre
réduit de populations utilisées pour cette expérience ne permet pas d’écarter l’hypothèse d’un
simple « outlier » statistique.

5.2.2 Systèmes de reproduction et invasions biologiques : le rôle de la polyandrie

Dans le paragraphe 5.1.2, j’ai discuté le fait que les effets du hasard peuvent induire des
changements évolutifs rapides. Un cas particulier est celui des changements de régime de re-
production. Dans leur étude théorique, Kirkpatrik et Jarne (2000) montrent que dans certaines
conditions, un goulot d’étranglement peut créer les conditions favorables au passage de l’al-
lofécondation à l’autofécondation, et leurs conclusions sont confirmées par des observations
dans le domaine des invasions biologiques (Brown et Eckert 2005).

Si le passage de l’allofécondation à l’autofécondation (ou l’augmentation du taux d’auto-
fécondation) est un cas spectaculaire de changement de système de reproduction, des chan-
gements plus subtils peuvent également influencer le processus d’invasion. L’augmentation
du niveau de polyandrie dans les populations envahissantes de la coccinelle asiatique, sug-
gérée par les résultats de l’article 1, en est un exemple. Le fait de s’accoupler plusieurs fois
au cours de sa vie, et à plus forte raison, avec plusieurs partenaires différents, est coûteux
car il augmente notamment la vulnérabilité aux prédateurs, ainsi que le risque de contrac-
ter une maladie sexuellement transmissible (Birkhead et Pizzari 2002). Ce coût est d’autant
plus important pour les femelles pour lesquelles un seul accouplement suffit théoriquement
pour féconder tous les œufs qu’elle produit au cours de sa vie. Plusieurs hypothèses permet-
tant d’expliquer le maintien de la polyandrie ont été développées. La plus récente implique
la dépression de consanguinité et s’appuie sur le fait que les individus d’une fratrie sont le
plus souvent demi-frères que plein-frères si la femelle est fortement polyandre. La dépression
de consanguinité en cas de croisement intra-fratrie sera ainsi réduite par rapport au cas de
monoandrie (Cornell et Tregenza 2007).

Notons que cette hypothèse représente une alternative à celle, discutée dans le para-
graphe 5.2.1, à savoir qu’un temps de maturation long serait un mécanisme d’évitement de la
consanguinité chez H. axyridis. Cependant, si tel était le cas, on s’attendrait à ce que le niveau
de polyandrie soit plus fort dans les populations de l’aire native, où la dépression de consan-
guinité est importante. Or, les résultats du chapitre 4 suggèrent le contraire. Bien qu’elle ne
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semble pas s’appliquer au cas de la coccinelle asiatique, l’hypothèse de Cornell et Tregenza
(2007) reste néanmoins intéressante dans le contexte des premiers stades des invasions, où,
à cause de la faible taille des populations introduites, le choix de partenaire de reproduction
peut être limité. L’avantage est particulièrement évident chez une espèce où la reproduction
entre plein-frère est impossible à cause d’un mécanisme d’évitement de la consanguinité,
mais où la reproduction entre demi-frères est envisageable. En effet, alors qu’un mécanisme
comportemental d’évitement de la consanguinité réduit le nombre de partenaires sexuels dis-
ponible, une diminution de l’apparentement moyen au sein d’une fratrie permet dans une
certaine mesure une assurance de reproduction, ce qui peut contribuer à éviter l’extinction de
la population (Berec et al. 2001).

Un autre effet communément cité comme associé à un haut niveau de polyandrie est une
augmentation de la valeur sélective des femelles dans un environnement changeant, au tra-
vers d’une grande variabilité génétique dans sa descendance (cf. bet-hedging, Calsbeek et al.
2007, De Carvalho et al. 2010). Il est aussi possible que les variations du niveau de polyandrie
observées chez H. axyridis soient essentiellement dues à des différences de densités de popu-
lation, comme le suggèrent les résultats de l’article 2. Pour tester cette hypothèse, plusieurs
approches complémentaires sont possibles. En premier lieu, il serait souhaitable d’étendre les
résultats de l’article 2, c’est à dire d’évaluer le degré de polyandrie dans plusieurs popula-
tions de l’aire native en appliquant le même protocole que celui utilisé dans le chapitre 4.
Une telle étude permettrait d’obtenir des données supplémentaires sur le comportement re-
producteur des femelles dans l’aire native. Couplées avec des estimations de densités dans les
populations correspondantes, ces données permettrait de tester une corrélation entre densité
de population et niveau de polyandrie. En parallèle, une telle étude permettrait d’étendre aux
populations naturelles la différence de promiscuité des femelles entre les populations natives
et les populations envahissantes, trouvée dans des conditions expérimentales de l’article 1,
aux populations naturelles. Une autre approche consisterait en une expérience en conditions
contrôlées spécifiquement conçue pour tester la corrélation entre densité de population et ni-
veau de polyandrie. Il est en effet possible de manipuler la taille des populations de laboratoire
et de mesurer le nombre de pères efficaces dans une ponte.

