L "hybridation entre especes, un phénomene fréquent
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L'hybridation - définition

Wikipedia définit I’hybridation comme le croisement de deux individus appartenant a deux variétés, a
deux sous-especes (croisement intraspécifique), a deux especes (croisement interspécifique) ou a
deux genres (croisement intergénérique) différents.

Les trés nombreux articles de recherche préferent limiter le terme a un acte de reproduction entre
individus appartenant a des especes différentes, ou a des entités évolutivement distinctes et
cohérentes. C’est le phénomeéne que nous considérons ici.

'accouplement entre individus d’espéces différentes peut

 Ne pas produire de descendance viable.

* Produire des hybrides stériles.

* Produire des hybrides fertiles, au moins d’un sexe, de potentiel de survie ou de reproduction
dans leur environnement inférieur a celui des especes parentales .

* Produire des hybrides de pouvoir de survie et de reproduction égal ou supérieur, dans certaines
conditions environnementales, a celui des especes parentales.
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Dans les deux premiers cas I'événement n’a évidemment aucun effet sur le parcours évolutif des
especes concerneées.

Un exemple bien connu du premier cas, les Canards mandarin et carolin, Aix galericulata et Aix sponsa,
especes tres proches, vicariants géographiques en Asie et en Amérique du Nord, dont les femelles sont
presgu’indiscernables, et qui sont incapables de s’hybrider a cause, apparemment, d’une
incompatibilité du nombre et de la forme des chromosomes.

Aix sponsa Aix galericulata



Un exemple tout aussi connu du deuxiéme cas, I’hybridation entre Ane (Equus asinus) et chevaux (E.
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Dans les deux autres cas, le matériel génétique d'une espece peut entrer dans le pool génétique de
I'autre et y introduire une nouveauté génétique. Ce processus est appelé «introgression génétique».
Bien que connue depuis des décennies, l'incidence de l'introgression dans la nature est depuis
longtemps sous-estimée. Ce n'est que récemment que les évolutionnistes en viennent a la considérer
comme un mécanisme important et omniprésent dans les processus de spéciation, dans le maintien
de la diversité génétique, et dans l'introduction de nouveautés avantageuses dans le pool génétique.

Selon les caractéristiques des hybrides et la nature et |'évolution des pressions environnementales
sous lesquelles s’initie et se développe [|’hybridation, ses conséquences peuvent aller d’une
composante du chemin évolutif des especes parentales qui n‘en affecte pas l'indépendance et la
nature -- cas le plus fréquent -- a l'apparition d’'une espece hybride coexistant avec les especes
parentales -- cas assez fréquent chez les plantes, a la fusion des especes parentales ou a I'absorption
de l'une ou de l'autre.
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Evolution de la perception de I’hybridation

Jusque dans la deuxiéme moitié du XXM siecle I’hybridation a été considérée, surtout par rapport au
monde animal, comme une anomalie, une erreur du processus reproducteur, un chemin sans issue. On
parlait du « fardeau de I’hybridation », on voyait les caracteres d’isolement comme une protection
contre I’hybridation.

Cet état d’esprit, quasi universel, s‘explique sans doute par I'épisode d’extinction massive qui marque le
Pléistocene et qui dans ses premieres phases a frappé principalement les animaux de grande taille,
laissant les genres de grands mammiferes, y compris les hommes, avec tres peu d’especes, souvent une
seule, et donc tres peu d’occasions d’hybridation intra générique.




La promotion du Concept Biologique de I'Espece proposé par Ernst Mayr n’a pas aidé. En effet la
définition de |'espece biologigue comme « un groupe de communautés d'individus potentiellement
capables de se reproduire entre eux et dont I'échange de genes avec d'autres communautés est limité ou
empéché par des mécanismes d'isolement » a vite poussé a considérer I'existence d’hybrides comme un
signe de conspécifité et on a souvent vu écrire, surtout dans la littérature de langue francaise, que des
especes ne s’hybrident pas en conditions naturelles.
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Un premier changement est apparu dans les années 1960 et 1970, quand un tres grand intérét s’est
développé, surtout en ornithologie et particulierement en Amérique du Nord pour les zones
d’hybridation. Cet intérét est né de I'évolution des paysages aux Etats-Unis. Linvasion des prairies
centrales par les cultures, les plantations et I'urbanisation a remis en contact des oiseaux forestiers de
I’Est avec leurs vicariants de I'Ouest, especes-sceurs, issues d’'un méme ancétre, auxquelles la barriere
des steppes avait permis des chemins évolutifs séparés, et des hybridations plus ou moins intenses se
sont produites a l'occasion de ces contacts secondaires. L'étude de chacun de ces cas a mobilisé de
nombreux chercheurs. C’est dans ce cadre que Ernst Mayr et Lester Short ont amendé le Concept
Biologique pour permettre un degré important d’hybridation entre especes, dans des zones de
« recouvrement et d’hybridation ».
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La multiplication des études de ces situations de contact, dans toutes les parties du globe, et les progres
de la génétigue, permettant la lecture de plus en plus précise de la signature des événements du passé,
ont construit, au cours des dix ou vingt dernieres années, une toute autre image du role de I’"hybridation
interspécifique dans la spéciation, dans I'évolution des especes et dans leur adaptation. Loin d’étre
anecdotique, ce role est prépondérant. Loin d’étre délétere il est généralement bénéfique, voire
indispensable.

