
Genet. Se!. Evo!. 33 (Supp!. 1) (2001) S223-S249 
© INRA, EDP Sciences, 2001 

8223 

Original article 

Diversite genetique, variation 
geographique et flux geniques chez 
quelques lepidopteres rhopaloceres 

franc;ais 

Henri DESCIMON, Marie ZIMMERMANN, Emmanuel COSSON, 

Bernard BARASCUD, Gabriel NEVE 

Laboratoire de systematique evolutive, Case 5, Universite de Provence, 
3 place Victor Rugo, F-13331 Marseille cedex 3, France 

Resume - Nous presentons une etude synthetique et comparative de la structure 
genetique des populations de trois papillons diurnes fran<>ais, Proclossiana eunomia, 
Parnassius apollo et Euphydryas aurinia. Grace a. l'electrophorese des allozymes, il a 
ete possible d'estimer comparativement le niveau de variation genetique a. l'interieur 
des divers peuplements des especes etudiees. Ces donnees permettent egalement de 
proposer des elements d'explication de cette variation : fonctionnement actuel des 
populations et metapopulations, histoire des biomes ouest-europeens au cours des 
vingt derniers millenaires. Chacun des cas etudies possede une specificite biogeo
graphique : distribution de type « relique glaciaire » tres disjointe (P. eunomia) , 
espece de montagne largement repandue, mais en forte regression (P. apollo) , espece 
tres diversifiee ecologiquement (E. aurinia). D'une maniere generale, les popula
tions meridionales montrent des variations importantes au niveau local et regional 
et presentent une structuration geographique nette. Les populations septentrionales 
montrent une diversite genetique plus faible et une structuration spatiale confuse, avec 
un effet d'isolement par la distance faible ou absent. Ce phenomene est le plus accuse 
pour les populations du Nord-Est du Massif Central de P. eunomia, qui resultent 
d'une introduction deliberee datant de 25 ans. Dans le cas d' E. aurinia, l'adaptation 
a. des plantes nourricieres differentes est aussi liee a. la differenciation genetique et a. 
sa variation geographique. Ces caracteristiques peuvent etre au moins partiellement 
expliquees par la colonisation postglaciaire du nord de l'Europe a. partir des refuges 
meridionaux ou les biomes temperes et mediterraneens etaient concentres pendant les 
glaciations. Cette colonisation s'est accompagnee d'une perte de diversite genetique 
et d'une variation sans structuration geographique nette. Par ailleurs, la diversifica
tion ecologique tres elevee du sud de I'Europe permet et a perm is une plus grande 
diversification genetique. Le glissement vers le nord des aires de nombreuses especes 
risque donc de s'accompagner d'une perte de diversite genetique. 

diversite genetique / flux geniques / variation geographique / refuges / 
lepidopteres 

* Correspondance et tires-a.-part 
E-mail: lsysevol@newsup.univ-mrs.fr 



8224 H. Descimon et al. 

Abstract - Genetic variation, geographic variation and gene flow in some 
French butterfly species. We present here a comparative and synthetic study of 
the genetic structure of the populations of three French butterfly species, Proclossiana 
eunomia, Parnassius apollo and Euphydryas aurinia. Using allozyme electrophoresis, 
it is possible to estimate the level of genetic variation within and between popula
tions of these species in various regions of France and neighbouring countries. These 
data also allow us to suggest an explanation of this variation: present functioning of 
populations and metapopulations, adaptation to foodplants and history of the Eu
ropean biomes during the last twenty millenia. Each of the presented cases presents 
a biogeographical specificity: very disjunct distribution of the "glacial relict" type 
(Proclossiana eunomia) , widespread mountain species, presently in strong regression 
(Parnassius apollo), ecologically very diversified species (Euphydryas aurinia). Gen
erally speaking, genetic variation is large at both local and regional scale in southern 
regions where the genetic structure follows a clear geographic structure. Northern 
populations show a lower genetic diversity and a confused genetic structure, with an 
isolation-by-distance effect lower or absent. This phenomenon is the most obvious 
in P. eunomia populations resulting from a deliberate introduction in northeastern 
Massif Central 25 years ago. In the case of E. aurinia, the adaptation to different 
foodplants plays a role in genetic differentiation and its geographic variation. These 
characteristics can be explained at least in part by the post glacial colonization of 
northern Europe from southern refugia where temperate and mediterranean biomes 
were concentrated during glacial times. This extension has been accompanied by 
a loss of genetic diversity and a variation without clearcut geographic organization. 
Otherwise, the very large ecological diversity of southern Europe has allowed and 
still allows a larger genetic differentiation within species. The northwards shift of 
species distribution associated with present climate change is therefore likely to cause 
a severe loss of genetic diversity within species. 