5.2.3 Étude théorique de la purge dans le contexte des invasions

Comme je l’ai déjà indiqué, la modélisation analytique utilisée dans le chapitre 3, pré-
sente l’avantage de travailler directement sur les caractéristiques génétiques (i.e. fréquences
alléliques, fardeau génétique etc.) et leur dynamique au cours d’un goulot d’étranglement.
Cependant, cette approche présente un certain nombre de limites. En particulier, le modèle ne
représente qu’un seul locus, et simule des changements démographiques soudains. Adapter
le modèle du chapitre 3 à un cas multi-locus représente une augmentation importante du ni-
veau de complexité du modèle, notamment lorsque les loci sont physiquement liés, ou si l’on
souhaite inclure des phénomènes d’épistasie (à savoir la le cas où l’expression d’un locus est
modifiée par celle d’un second locus). De plus les résultats des chapitres 2 et 3 suggèrent que
les goulots d’étranglement de forte intensité ne représentent pas des conditions idéales pour
purger les allèles responsables du fardeau génétique, sans qu’ils ne se fixent dans la popula-
tion avec une forte probabilité. Au contraire, des tailles efficaces d’une centaine d’individus
pendant une dizaine de générations méritent d’être étudiées de plus près. Une approche ex-
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périmentale, comme celle présentée dans le chapitre 2 n’est pas aisément réalisable pour de
telles tailles de population sur de si longues périodes.

Une approche de modélisation par simulations (par opposition à la modélisation mathé-
matique utilisée dans cette thèse) est une alternative prometteuse pour poursuivre l’étude
des conditions de purge au cours d’un goulot d’étranglement, et de l’étendre à l’échelle du
génome. Un grand nombre de programmes existant ont été construits pour modéliser la dy-
namique de caractéristiques génétiques à cette échelle (voir par exemple Carvajal-Rodríguez
2010, Yuan et al. 2012). En particulier, le programme BOTTLESIM (Kuo et Janzen 2003) qui
est spécifiquement conçu pour simuler ces dynamiques au cours d’un goulot d’étranglement.
L’utilisation d’un tel programme permettrait de mieux relier les caractéristiques d’un goulot
(en termes d’amplitude et de durée), à la probabilité de purge d’un fardeau causé par un
ensemble de loci, potentiellement liés par des relations d’épistasie.

Le choix d’un modèle plus complet et flexible pourrait aussi permettre d’approfondir nos
connaissances sur le rôle de l’admixture dans les invasions biologiques. Bien que les effets de
cet évènement démo-génétique sur le succès d’une invasion ait déjà motivé plusieurs études
expérimentales (Ellstrand et Schierenbeck 2000, Facon et al. 2011a, Turgeon et al. 2011), peu
d’études in silico on examiné ce sujet jusqu’à présent. En particulier, les effets conjoints de
goulot(s) d’étranglement(s) et d’admixture restent largement méconnus. L’emploi d’un mo-
dèle unique pour étudier ces deux évènements démo-génétiques indépendamment et simul-
tanément peut donc être judicieux, car les résultats obtenus pourraient être comparés pro-
prement. À ce titre, le programme quantiNEMO (Neuenschwander et al. 2008) pourrait être
utilisé. Ce programme a été développé pour examiner les effets de la sélection, de la mutation,
de la recombinaison et de la dérive sur des traits quantitatifs d’architecture variable dans des
populations isolées ou structurées, connectées par de la migration et situées dans différents
habitats. Ce programme est hautement flexible à différents niveaux. On peut par exemple
configurer les paramètres de sélection, le nombre et le type de gènes considérés (SNPs, QTLs),
la démographie et le régime de reproduction. En contrôlant la taille des populations et la date
des migrations, on pourrait simuler deux populations sources qui fournissent un nombre dé-
terminé de migrants dans un troisième dème à une date donnée (évènement d’introduction).
Le suivi des caractères génétiques au niveau génomique permettrait alors d’extraire des infor-
mations intéressantes sur la dynamique de la valeur sélective au cours d’un scénario d’intro-
duction complexe comportant goulot(s) d’étranglement(s) et admixture. Il serait par exemple
possible de tester si les effets positifs d’un goulot d’étranglement sont conservés (ou amplifiés)
en cas d’introductions multiples avec hybridation entre propagules. En effet, ce type de scé-
nario correspond notamment à celui des populations envahissantes de la coccinelle asiatique
(cf. encadré 1.4). La question des conditions optimales pour la purge des mutations délétères
du génome sans augmentation de la proportion d’allèles fixés dans le génome, restée ouverte
à la fin du chapitre 3, pourrait également être abordée grâce à ce modèle.

Au cours de cette thèse, j’ai peu étudié les traits liés à l’adaptation locale, en particulier
dans les chapitres 2 et 3 où je me suis focalisé sur des traits liés au fardeau génétique, qui, bien
que potentiellement au centre du succès de nombreuses invasions (voir par exemple Siaussat
et al. 2013), sont peu examinées dans ce contexte. Le programme quantiNEMO permettrait
d’examiner le cas de l’adaptation locale et du sauvetage évolutif dans un scénario où goulot et
admixture ont lieu successivement. Ce point est particulièrement intéressant dans la mesure
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où ces deux évènements semblent antagonistes. Un goulot d’étranglement favorise en effet la
perte de variabilité génétique par dérive, tandis que l’admixture, au contraire peut conduire à
une augmentation de la diversité des génotypes dans la population. Enfin, l’implémentation
des traits liés à la reproduction dans ce type de modèle pourrait être l’étape finale d’une
étude théorique complète du rôle des changements évolutifs dans le succès d’une invasion
biologique.
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Abstract

After being used as a biocontrol agent against aphids for decades without harmful

consequences, the Asian harlequin ladybird Harmonia axyridis has suddenly

become an invasive pest on a worldwide scale. We investigate the impact of cap-

tive breeding on several traits of this ladybird such as genetic diversity, fecundity,

survival and pathogen resistance. We conducted an experiment in the laboratory

to compare the fecundity and the susceptibility to the entomopathogenic fungus

Beauveria bassiana of wild and biocontrol adults of H. axyridis. We compiled

these new findings with already published data. Altogether, our findings suggest

that mass rearing of biological control agents may strongly impact genetic diver-

sity and life-history traits. We discuss how such changes may subsequently affect

the fitness of biological control strains in natural environments.