Dans le regne animal, I’hybridation interspécifique, en tant gu’événement, est relativement rare. La
raison en est la nécessité d’'une certaine compatibilité chromosomique. On estime qu’actuellement,
environ 10% des especes animales, tous groupes confondus, s’hybrident. Mais portée sur le temps long
de ['histoire évolutive, l'intervention de |’hybridation devient extrémement courante. Parmi les
organismes pour lesquels on dispose de données, la trace d’hybridations dans un passé proche ou non
se marque dans 100 % des cas.

Dans le regne végétal, pour lequel I'importance de I'hybridation a été comprise et admise depuis
beaucoup plus longtemps, les événements d’hybridation sont plus faciles, a cause d’'une plus grande
capacité de doublement des chromosomes, lequel permet de contourner les problemes de
compatibilité. A peu prés 25% des espéces végétales s’hybrident. Il est dés lors vraisemblable qu’ici
aussi des traces d’hybridation passée puissent se retrouver dans toutes les espéeces.

Dans I'immense majorité des cas, les traces d’hybridation ancienne relévent de l'introgression. Dans
qguelques cas, rares chez les animaux, plus fréquents dans quelques groupes de végétaux, on peut établir
ou soupconner l'existence d’especes d’origine hybride. Dans le reste de I'exposé nous nous attarderons
quelque peu sur chacun de ces deux cas, en commenc¢ant par le moins commun, les especes d’origine
hybride.



Especes d’origine hybride

Pour gu’apparaisse une espece hybride il faut gu’un événement d’hybridation des hybrides fertiles qui
se reproduisent entre eux et arrivent a s’isoler des espéces parentales, c’est-a-dire possedent ou
développent des mécanismes d’isolement.

Récemment il a été décidé de réserver le vocable « espece hybride » aux cas ol les mécanismes d’isolement résultent directement de
I’hybridation, les autres restant des especes « d’origine hybride », une distinction totalement inutile, motivée par le souhait d’éviter la
stigmatisation et le déclassement d’'un nombre élevé d’especes !?

Dans le monde animal

Passer italiae

Espéce d’origine hybride

P. domesticus x P. hispaniolensis

Dans le monde végétal
Dactylorhiza majalis
Espece hybride

D. incarnata x D. fuchsii




L'émergence d’une espece hybride est un phénomene rare et sans doute souvent lent. Les chances

d’en observer tout le déroulement sont faibles. Un cas remarquable a été signalé récemment.

HYBRID SPECIATION

Rapid hybrid speciation in
Darwin’s finches

Sangeet Lamichhaney,” Fan Han" Matthew T. Webster,” Leif Andersson, ™"
B. Rosemary Grant,” Peter R. Grant®

Homoploid hybrid speciation in animals has been inferred frequently from pattems of
variation, but few examples have withstood critical scrutiny. Here we report a directly
documented example, from its origin to reproductive isdation. An immigrant Darwin’s finch to
Daphne Major in the Galapagos archipelago intiated & new genetic lineage by breeding with
a resident finch (Geospiza fortis). Genome sequencing of the immigrant identified it as a

G. conirastris male that originated on Espafiola >100 kilometers from Daphne Major. From the
second generation onward, the ineage bred endogamously and, despite intense inbreeding,
was ecologically successhul and showed transgressive segregation of bill morphology.