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

1. INTRODUCTION 

Tout organisme peut etre un objet d'etude mais, en derniere analyse, l'interet 
porte it un groupe vivant sur le plan scientifique est lie it ce qu'il peut apporter 
it la societe humaine, it la « ressource » qu'il represente pour not re espece. 
Comme les oiseaux ou les orchidees, par exemple, les papillons sont l'objet de 
l'interet d'un grand nombre de naturalistes professionnels et amateurs, pro
duisant une masse de publications dans des revues de niveaux tres varies. De 
riches informations sont donc disponibles, au moins it un niveau naturaliste. 
Par ailleurs, les lepidopteres sont des phytophages oligophages et l'etude de 
leurs relations avec leurs plantes nourricieres est un chapitre important des 
etudes contemporaines en ecologie [45]. Ces seuls faits justifient l'assertion 
de Ford [20], qui souligne l'interet des lepidopteres en tant que materiel pour 
la theorie de l'evolution et donc la connaissance en general. Mais, pour leur 
donner un statut de ressource complet, il faut au moins qu'ils soient utiles it 



Diversite genetique chez quelques lepidopteres S225 

la gestion des territoires, des ecosystemes et de leurs constituants. Le pre
sent expose tentera de montrer qu'il peut en etre ainsi, au moins dans certains 
domaines. 

A l'interieur des especes, l'etude des echanges geniques fait appel a des mo
deles finalement assez simples, et dont la pertinence peut etre discutee [4,54]. 
Grace aux travaux d'Ehrlich [17,18]' des lepidopteres, les Melitees, ont joue un 
role important dans la definition de la structure des populations vis-a-vis des 
echanges geniques (populations ouvertes ou fermees). Plus recemment, c'est 
encore chez des Melitees, europeennes cette fois-ci, que Hanski et ses collabora
teurs ont developpe le modele des metapopulations cree par Levins [24-26,33]. 
Les lepidopteres europeens ont ete l'objet de nombreux travaux de ce type et 
nous verrons ce qu'ils peuvent apporter a la theorie des echanges geniques. 

La biogeographie de l'Europe occidentale montre, tant au niveau de la diver
site genetique interspecifique qu'a celui de la diversite genetique intraspecifique, 
que celles-ci sont inegalement repandues selon les territoires. 11 y a generale
ment cOIncidence entre les deux niveaux. Des analyses recentes, portant sur 
des groupes animaux et vegetaux varies [28] ont montre que les variations du 
climat au cours du Quaternaire, et en particulier les glaciations, ont bouleverse 
les distributions de la plupart des especes. Quels sont les determinants de cette 
distribution de la biodiversite chez les lepidopteres ? Et, enfin, quelles peuvent 
et re les consequences des changements climatiques que nos pays sont en train 
de subir sur cette distribution ? 

2. MATERIEL ET METHODES 

Comme il s'agit ici d'un travail de synthese sur des travaux effectues dans 
not re laboratoire depuis quelques annees, nous n'envisagerons pas en detail 
les methodes d'acquisition des donnees ; celles-ci resultent essentiellement de 
l'analyse du polymorphisme enzymatique par electrophorese sur acetate de cel
lulose [57] adaptee aux especes etudiees [1,2,40]. Dans le cas precis des lepido
pteres, les enzymes sont en effet a l'heure actuelle les seuls marqueurs nucleaires 
utilisables permettant de definir les genotypes. l' ADN microsatellite semble 
et re peu abondant ou d'un acces difficile dans les cas etudies [36,38] et les aut res 
marqueurs ADN actuellement accessibles (RAPDs et AFLPs) sont dominants, 
ce qui interdit les analyses genotypiques. l' ADN mitochondrial fournit un outil 
accessible mais moderement variable (meme au niveau de la region de controle) 
et la encore d'application limitee. 

Le tableau I fl?capitule les 14 loci trouves polymorphes et lisibles chez les 
3 especes etudiees, ainsi que le nombre d'alleles qui y ont ete detectes. 1'analyse 
des resultats a ete effectuee a l'aide des logiciels Biosysl de Swofford et Selan
der [49], Genepop de Raymond et Rousset [44]. 