Introduction

Biological control agents can be viewed as a type of domes-

ticated species (Diamond 2002; Savolainen et al. 2002;

Ross-Ibarra et al. 2007), particularly when they are reared

in captivity prior to release. As such, they may experience

the same types of phenotypic and genetic changes experi-

enced by other domesticated species (Burke et al. 2007;

O’Neill et al. 2010; Rubin et al. 2010).

As such, it is important to document and understand the

evolutionary changes that occur in captive populations of

biological control agents. Three major mechanisms may

cause genetic changes under laboratory rearing conditions:

random drift, inbreeding and selection (Hopper et al.

1993). The first two mechanisms can be related to small

population size. Indeed, drift arises from taking a finite

sample from a population: by chance, some individuals,

and thus genotypes, contribute more and some less in each

generation. This process can be substantial and induces a

high initial loss of genetic variability when only few foun-

ders are used to start laboratory populations and/or when

such populations include a low number of effective parents

at each generation (Wajnberg 1991; Fiumera et al. 2000).

Inbreeding, the mating of close relatives, increases the fre-

quency of homozygotes and can lead to changes in gene

frequencies by exposing deleterious recessive alleles to

selection. Deleterious effects of inbreeding could deter the

successful field colonization of exotic species in classical

biological control programs. For instance, Kuriwada et al.

(2011) reported higher inbreeding depression in a mass-

reared strain of Cylas formicarius than in a wild strain, sug-

gesting that mass-reared weevils suffer serious inbreeding

depression.

Because captive environments differ from wild ones,

selection can favour some peculiar genetic variants. In

agreement with this, genetic adaptations to captivity have

been documented in various species (see for instance, Zou-

ros et al. 1982; Allard 1988; Levin et al. 2001; Lewis and

Thomas 2001; Heath et al. 2003). It is worth stressing that

selection can be intentional or not. On the one hand,

humans can alter deliberately the genetic composition of a

set of individuals to suit their needs, a process called

genetic improvement (Hopper et al. 1993). Such inten-

tional selection has allowed improving the efficiency of

© 2012 Blackwell Publishing Ltd. This is an open access article under the terms of the Creative Commons Attribution
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several biological control agents, especially in relation to

host acceptance/suitability, temperature tolerance, diapause

induction and insecticide resistance (Hoy 1985). For

instance, two greenhouse populations of Amblyseius fallacis

have shown a 64-fold increase in resistance against per-

methrin insecticide after 12 rounds of selection. On the

other hand, continued laboratory breeding may result in

relaxed selection for some life-history characteristics (Sgro

and Partridge 2000; Mack et al. 2001). Such characteristics

selected under captivity conditions can sometimes be dis-

advantageous in the natural environment (Waples 1999;

McGinnity et al. 2003; Kraaijeveld-Smit et al. 2006; Araki

et al. 2007; Frankham 2008). For instance, a hatchery stock

of chinook salmon (Oncorhynchus tshawytscha) in Canada

evolved smaller eggs and supplementation of wild popula-

tions using this stock reduced egg size in introgressed wild

populations, resulting in reduced fitness in nature (Heath

et al. 2003). Such inadvertent selection may also occur for

biological control agents during laboratory culture and

maintenance of captive populations, favouring laboratory-

adapted genotypes that are maladapted to the field (Hop-

per et al. 1993).

Given its use for biological control and invasive history

(reviewed in Brown et al. 2011), the Asian harlequin lady-

bird Harmonia axyridis is a good biological model to exam-

ine the evolutionary impact of conditions in captivity and

its potential consequences in the field. Native to Asia, the

coccinellid H. axyridis has been introduced repeatedly in

North America as a biocontrol agent against aphids since

1916 (Tedders and Schaefer 1994; Krafsur et al. 1997) and

in Europe and South America since 1980s (Ongagna et al.

1993; Poutsma et al. 2008). Despite recurrent intentional

releases, the species did not establish for decades. However,

it suddenly became invasive in eastern and western North

America in 1988 and 1991 (Chapin and Brou 1991; LaMan-

a and Miller 1996), in Europe in 2001 (Belgium, Adriaens

et al. 2003), South America in 2001 (Argentina, Saini 2004)

and in Africa in 2004 (South Africa, Stals and Prinsloo

2007). The species has spread widely in these areas where it

consumes nontarget arthropods, invades households and is

a pest of fruit production (Koch 2003; Koch and Galvan

2008). Based on the analysis of neutral genetic variation,

Lombaert et al. (2010, 2011) recently retraced the routes of

all five worldwide H. axyridis invasions. Eastern and wes-

tern North American invasive populations originate from

two independent introductions from the native Asian

range. Surprisingly, eastern North America is the source of

colonists for all other successfully invaded areas. In South

America and South Africa, invasive populations bear no

trace of genetic admixture with other sources. In Europe,

however, Lombaert et al. (2010) found evidence for genetic

admixture between eastern North American founders and

individuals from the laboratory European biocontrol

population used locally to manage aphid populations (with

a contribution of biocontrol genes estimated around 43%).