This example shows that reproductive isolation, which typically develops over hundreds of
generations, can be established in only three
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Les especes d’origine hybride sont rares dans le regne animal en raison des difficultés de I’hybridation
homoploide. Sur les plus de 10 000 especes d’oiseaux, une origine hybride n’est établie, ou
plausiblement proposée, que pour 8 especes, le Géospize de Daphne, déja cité et :

La Bernache a cou roux, Branta ruficollis

Le Canard des Hawai, Anas wyuvilliana

L'Eider de Steller, Polysticta stelleri

Le Manakin doré, Lepidothrix vilasboasi

nattereri W vilasboasi Eiris 4

Le Moqueur de Genovesa, Mimus bauri

Le Moineau cisalpin, Passer italiae

La Paruline d’Audubon, Setophaga auduboni




Parmi les mammiferes, un seul cas prouvé, la chauve-souris antillaise Artibeus schwartzi dont il est établi qu’elle provient de
I’hybridation d’Artibeus jamaicensis et Artibeus planirostris avec lesquelles elle coexiste aujourd’hui sans hybridation.

Artibeus planirostris
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| Artibeus jamaicensis

A. plamirostris
. A. schwartzi




La situation est tres différente dans le monde végétal, ou les especes d’origine hybride sont tres
fréguentes, méme abondantes dans certains genres, comme Quercus, Rubus ou Dactylorhiza. La voie la
plus importante vers la spéciation hybride est le doublement du nombre de chromosomes dans les
hybrides (allopolyploidie). Ce mécanisme d’une part assure la viabilité des hybrides, qui disposent
toujours de paires de chromosomes compatible, et est susceptible de les isoler des especes parentales,
en raison d'un accord chromosomique inapproprié a la méiose et d’incompatibilités génétiques. Par
conséquent, le doublement des chromosomes offre une voie rapide vers la spéciation hybride,
I'augmentation de la ploidie résultant de I'hybridation provoquant directement l'isolement reproducteur.




Parmi les Dactylorhiza connus de Belgique, trois, D. majalis, D. praetermissa et D. sphagnicola sont des tétraploides
d’origine hybride certaine. Tous ont D. incarnata comme parent male. Le parent femelle de D. majalis est D fuchsii, le
parent femelle de D. praetermissa et D. sphagnicola est D. maculata, autotétraploide, ou plus probablement son
ancétre diploide (qui n’est pas D. fuchsii, lequel donne d’ailleurs lieu, dans les Alpes, a des populations autotétraploides,
ce qui peut expliquer certaines difficultés d’identification.

D. majalis D. praetermissa D. sphagnicola




On observe aussi parmi nos Dactylorhiza des hybridations nombreuses qui ne donnent pas lieu a l'apparition de
populations hybrides indépendantes, en voie de spéciation. C’est notamment le cas des hybrides entre D. majalis et D.
maculata, qui sont, ou étaient, abondants dans les prairies de fauche ardennaises.

D. maculata

D. majalis X D. maculta



Introgression

Tout événement d’hybridation est susceptible de faire entrer du matériel génétique d'une espece dans
le pool génétique de 'autre et d’y introduire ainsi des nouveautés. Celles-ci peuvent évidemment étre
défavorables et en ce cas elles seront vite éliminées. Si par contre elles sont bénéfiques elle s’étendront.
Il est maintenant reconnu que I'hybridation est un moyen d’augmenter le spectre de variabilité du
génome, et donc de lui permettre de s'adapter aux variations environnementales, beaucoup plus rapide
qgue les mutations qui ont longtemps été présentées comme le principal facteur de changement.

On observe des traces d’introgression dans toute Introgression in Introgression in
N . loci under positive neutral loci
ou presque toutes les especes. Dans certains cas selaction

I'influence de l'introgression est tres importante.

Le schéma ci-contre montre comment un balayage @
génétique (genetic sweep, selective sweep) peut
‘_

envahir toute |'aire de distribution d’'une espece.
Nous en verrons des exemples plus loin .

FIG. 1. Introgression scenarios for loci under neutrality and positive selec-
tion. Upper diagram depicts distributions of species A and B, with a stable
hybrid zone in black. Under positive selection, the genotype of species B
will sweep over the range of s A and replace the native genotype
over time. Under neutrality, introgression will largely be restricted to the

hybrid zone (indicated in light gray) in large populations. (Note that genetic

drift can also account for neutral genetic sweeps in small populations).