In the present study, we took advantage of this context

to investigate the impact of captive breeding on several

characteristics (such as fecundity, larval survival, resistance

to a pathogen or genetic diversity) by comparing different

sources of H. axyridis, i.e. the laboratory mass-reared pop-

ulation used for biological control in Europe, as well as

wild populations (invasive alien and native ones). To this

end, we first conducted an experiment in the laboratory to

compare the fecundity and the susceptibility to the ento-

mopathogenic fungus Beauveria bassiana of wild and bio-

control adults of H. axyridis. We then compiled these new

findings with already published data by our research group

and close collaborators to test for several predictions

regarding the impact of captive breeding practices on

H. axyridis.

First, we expect a lower genetic diversity in European

biocontrol population compared to wild ones owing to

genetic drift. It is likely that only a few founders would

have been used to start laboratory population and/or the

number of effective parents at each generation was most

likely lower than in a wild population.

Second, the laboratory environment strongly differs from

the wild ones. Notably, lab-rearing conditions do not dis-

play seasonal variations of temperatures and cultures are

maintained as free of pathogen as possible. Owing to the

absence of these selective pressures in captivity, we could

hypothesize that biocontrol individuals should exhibit a

lower survival rate at low temperatures and a lower resis-

tance to a pathogen such as B. bassiana, the latter being

present on both the native and introduced ranges of

H. axyridis. It has to be noted that a decrease of both traits

upon relaxation of selection requires the additional

assumption of a cost, either a quantitative cost or a trade-

off with some other trait (Hufbauer 2002).

Third, similar selection in different environments might

not be equally effective in leading to adaptation (Wilson

et al. 2006). Notably, lab-rearing conditions being less

multifaceted and more constant than field conditions,

directional selection on particular traits maximizing fitness

in captivity may be more effective in biocontrol popula-

tion. For instance, we might predict that biocontrol indi-

viduals would display higher larval survival, higher male

reproductive success and an earlier and higher fecundity.

Obviously, these four traits may also boost invasive suc-

cess. By specifically comparing biocontrol population,

European invasive and American invasive ones, we could

assess whether the traits with higher values in the biocon-

trol population have been preserved or not in the field

(i.e. in the European invasive population, the latter being

the result of an admixture between American population

and biocontrol one).
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Materials and methods

Description of published data

Our research group and close collaborators have previously

produced data comparing biocontrol-type H. axyridis with

field collected ones for several characteristics. Lombaert

et al. (2011) estimated genetic diversity at 18 microsatel-

lites in the European biocontrol populations and in several

native and invasive populations. Three other studies have

compared, using experiments in controlled conditions, the

performances of European biocontrol individuals and field

collected ones. First, Lombaert et al. (2008) measured the

survival rate during quiescence at low temperatures for bio-

control and invasive European adults. Second, Facon et al.

(2011) estimated the male reproductive success of biocon-

trol and invasive European adults. Third, Turgeon et al.

(2011) assessed larval survival, age at first reproduction and

fecundity for individuals coming from biocontrol, Ameri-

can and European invasive populations. We compiled these

published data with those obtained in our new study (see

above), to test for predictions described in Introduction

regarding the impact of captive breeding practices on

H. axyridis.

New experiments: susceptibility to B. bassiana and

fecundity

Population sampling and rearing conditions

Five H. axyridis populations of three different types were

used in this study, i.e. a laboratory-reared type commonly

used for biological control purposes as well as invasive and

native types. Two populations were collected from the

native range of H. axyridis in 2009 (Beijing in China and

Fuchuk in Japan). Two invasive populations were collected

in North America and Europe between 2008 and 2009

(Quebec City in Canada and Bataszek in Hungary). One

population was obtained from a laboratory population of

a biocontrol agent producer (winged strain of H. axyridis;

Biotop company, Valbonne, France) in 2007. This bio-

control population has been reared in laboratory condi-

tions since 1982; this is for a minimum of 70 generations

(assuming 2.5 generations per year; Koch 2003; Koch

et al. 2006). This population was commercialized and

used for the biocontrol of aphids between 1995 and 1999

throughout Europe (Ferran et al. 1997; Tourniaire et al.

2000). We reared the five populations for two generations

under controlled conditions (24°C; L: D 14:10; 60% rela-

tive humidity) to minimize potential biases owing to

maternal effects until the third generation was used for

experiments. All populations were fed ad libitum with

irradiated eggs of Ephestia kuehniella (Lepidoptera: Pyrali-

dae) for these generations as well as for the following

experiment.

Experimental procedures

A total of 40 females and 40 males of the third labora-

tory-standardized generation of each of the five test pop-

ulations were placed into a large box during 10 days to

allow copulations. After this period, females were trans-

ferred individually into 9-cm-diameter Petri dishes and

kept at 24°C; L: D 14:10; 60% relative humidity. Each

female was presented to a single male for a period of

24 h. This was repeated three times with three different

males per week. This procedure minimized density effects

(e.g., delayed growth or reduced fecundity in paired indi-

viduals owing to competition) whilst allowing multiple

copulations.

For each fertilized female, the number of eggs laid dur-

ing seven consecutive days following the first clutch were

counted and averaged to estimate the mean daily fecun-

dity prior treatment. Females of each population were

then infected with B. bassiana or remained untreated. It is

known to be a natural mortality agent among overwinter-

ing adult coccinellids (Steenberg and Harding 2009). This

result has led some authors to suggest that B. bassiana

could be a potential candidate for the biological control

of invasive populations of H. axyridis (Shah and Pell

2003; Kenis et al. 2008; Roy et al. 2011). The strain of

B. bassiana used in this study corresponded to a commer-

cial preparation (BotaniGardES®, strain GHA 2.2 9 1013

conidia per kg; Laverlam International Corporation,

Butte, USA) that was already used in an experiment

with H. axyridis (Roy et al. 2008). The concentration of

viable conidia was 6.4 9 108 per g. Infected females were

singly held in a B. bassiana solution in plastic cups

(2 cm93 cm) for 5 s (2.2 9 108 conidia per ml). The

exposures have been made during four consecutive days

with an equal representation of each population each day.

It has to be noted that no significant differences were

found between exposure days. The control females were

held singly in sterile distilled water for the same duration.

A total of 89 females were infected with the fungus and

48 females were used in controls. After exposures to fun-

gus or sterile distilled water, all females were transferred

individually into 9-cm-diameter Petri dishes and kept at

24°C; L: D 14:10; 80% relative humidity. Subsequently,

eggs were counted per female and removed on a daily

basis during 15 days to estimate the mean daily fecundity

after treatment. Mortality was recorded daily until 15 days

after treatment. Dead individuals were transferred to 1.5-

mL Eppendorf tubes with moistened cotton to observe

external fungal growth and hence to confirm B. bassiana

as likely cause of death. External fungal growth has been

recorded for around 60% (with no differences between

populations) of treated females, as it is classically observed

with this kind of bioassay.
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Statistical analyses

All data were analysed using the software JMP 8.01 (SAS

Institute Inc., Cary, NC, USA). First, we calculated the pro-

portional reduction in daily mean egg production for each

female as follows: ReductionFecundity = (Daily fecundity prior

treatment – Daily fecundity after treatment)/Daily fecundity

prior treatment. This trait was then analysed using ANOVA

with population type (biocontrol, native or invasive), treat-

ment (infected or control) and population nested in popula-

tion type, as well as the interaction between population type

and treatment as fixed factors. Second, we analysed the

mortality using GLM (binomial distribution) with popula-

tion type (biocontrol, native or invasive) and population

nested in population type as fixed factors. We excluded the

control females from this analysis because none of them

died during the experiment. Therefore, the factor treatment

was removed from the full model. For the dead infected

females, the date of death (i.e. survival time) was analysed

using ANOVA with population type (biocontrol, native or

invasive) and population nested in population type as fixed

factors. Finally, we used control females to analyse the

fecundity apart from the effect of the fungus using ANOVA

with population type (biocontrol, native or invasive) and

population nested in population type as fixed factors.

For the response variables analysed using ANOVA, we per-

formed two analyses, one with the original data and one

with the traditional transformations (square root for fecun-

dity, log for survival time and Box-Cox for ReductionFecundity;

Sokal and Rohlf 1995). As similar results were obtained,

only results from untransformed data will be reported.

Results and discussion

This study supports the predictions that laboratory condi-

tions have significantly impacted several characteristics of

H. axyridis (Table 1). We detailed these results in three

parts: neutral genetic diversity, traits counter-selected in

the laboratory and traits under positive selection in the

laboratory.

Neutral genetic diversity

Genetic drift is the most important of the random pro-

cesses that influence the gene frequencies in a laboratory

colony (Joslyn 1984). To avoid a substantial loss of

genetic diversity, Wajnberg (1991) recommended that

laboratory cultures should be started with the maximal

effective population size, and maintaining a maximum

number, within the limitations imposed, during the entire

rearing process.

In the case of H. axyridis, the European biocontrol pop-

ulation exhibits evidence of substantial genetic drift, as it

harbours significantly lower genetic diversity (2.4 alleles

per locus) than native (5.3–6.6 alleles per locus) or invasive
(4.1–6.5 alleles per locus; Lombaert et al. 2011) popula-

tions. Because the European invasive population originated

from a genetic admixture between eastern North American

founders and individuals from the laboratory European

biocontrol population (Lombaert et al. 2010), the level of

genetic diversity is also significantly lower in the European

biocontrol population than in the European invasive popu-

lation (6.0 alleles per locus).

Traits counter-selected in the laboratory

In agreement with our predictions, the European biocon-

trol population exhibits lower performance than natural

populations (Table 1). It has a significantly lower survival

rate (41%) during quiescence at low temperatures com-

pared to invasive European population (86%). Similarly,

European biocontrol individuals are significantly more sus-

ceptible to B. bassiana infection than individuals collected

from native or invasive populations. In the biocontrol

Table 1. Predictions and compilations of results regarding the impact of captive breeding practices in H. axyridis on various traits (for details, see

Introduction and Results). Symbols + and � indicate relatively high and low values of these traits, respectively, and NA indicates that the data are not

available.

Trait considered

Predictions for

the European

biocontrol population

European

biocontrol

population

European

invasive

population

American

invasive

population

Native

populations Sources

Genetic diversity � � � � + Lombaert et al. 2011;

Survival in quiescence � � + NA NA Lombaert et al. 2008;

Resistance to pathogen � � + + + This study

Larval survival + + + � NA Turgeon et al. 2011;

Delay before reproduction � � � + NA Turgeon et al. 2011;

Fecundity + + � � � This study & Turgeon et al. 2011;

Male reproductive success + + � NA NA Facon et al. 2011
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population, there are twice as many deaths as in the natural

native and invasive populations (93% vs 38% and 46%,

respectively; P = 0.0007) owing to B. bassiana infection,

whereas no significant differences in mortality are found

between invasive and native females (Table 2 and Fig. 1).

On the contrary, the decrease of fecundity and the survival

time of the infected females owing to fungus infection are

not influenced by the population type (i.e. biocontrol,

native or invasive; Table 2 and Fig. 2).