Rheindt & Edwards, 2011



Les évenements d’hybridation affectent-ils toujours des especes proches ? La réponse est non. Si il est certain que
I’"hybridation est un facteur de survie essentiel dans les premiers stades de la spéciation, elle peut aussi intervenir lors de la
rencontre de deux especes assez éloignées, naives l'une par rapport a l'autre, parce qu’elles n‘ont pas eu de raison de
développer des caracteres d’isolement. Chez les laridés, les cas d’hybridation les mieux connus en Europe occidentale
concernent deux especes assez éloignées de grands goélands, Larus hyperboreus et Larus argentatus, et deux mouettes
appartenant a des genres différents, Ichthyaetus melanocephalus et Chroicocephalus ridibundus. Larus hyperboreus et
Larus argentatus se sont engagés dans une hybridation massive quand le second a envahi l'aire de distribution du premier
au milieu du XXeme siécle. 'accouplement de males d’Ichthyaetus melanocephalus avec des femelles de Chroicocephalus
ridibundus était fréquent lors de la progression vers 'ouest des populations de Mélanocéphales, le choix des femelles de
Rieuses sans doute affecté par le super-stimulus que présentaient les males de Mélanocéphale.

Goéland bourgmestre,
Larus hyperboreus

Goéland argenté, S
Larus argentatus Trois Mouettes mélanocéphales, Ichthyaetus melanocephaus, parmi des Mouettes

rieuses, Chroicocephalus ridibundus, Anvers, Rive gauche

Si les hybrides intergénériques sont moins fréquents en botanique qu’en zoologie, c’est peut-étre parce que
les botanistes, qui ont reconnu I’hybridation bien avant les zoologistes, en ont tenu compte dans la
délimitation des genres.




Dans notre propre espece, Homo sapiens, le role de I'introgression est maintenant bien établi. La quantification et la répartition des génes
provenant de Neandertal et de Denisovan dans les populations extra-africaines de Sapiens est connue, et leur apport bénéfique, en particulier,

en matiere d’'immunité, est démontré.

Reconstruction de Denisovan
Grotte de Denisova, Altai

Jeune femme, 76 000 a 51 000 BP
Gokhman et al. 2019

Reconstruction de Neandertal
Grotte de Sidrdn, Asturies

Jeune femme, 49000 BP

Madrid, Musée national d’Archéologie

En outre, Neanderthal et Denisovan o~

ontt eux-mémes incorporé des génes ' o

venant dun ou de plusieurs e

hominiens  primitifs avant leur Reconstruction Sapiens
rencontre avec Sapiens, et les Sapiens Grotte de Zlaty kiifi, République tchéque
restés en Afrique ont fait de méme, Jeune femme, 45000 BP

avec d’autres especes archaiques. Moraes et al., 2023



Une étude! de 59 génomes anciens, de 45000 a 2200 DP, et de 275 génomes actuels donne des précisions sur les périodes d’hybridation de Sapiens avec
Neandertal et sur le développement de l'introgression. La période principale d’hybridation se situe vers 46000 BP et est assez courte, de |'ordre de 6000 ans.
L’hybridation continue ensuite, mais a un niveau beaucoup plus faible. La diffusion des alléles bénéfiques se fait trés rapidement, une grande partie des
régions du génome actuellement porteuses de ce matériel le sont déja dans les échantillons les plus anciens. L’élimination des alleles délétéres est elle aussi
tres rapide. Les « déserts néanderthaliens » actuels sont présents dés le début. Il n’y a aucune certitude en ce qui concerne d’éventuelles asymétries
d’hybridation. L'absence chez Sapiens de matériel lié¢ au chromosome Y de Neandertal permet de penser que les hybrides males issues de males Neandertal
sont généralement stériles. Certaines données génétiques disponibles suggérent une combinaison F Sapiens - M Neandertal un peu plus fréquente que F

Neandertal - M Sapiens.

Homo sapiens, Zlaty kari , 45000 BP, Cicero Moraes Homo neanderthalensis, La Chapelle aux Saints, 56000 BP, Elisabeth Daynes

L'absence de matériel génétique provenant de Sapiens dans les quelques génomes de Neandertal qui ont été examinés indique peut-étre que les hybrides
s’accouplent préférentiellement avec Sapiens. Il a été suggéré? que ce phénomeéne aurait pu étre a l'origine de I'extinction de Neandertal, par déplétion
démographique au long des millénaires de ce qui était déja une petite population. L’échantillonnage de Neandertal est trop faible pour une certitude.

1lasi et al. 2024. Neanderthal ancestry through time : insights from genomes of ancient and presentday humans. Science 386.
2Stringer & Crété.2022. Mapp interactions of Homo neandertalensis and Homo sapiens from the fossil and genetic records. PaleoAnthropology 2022, 2 :401-412.