We suggest that both mortality during quiescence and

mortality because of fungal infection can be viewed as

examples of adverse genetic changes as a result of captive

rearing. An important issue raised by such adverse genetic

changes is how selection for laboratory-adapted genotypes

may induce maladaptation to the field when laboratory-

reared individuals are introduced into the wild and repro-

duce among wild individuals. According to the literature,

characteristics selected under captive conditions are often

disadvantageous in natural environments (see for instance

Frankham et al. 1986; Fleming and Gross 1993; Reisenbich-

ler and Rubin 1999; Chilcote 2003; Heath et al. 2003; Kra-

aijeveld-Smit et al. 2006). The most emblematic examples

come from fishes where selection in hatcheries causes

highly deleterious effects. For instance, lifetime reproduc-

tive success of hatchery fish stocks, once returned to the

field, was found to be only 5–15% of that for the wild fish

populations (Leider et al. 1990). In the case of H. axyridis,

the decrease of survival during quiescence and pathogen

resistance upon relaxation of selection suggests that there

exists a cost for both traits, either a quantitative cost or a
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Figure 2 Mean values for (A) fecundity without fungus infection and (B) fecundity reduction owing to fungus infection, depending on the popula-

tion type, i.e. biocontrol, invasive and native.

Table 2. Results of statistical analyses for reduction of fecundity, mor-

tality and survival time owing to fungus infection and for fecundity

without fungus infection.

Traits Test statistic P-value

(A) Fecundity reduction F (df)

Population type 2.09 (2) 0.12

Treatment 41.11 (1) 0.0001

Population (population type) 1.01 (2) 0.36

Population type 9 treatment 1.38 (2) 0.25

(B) Mortality L-R chi-square (df)

Population type 14.68 (2) 0.0007

Population (population type) 0.17 (2) 0.92

(C) Survival time F (df)

Population type 0.14 (2) 0.87

Population (population type) 0.19 (2) 0.82

(D) Fecundity F (df)

Population type 6.12 (2) 0.005

Population (population type) 2.49 (2) 0.10
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trade-off with some other trait that has been selected in

laboratory conditions. The very poor survival rate at low

temperatures of the biocontrol strain seems to be counter-

selected in the field as the invasive European populations

show a much higher survival rate. Regarding the suscepti-

bility to B. bassiana, the invasive European population dis-

plays the same mortality owing to this fungus as the

invasive American population, which is twofold lower than

the biocontrol population. This result indicates that this

higher susceptibility of biocontrol population seems also to

be counter-selected in the field. Both results are, at least

intuitively, not surprising as survival during quiescence and

resistance to pathogens are certainly important parts of the

fitness of H. axyridis individuals during the invasion pro-

cess of natural habitats.

Traits under positive selection in the laboratory

The European biocontrol population displays higher values

for several traits suggesting a higher efficiency of directional

selection in the less multifaceted laboratory environment

(Table 1). Indeed, it has a significant higher male repro-

ductive success than the European invasive population

(Facon et al. 2011). When competing with European inva-

sive males, biocontrol males sire around 75% of offspring

produced by females. Biocontrol females display also higher

fecundity (average = 40.0 eggs per day) than native (aver-

age = 28.6 eggs per day) and invasive ones (28.2 eggs per

day; Fig. 2 and Table 2). This trend is confirmed by Tur-

geon et al. (2011), who showed that biocontrol females lay

significantly more eggs (38.9 eggs per day) than females

from the American (25.4 eggs per day) and European (29.5

eggs per day) invasive populations. For two other traits,

biocontrol individuals performed better than American

invasive individuals but not compared to European inva-

sive ones. Biocontrol individuals survive at significantly

higher rates in the larval period (91%) and reproduce sig-

nificantly earlier (11.1 days after emergence on average)

than the American invasive population (73% and

13.3 days, respectively) but not compared to European

invasive population (92% and 12.1 days).

A number of genetic adaptations to captivity have been

previously suggested in a variety of taxa (Frankham 2008).

Most of these cases also correspond to an increase of fecun-

dity and a reduction of development time (Hopper et al.

1993; Frankham 2008). For instance, a threefold increase in

reproductive fitness has been reported over 84 generations

in the dipteran fly Drosophila (Gilligan and Frankham

2003). The butterfly Pieris brassicae laid many more eggs in

cage experiments and had a higher ovary mass when labo-

ratory reared for 100-150 generations than females from a

stock recently obtained from the wild (Lewis and Thomas

2001). For this kind of traits, we could envisage that

adaptation to laboratory conditions may also inadvertently

select for values favouring establishment and range expan-

sion in the field. With respect to H. axyridis, it seems to be

the case for larval survival and age at first clutch as Euro-

pean invasive population has retained the biocontrol

genetic background associated to higher fitness. On the

other hand, European invasive population displays lower

fecundity than biocontrol individuals. It is more difficult to

envision how lower fecundity may be advantageous for the

invasive European beetles. This result suggests that it may

exist a trade-off between fecundity and unknown trait(s)

not considered in the study that could be selected in the

field.

Conclusions

A weakness of our study lies in the absence of replicate bio-

control populations. Unfortunately, to our knowledge,

there remain only two biocontrol strains of H. axyridis

(Biotop and Biobest; Turgeon et al. 2011). Furthermore,

the Biobest strain was derived from the Biotop strain used

in this study and thus even was it available to us, it would

be somewhat problematic as a replicate. Given this limita-

tion, we cannot rule out with certainty that the differences

of life-history trait values observed in the biocontrol-type

H. axyridis only stem from genetic drift, more especially as

we demonstrated that the European biocontrol population

exhibits evidence of substantial genetic drift. However, this

would imply that only individuals with these trait values

were sampled in the creation of this laboratory mass-reared

biocontrol population. It seems unlikely that genetic drift

alone can explain all the changes of trait values along our

predictions on the impact of captive breeding and the

action of selection seems more parsimonious. Ruling out

this alternative hypothesis more definitively would require

experimental selection, which would provide a better

understanding of the genetic architecture of the traits, and

would give us information about the relative likelihood of

drift versus selection.

This study hence supports the predictions that biological

control agents can undergo drastic genetic and phenotypic

changes as a consequence of laboratory conditions. How-

ever, we are still at an early stage in understanding how

mass rearing of biological control agents can induce genetic

changes of life-history traits important for the success of

field releases or for evolutionary trajectories of wild popu-

lations. We hope that our study will stimulate new research

on this topic.
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A. Annexes

A.2.1 Annexe A.2

Traitement Croisement Taux d’éclosion Taux de survie

Bloc 1
témoin I 0.399 (23) 0.553 (21)

O 0.496 (24) 0.73 (20)
FS I 0.382 (11) 0.701 (9)

O 0.459 (13) 0.801 (12)
RP I 0.328 (13) 0.591 (11)

O 0.508 (13) 0.698 (11)
Bloc 2
témoin I 0.408 (20) 0.651 (19)

O 0.481 (20) 0.772 (19)
FS I 0.465 (11) 0.667 (11)

O 0.408 (11) 0.788 (11)
RP I 0.414 (12) 0.589 (10)

O 0.586 (11) 0.715 (10)

Table A.1 – Résumé des données de la purge expérimentale à la find de l’expérience (G6). Les va-
leurs présentées sont les taux d’éclosion et de survie larvaire moyens et suivi de l’effectif entre parenthèses. O :
Non-consanguins ; I : Consanguins. Notons que dans certains cas, les données des blocs exérimentaux ont été
fusionnées lors du traitement statistque (voir texte).

A.3.1 Annexe A.3 : Materiel supplémentaire de l’article 1
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2 
 

Experimental design 16 

 17 
Figure S1. Design of the mate choice experiment. 18 

Each female was placed in a Petri dish containing four males: a full sibling, another unrelated male 19 
from the same population and two males from other populations, one native and one, randomly 20 
chosen, invasive. The identity of the first male to mount the female was recorded during the first 21 
hour and the insects were then left to copulate freely for the next 47 hours. The males were then 22 
removed and the females were left alone for 23 days after the laying of the first clutch of eggs. 23 
During this period, female fecundity was recorded and the hatching rate of the eggs was estimated 24 
from at least one early and one late clutch. The paternity of eight second-instar larvae was assessed 25 
by molecular analysis, in two clutches laid at least 10 days apart. 26 

Statistical modelling of data for male reproductive success 27 
According to our experimental design, the outcome of male sexual competition is independent 28 
between two Petri dishes but not within each Petri dish. This feature precludes data analysis with 29 
classic generalised linear models for male traits. We therefore had to construct appropriate models 30 
for correct quantification of the potential effects on male success and assessment of complex 31 
interaction effects. 32 

Score for the male 33 
We considered competition between the males to be like a race. In each round, four males ‘run to 34 
the finish line’ (mounting the female), so the probability      of a male   winning a race in ‘arena’   (a 35 

given Petri dish) depends on its 'fitness score'      relative to the other three males. 36 

This probability can be written 37 

     
    

∑      
 
    

                               ∑     
 

             

where the score      can be generally written as 38 
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Where       is the effect      (including interaction factors) of male   in arena  . If K=2, this model 39 

corresponds to the classical logistic model. 40 

Likelihood of the model 41 
More generally, we assumed that a total of n independent races took place in each arena. Let      be 42 
the number of victories for male      .      follows a multinomial distribution. The likelihood    of 43 
the results for arena   is the expression of the multinomial distribution: 44 
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As only one race per arena was considered, we have, for all i and all k,       or      , thus 45 
       in all cases. The likelihood expression can thus be simplified  to 46 
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We can now obtain an expression of the likelihood   of the data over all arenas. As the events in one 47 
arena are independent of those in any other arena, this expression is simply the product of the 48 
likelihood of the results of each arena: 49 
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The log likelihood of the model is thus 50 
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Model parameter estimations and statistical tests 51 
Model fitting was achieved by maximising the previous log-likelihood. The confidence intervals of the 52 
parameters were estimated from 2,000 bootstrap samplings.  Models were compared using 53 
likelihood ratio tests for nested models (where applicable), as described in.54 
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 55 

Size of the data set 56 
Table S1 Number of females analysed in the data set. 57 

Population* of 
the female 

Population* of the first male to copulate Eggs
†
 Hatch

¶
 Larva

§
 

Chi Jap Hun Can SAf 

Chi (26) 10 (5
‡
) 3 3 3 4 18 17 17 

Jap(25) 2 13 (11
‡
) 3 4 2 18 18 18 

Hun (26) 3 2 15 (8
‡
) 4 1 22 21 21 

Can (26) 2 2 4 14 (9
‡
) 1 22 21 20 

SAf (26) 0 2 7 2 14 (10
‡
) 22 20 20 

* Population of origin: Chi: China, Jap: Japan, Hun: Hungary, Can: Canada, SAf: South Africa. 58 
† Number of females that laid eggs. ‡ Number of which copulated with their brother first. ¶ Number 59 
of females with viable eggs. § Number of females with genotyped larvae. The last three columns only 60 
include females that copulated during the first hour, i.e. for which data were available for first mate 61 
choice. 62 