Homo sapiens,
Zlaty kari woman, 45000 BP, illustrated by Tom Bjorklund
(Max Planck Institute for Evolutionary Anthropology)

Homo longi,
Harbin, China, 150000 BP, illustrated by Chuang Zhao

Les analyses récentes révelent plusieurs périodes et diverses localisations
d’événements d’hybridation entre Sapiens et ce qui sont probablement
plus d’'une espéce de Denisoviens (Homo juluensis, Homo longi ...).
Comme pour Neandertal, il y a une probabilité de stérilité des hybrides
males issus de Denisoviens males, par incompatibilité du chromosome Y
avec le chromosome X de Sapiens. Des indices de contribution aussi bien
des males que des femelles de Denisoviens ont été détectés avec
certitude dans le génome de Sapiens.



;{;f/ Les tres nombreuses études de la zone
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L'analyse génétique approfondie de I'ensemble des canards marins a montré que les clades formés par
les macreuses, les eiders, les harles et les garrots, ont connu de trés nombreux événements
d’hybridation et d’introgression qui les ont profondément interconnectés. C'est dans ce cadre qu’est
apparue lune espece hybride, I'Eider de Steller, dont nous avons parlé précédemment mais aussi que
beaucoup de caractéres ont été échangés entre les clades.

Phylogenomics reveals ancient and contemporary gene flow contributing to tﬂ
the evolutionary history of sea ducks (Tribe Mergini)

Philip Lavretsky ™", Robert E. Wilson ®, Sandra L. Talbot®, Sarah A. Sonsthagen”

* Deparsment of Biolegical Sciences, University of Texa: ar B Pase, B Paso, TX 79668, USA
¥ US Geological Survey, Abaska Science Centrr, 4210 Unirarsity Dr., Anchorage, AK 99608, USA

ARTICLEINFO ABSTRACT

Lsaght into compler evolutionary hustoncs continees to build through brond compaentive phylogenauie aad
population genomic studiex. ln particulsr, there is 8 need to understand the extent snd scsle that gene flow
cootributes to standmg genamie diversity and the role mtrogrestion has played in evaolutionary proceses such ae
hybnd speoabon. Here, we mvestigate the cvolubooary hostory of the Morgam tnbe (sca ducks) by coupling
mulb-specics compansons with phylogenoouc analyscs of thousands of nuclcar ddRAD-s0q Jor, meluwdmng Z-scx
chromosame and autosomal Linked loci, and the mutogenome sssayed across all cxtant sca duck spooies i North
Amenca. All oca duck species are strongly structured across all sampled marker types (pair- wise specics @y >
0.2), with clear genetic assiznments of imdividuals to their respective specics, and phylogenetic relationshipe
recapitulate knowm relationshipe. Despite strong species integrity, we identify at lesot 18 putative hybride; with
all but ane being late generational backerosses. Moot interesting, we provide the first evidenee that an ancestral
gene flow event between loog tailed ducks (Clamguda yemailiz) and true Eiders (Somareria spp.) not caly moved
geoctic material into the former gpevies, but likely generated a novel speeies — the Steller’s eider (Polyaness
stelleni) — via hybnd speciation. Despite generally low cootemparsry levels of gene flow, we canclude that
bybndization has and combnues to be an mnportant process that shufts novel genctie vanahon between speoics
withun the tnbe Mergim. Finally, we outhne methods that permut researchers to contraet genosae patteorns of
contemporary versos ancestral gene flow when attempting to reconstrct potenbially complex cvolutooary




Le Canard chipeau, Anas strepera, et la Sarcelle a faucilles, Anas falcata, dont |’ attachement
écologique et comportemental est bien connu, sont aussi passés par de nombreux échanges de génes.

C’est ainsi qu’aujourd’hui, I'ADN mitochondrial des deux especes présentent une distribution
mosaique. De nombreux Chipeaux ont un ADN mitochondrial de Sarcelle a faucilles et vice versa. La
seule tendance géographique est que les Chipeaux d’Amérique du Nord ont une fréquence plus élevée
d’ADN mitochondrial de Sarcelle a faucilles que ceux de 'Ancien Monde.

NUCLEAR LOCI AND COALESCENT METHODS | & s, .
SUPPORT ANCIENT HYBRIDIZATION AS CAUSE | = = o . :

OF MITOCHONDRIAL PARAPHYLY BETWEEN |

GADWALL AND FALCATED DUCK (ANAS SPP.)
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Many species have mitochondrial DNA lineages that are phylogenetically intermixed with other species, but studies have rarely
tested the cause of such paraphyly. In this study, we tested two hypotheses that could explain mitochondrial paraphyly of Holarctic
gadwalls (Anas strepera) with respect to Aslan falcated ducks (A. falcata). First, hybridization could have resulted in falcated duck
mitochondrial DNA (mtDNA) introgressing into the gadwall gene pool. Second, gadwalls and falcated ducks could have diverged so
recently that mtDNA lineages have not sorted to recprocal monophyly. We used coalescent analyses of three independent lod to
distinguish between these two hypotheses. Two lines of evidence support introgression. First, analyses of the three lod combined
show that some Introgression Is necessary to explain current genetic diversity In gadwalls. Second, we generated alternative
predictions regarding time since divergence estimated from mtDNA: falcated ducks and gadwalls would have diverged between
65,000 and 700,000 years before present (ybp) under the introgression hypothesis and between 11,000 and 76.000 ybp under
the incomplete lineage sorting hypothesis. The two Independent nudear introns indicated that these spedes diverged between
210,000 and 5,200,000 ybp, which did not overlap the predicted time for incomplete lineage sorting. These analyses also suggested
that andent introgression (~14,000 ybp) has resulted in the widespread distribution and high frequency of falcated-like mtONA
(5.5% of haplotypes) in North America. This is the first study to use a rigorous quantitative framework to reject incomplete lineage
sorting as the cause of mitochondrial paraphyly.
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Les grives de Naumann, Turdus naumanni, a ailes rousses, Turdus eunomus, a gorge noire, Turdus atrogularis et a gorge
rousse, Turdus ruficollis, présentent des relations trés complexes. A I'heure actuelle ces espéces coexistent en sympatrie,
sans hybridation, sauf a quelques endroits. Elles ont connu de tres nombreux épisodes d’hybridation de sorte que
I'introgression entre elles est généralisée et que les caracteres de I'une ou l'autre peuvent apparaitre dans des populations
pour le reste homogenes. La recherche de « caracteres hybrides » dans leurs populations n’a donc aucun sens. Il faut

considérer que l'aspect phénotypique global est ce qui décide de I'appartenance d’un individu a I'une ou l'autre des entités.
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Le Bruant jaune, Emberiza citrinella, et le Bruant a calotte blanche, Emberiza leucocephalos, présentent un cas tres
intéressant. Les deux espéces ont connu, en Asie centrale, une période d’hybridation massive, concomitante avec un goulot
d’étranglement des effectifs des populations. Il en a résulté une introgression importante des deux espéces, mais aussi un
balayage génétique qui a principalement affecté le Bruant jaune. Il en résulte que tous les Bruants jaunes, jusqu’a la facade
atlantique, ont ’'ADN mitochondrial du Bruant a calotte blanche et que donc, pour les puristes, tous les Bruants jaunes
peuvent étre considérés comme des hybrides. En pratique, cela signifie que chercher des signes d’hybridation chez des
individus égarés est futile, mais d’autre part, que les Commissions d’ homologation ont raison de s’inquiéter d’individus
présentant les caracteres de 'une des deux especes en période de nidification dans l'aire de distribution de I'autre.
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Figure 1. Geographic distribution of yellowhammers (Emberiza citrinella; solid lines) and pine buntings (Emberiza
leucocephalos; dashed lines), which hybridize extensively in their area of overlap in western and central Siberia. Sampling
sites are indicated by small circles (one sample) or large circles (multiple samples, with numbers indicating sample sizes).
Phenotypic yellowhammers are indicated by light grey circles, phenotypic hybrids by dark grey, and phenotypic pine
buntings by black.




Les phénomenes d’introgresssion sont évidemment aussi communs chez les plantes que chez les animaux
et il est certain que toutes les especes d’orchidées, pour ne parler que d’elles, doivent avoir connu des
épisodes d’introgression, que ce soit dans les genres ou les espéces hybrides sont communes ou dans ceux
ou elles ne le sont pas. Nous nous attarderons un instant au genre Ophrys, un genre dans lequel il semble
y avoir peu d’especes hybrides. Des 1994, nous écrivions, dans notre monographie du genre Ophrys :

Il apparait plausible que la spéciation a l'intérieur du genre Ophrys se soit fréquemment produite selon le schéma: attraction d'un nouveau
pollinisateur, fondation par un nombre tres limité de progéniteurs et perfectionnement rapide de la spécificité des mécanismes d'attraction ...
Un tel mécanisme s'accompagne nécessairement d'une perte sévere de diversité génétique ... perte qui rend évidemment les espéces
émergentes extrémement vulnérables a |'extinction en cas de modification minime des conditions environnementales. On peut se demander
si ce phénomene n'est pas corrigé par I'hybridation résiduelle entre espéces dont la fréquence est bien connue a l'intérieur du genre et peut
servir de source limitée mais permanente de variabilité génétique ... C'est une hypothése qu'il serait intéressant de tester, et qui pourrait
expliqguer notamment la constance interspécifique de certains caracteres (sépales bicolores, macule candicoide) dans certaines régions,
phénomeéne qui donne parfois I'impression superficielle d'évolution réticulée.