First male precedence 63 

64 
Figure S2. Effect of being the first male to copulate with a given female on percentage of paternity 65 
within the female’s offspring. A: Observed percentage paternity of the first male to copulate with 66 
native and invasive females. Red dashed lines are the values expected under the null hypothesis. 67 
B: Model estimates of the effect of being the first male to copulate with a female on percentage 68 
paternity, with corresponding 95% confidence intervals. The expected effect with the null model is 69 
zero for both native and invasive females. The effect is significant in both cases, but the difference 70 
between native and invasive females is not significant (see models P1 and P2 in Tables 2 and 4). 71 

 72 
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Résumé Cette thèse porte un regard évolutif sur les invasions biologiques qui sont une menace éco-
logique, économique et sanitaire grandissante. Qu’ils en soient la cause ou la conséquence, les invasions
sont en effet le théâtre de changements évolutifs rapides et importants. Ces changements peuvent être
liés à une différence de pression de sélection entre l’aire d’origine et l’aire envahie, mais peuvent aussi
être initiés par des évènements démo-génétiques comme un goulot d’étranglement démographique
ou l’admixture (hybridation intra-spécifique) entre populations génétiquement différentes. Les chan-
gements évolutifs concernent aussi bien des traits liés à la reproduction que le fardeau génétique et
la dépression de consanguinité. La forte dérive génétique qui peut se produire au cours d’un gou-
lot d’étranglement peut conduire à la purge ou la fixation rapide d’allèles délétères responsables du
fardeau génétique. Les trais de reproduction peuvent eux aussi influencer directement l’issue d’une
invasion, au travers du taux d’accroissement démographique de la population. Ils peuvent aussi avoir
un effet indirect sur le succès d’introduction en modifiant l’intensité des effets des évènements démo-
génétiques. Au cours de cette thèse, j’ai étudié l’évolution du fardeau génétique et de traits de reproduc-
tion au cours d’une invasion biologique grâce à (i) une série d’expériences sur l’espèce envahissante
modèle Harmonia axyridis (la coccinelle asiatique) et à (ii) un modèle théorique de dynamique de la
fréquence d’un allèle délétère dans une population subissant un goulot d’étranglement. Mes résul-
tats montrent que les populations envahissantes ont des traits de reproduction plus performants que
celles de l’aire native. En particulier, les femelles envahissantes présentent une fécondité plus élevée
et fécondent leurs œufs avec le sperme d’un plus grand nombre de mâles. Il n’existe pas, chez cette
espèce, de mécanisme évident d’évitement de la consanguinité, bien que les populations de l’aire na-
tive souffrent de dépression de consanguinité contrairement à celles de l’aire envahie. La dépression
de consanguinité peut évoluer très vite chez cette espèce en cas de fort goulot d’étranglement. Dans
les conditions expérimentales, les allèles délétères étaient parfois purgés, mais ont souvent été fixés
dans la population au cours d’un goulot. Enfin, le modèle théorique a montré que les probabilités
de perte ou de fixation d’un allèle délétère récessif peuvent toutes deux augmenter rapidement par
dérive au cours d’un goulot d’étranglement d’intensité modérée. Ces résultats soulignent l’importance
du hasard sur le succès d’une invasion biologique. Puisque la probabilité d’émergence de combinai-
sons génomiques favorables à l’invasion augmente avec le nombre d’introduction, limiter le nombre
d’évènements d’introduction peut s’avérer déterminant pour prévenir de futures invasions biologiques.
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Abstract This thesis provides some evolutionary insights on biological invasions, which represent
a growing threat on ecology, economy and public health. Biological invasions are a place of rapid
and important evolutionary changes that can be the cause or the consequence of invasion success.
These changes can be caused by differences in selective pressures between the native and the invaded
area. They can also be due to demo-genetic events such as demographic bottlenecks and admixture
(i.e. intra-specific hybridisation) between genetically distinct populations. Evolutionary changes affect
life-history traits (including reproductive traits) as well as the genetic load and inbreeding depression.
Genetic drift can be strong during a bottleneck and can induce the rapid purging or fixation of deleteri-
ous alleles responsible for the genetic load. Reproductive traits can also influence the fate of an invasion
by changing the demographic growth rate. Moreover, they can have an indirect impact on the success
of introduction by altering the intensity of demo-genetic events. Throughout this thesis, I studied the
evolution of the genetic load and of reproductive traits by the mean of (i) laboratory experiments using
the invasive Harlequin ladybird Harmonia axyridis as a model species and (ii) through the study of a
theoretical model of the dynamics of allele frequencies during a bottleneck. My results show that inva-
sive populations have better reproductive traits than those from the native area. Particularily, invasive
females display an increased fecundity and fertilize their eggs with the sperm of a higher number of
males. In this species, there is no obvious mechanism of inbreeding avoidance, even though native pop-
ulations suffer to inbreeding depression contrarily to invasive ones. Inbreeding depression can evolve
quickly in this species if the population goes through a severe bottleneck. In my experiments, dele-
terious alleles were often fixed in the population during the bottleneck, but were sometimes purged.
Finally, the theoretical model studied described show that the probability of complete loss or fixation
of a deleterious recessive allele can both increase by drift during a bottleneck. These results highlight
the importance of chance on the success of a biological invasion. Because the probability of emergence
of genomic combinations that can favour an invasion increases with the number of introduction events,
limiting the number of introduction events might be an efficient way to prevent or minimise upcoming
biological invasions.
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