La mise en évidence en 2008 et 2009 par Devey, Bateman et leurs collaborateurs de signes d’hybridation
chez plusieurs especes du genre n’a des lors aucune raison de nous étonner. Nous nous serions attendus a
ce que ce soit le cas de 100% d’entre elles, puisque nous ne voyons pas comment la spéciation peut se
faire chez Ophrys sans I'appui de I’hybridation.
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Annexe

Nous ne pouvions pas dans le temps dont nous disposions, couvrir tous les aspects d’un sujet vaste et complexe, mais
nous souhaitons répondre ici, apres un complément de lectures, aux questions posées lors de la communication aux
Naturalistes belges du 18 janvier 2025.

La premiere question concerne la fréquence de I’hybridation chez les insectes et son réle dans leur évolution. Si 'on
rencontre peu de références a I’hybridation dans ce groupe, le plus riche en especes du regne animal, c’est que le
phénomene y a été tres peu étudié. La conscience de I'importance de I'introgression dans le processus évolutif semble
étre venue encore plus tard chez les entomologistes que chez les ornithologues. On trouve de nombreux articles de 2019
et des années 2020 qui découvrent avec étonnement la prévalence de I'hybridation et de l'introgression concomitante
chez les papillons , sans doute le plus étudié des groupes d’insectes. Dans les cing pages suivantes, nous revenons sur le
cas des libellules et sur celui des papillons.

La deuxieme question concerne le transfert horizontal, ou transfert latéral, de matériel génétique. Le transfert
horizontal de matériel génétique sans intervention de la reproduction, par voie virale par exemple, est un autre processus
par lequel un organisme integre du matériel génétique provenant d'un autre organisme. La trés abondante littérature
récente qui lui est consacrée ne parle jamais de I’hybridation, et la tout aussi abondante littérature mettant aujourd’hui
en exergue le réle de I'hybridation dans I'apport de nouveautés génétiques ne parle jamais du transfert horizontal, ce qui
rend difficiles les comparaisons entre I'importance des deux.

Le transfert latéral est certainement important dans le cours de I'évolution, particulierement au niveau des bactéries. Il
ne peut toutefois concerner que du matériel génétique non-codant, le seul transférable. Pour les organismes
multicellulaires, le transfert a surtout été observé chez les insectes et dans quelques groupes de plantes, trés rarement
chez les vertébrés, a I'exception des poissons. Cela explique sans doute le peu de connections entre les deux domaines de
recherche, surtout lorsque sont concernés les vertébrés supérieurs.



Plusieurs analyses notent toutefois la formation de populations
fortement introgressées. Elles concernent une zone d’hybridation entre
Ishnura elegans et |. graellsii dans la péninsule ibérique

Pour les libellules, quelques syntheses récentes suggerent qu’il y
a peu de cas d’hybridation avec succes reproducteur qui aient été
publiés, une douzaine en tout pour 3000 espéces de IibeIIuIes
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Mais une étude détaillée et ciblée d’'un genre, Sympetrum, montre
une fréquence d’hybridation en cours beaucoup plus élevée
(Kornova et al. 2024. What determines mate choices?
Heterospecific mating in Sympetrum dragonflies.  Freshwater
Biology 69: 527-537).
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Une analyse portant sur 80 especes de libellules

appartenant 3 toutes les familles (Suvorov et al Abstract ~Introgression is an important biological process affecting at least 10% of the extant species in the animal kingdom
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Pour les papillons, le groupe d’insectes le plus étudié, les observations et analyses de cas d’hybridation sont encore plus
rares que pour les odonates. Il semble que la conscience de I'importance de I'hybridation dans le processus évolutif et
I'adaptation soit venue encore plus tard chez les amateurs de papillons que dans d’autres disciplines comme en témoignent
ces titres sensationnalistes extraits d’articles publiés dans des revues de qualité de la presse de vulgarisation scientifique.
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Amazon butterflies show how new
species can evolve from
hybridization

Butterflies show that new species can
evolve from hybridization
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Il y a néanmoins depuis les années 2000 un certain nombre d’études qui documentent des cas d’hybridation et I'importance de I'introgression.
La tres grande majorité des publications se rapportent aux Heliconiidae néotropicaux des genres Heliconius et Eueides, pour lesquels la

fréquence de I’hybridation et 'omniprésence de I'introgression ont été mises en évidence, et des especes hybrides découvertes.
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Abstract

Background: To understand speciation and the maintenance of taxa as separate entities, we need
information about natural hybridization and gene flow among species.

Results: Interspedific hybrids occur regularly in Heliconius and Eveides (Lepidoptera: Nymphalidae) in the
wild: 26-29% of the species of Heliconiina are involved, depending on species concept employed.
Hybridzation is, however, rare on a per-individual basis. For one well-studied case of species hybridzing
in parapatric contact (Heficonius erato and H. himera), phenotypically detectable hybrids form around 10%
of the population, but for species in sympatry hybrids usually form less than 0.05% of individuals. There is
a roughly exponential decline with genetic distance in the numbers of natural hybrids in collections, both
between and within species, suggesting a simple "exponential failure law" of compatibility as found in some
prokaryotes.

Conclusion: Hybridization between species of Heliconius appears to be a natural phenomenon; there is
no evidence that it has been enhanced by recent human habitat disturbance. In some well-studied cases,
backcrossing occurs in the field and fertile backcrosses have been verified in insectaries, which indicates
that introgression is likely, and recent molecular work shows that alleles at some but not all loci are
exchanged between pairs of sympatric, hybridizing species. Molecular clock dating suggests that gene
exchange may continue for more than 3 million years after speciation. In addition, one species, H. heurippa,
appears to have formed as a result of hybrid speciation. Introgression may often contribute to adaptive
evolution as well as sometimes to speciation itself, via hybrid speciation. Geographic races and species that
coexist in sympartry therefore form part of a continuum in terms of hybridization rates or probability of
gene flow. This finding concurs with the view that processes leading to speciation are continuous, rather
than sudden, and that they are the same as those operating within species, rather than requiring specal
punctuated effects or complete allopatry. Although not qualitatively distinct from geographic races, nor
“real’ in terms of phylogenetic species concepts or the biological species concept, hybridzing species of
Heliconius are stably distinct in sympatry, and remain useful groups for predicting morphological, ecological,
behavioural and genetic characteristics.

Néwly discovered or little-known interspecific hybrids in Heliconius and Eueides. a. Eueides isabella eva x E. vibilia via-
lis, male, hybrid no. 4; b. Eueides isabella eva x E. procula vulgiformis, male, hybrid no. é; c. Heliconius numata aurora x H. mek
pomene malleti, female, hybrid no. |1; d. Heliconius hecale zeus x H. elevatus perchlorus, male, hybrid no. 16; e. Heliconius ethilla
narcaea % H. besckei, female, hybrid no. 28; f. Heliconius numata superioris X H. melpomene meriana, male, hybrid no. 10; g. Heli-
conius melpomene cythera x H. cydno alithea, male, hybrid no. 34; h. Heliconius melpomene ssp. nov. x H. cydno hermogenes, female,
hybrid no. 65; i. H. erato petiverana % H. charithonia vasquezae, male, hybrid no. |58; j. Heliconius hecalesia octavia x H. hortense,
male, hybrid no. 160. For further details, see Table | and Additional File I. All hybrids are putative F, progeny of interspecies
hybridization, except e which is interpreted as a backcross to H. besdkei. Photos: a, i — Sandra Knapp; b, g — James Mallet; ¢, f, j
— Walter Neukirchen; d, e — Andrew Brower, h — Mauricio Linares.




Au moins deux especes d’origine hybride ont été découvertes dans ce cadre, Heliconius elevatus, hybride entre H. pardalinus et H. melpomene,

I'objet de la trés médiatique confirmation publiée dans Nature en 2024, et évoquée plus haut, et Heliconius heurippa, hybride entre H. cydno et
H. melpomene, annoncé plus tot, en 2011, mais peut-étre avec une moins solide confirmation.
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gene flow
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H. melpomene

H. pardalinus H. elevatus
Sympatry in Figure 1 | Geographic distributions and genetic differentiation between
Diagram by H. cydno, H. melpomenc and H. heurippa. H. heurippa is sympatric with
the Amazon Nel Rosser H. melpomene and parapatric with H. cydno in castern Colombia. We used

En dehors de Heliconiidae, il y a quand méme quelques rapports d’hybridations confirmées, notamment en Europe, parmi les Papilionidae
(Iphiclides), les Pieridae (Colias), les Nymphalidae (Melitaea), les Lycaenidae (Polyommatus), et en Afrique parmi les Danaidae (Danaus).

Iphiclides . Melitaea Poliommatus Danaus