Tableau I. Loci enzymatiques etudies chez les 3 especes de lepidopteres diurnes objets de l'article. Pour la signification des abrevia
tions, on se referera a Barascud et al., 1999. Les chiffres correspondent au nombre d'alleles detectes a chaque locus et dans l'ensemble 
de l'echantillon de chaque espece. Un tiret (-) correspond a des electrophoregrammes non interpret abIes avec la methode utilisee. 

6PGD AATl AAT2 aGPDH AK G6PDH HBDH IDHl IDH2 MDH MOD MPI PGI PGM 

Euphydryas aurinia France 1 6 10 6 5 3 8 10 10 1 1 1 16 9 

Parnassius apollo France et Espagne - 6 5 - - 6 6 1 1 7 7 6 

Proclossiana eunomia France, Belgique, Espagne 3 3 1 1 2 3 2 1 1 1 1 2 5 2 

Ensemble de l'Europe 4 4 2 2 3 3 2 1 1 1 1 7 8 6 
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Nous nous limiterons systematiquement aux procedures d'analyse suivantes : 

- Dendrogrammes : la combinaison distance de Cavalli-8forza et Edwards 
+ agregation par la methode du « neighbour joining» a ete choisie comme 
fournissant generalement la meilleure image des relations entre les popu
lations [29]. 

- Projection en espaces reduits : complementaire de la precedente dans la 
representation des relations genetiques entre populations [15,23]' elle se 
limit era ici au plan 1-2 d'analyses factorielles des correspondances Oll les 
« individus » sont les populations et Oll la frequence de chaque allele est 
consideree comme une variable. 

- Isolement par la distance (IPD) : cette etude passe d'abord par le calcul 
de la FST selon la methode de Weir et Cockerham [52], tenant compte des 
situations multialleliques (parametre 0) ; le « nombre absolu de migrants 
», produit de l'effectif (efficace) des populations, Ne, et du taux de mi
gration, m, (Nem) est calcule par la formule : Nem = (1- 0)/40 [54,55]. 
On pro cede ensuite a l'analyse de l'autocorrelation [48] entre le produit 
Nem et le logarithme de la distance chez toutes les paires possibles de 
l'ensemble des populations etudiees. Un coefficient de correlation de 0 
indique une absence de structuration et un coefficient de -1 (nombre 
de migrants decroissant regulierement avec la distance) une structure in
tegralement determinee par la position spatiale. 11 a ete montre qu'en 
raison des « pseudoreplications » entre paires de populations voisines, le 
test statistique le plus approprie a evaluer la significativite du coefficient 
est le test de Mantel [31]. 

D'un point de vue heuristique, ces methodes de representation et d'analyse des 
structures genetiques feront l'objet d'une comparaison. 

3. ETUDE DE CAS CHEZ LES LEPIDOPTERES 
FRANQAIS ET ~UEST EUROPEENS 

Nous disposons de donnees sur les populations de plusieurs especes presen
tant des cas diversifies de structures de peuplement, depuis une distribution 
extrtlmement fragmentee a grande echelle jusqu'a une distribution continue en 
metapopulation. Nous donnerons ici un apen;u des enseignements de l'etude de 
leur structure genetique dans notre laboratoire, en tenant compte de travaux 
sur d'autres especes effectues par ailleurs. 

3.1. Proclossiana eunomia, une espece a distribution 
hyper-disjointe 

Cette espece holarctique possede une distribution circumpolaire continue (a 
grande echelle) dans la zone froide de la fortlt boreale. En Europe de l'ouest, 
sa distribution est tres fragmentee et presente les caracteres d'une « relique 
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glaciaire?>. Elle y montre deux types de colonies, soit tres meridionales et 
montagnardes : aux deux extremites de la chaine pyreneo-cantabrique, dans le 
sud des Alpes italiennes et autrichiennes et en Bulgarie ; soit, dans le nord de 
l'Europe, en un « semis» disperse, souvent heberge par de tres basses mon
tagnes comme l' Ardenne, par exemple. Elle est liee dans nos regions a une seule 
plante nourriciere, la Bistorte (Polygonum bistorta) , largement repandue dans 
les montagnes ouest europeennes ; cette Polygonacee est neanmoins absente de 
la chaine axiale des Pyrenees. 

Nous disposons de donnees sur la structure genetique des populations des 
Pyrenees orient ales [1], de Bulgarie [37} et d'Ardenne [42}. Par ailleurs, l'espece 
a ete introduite par l'auteur senior du present article dans le Morvan dans 
les annees 1970 et les consequences ecologiques et genetiques du processus de 
colonisation qui en ont decoule ont pu etre mises en evidence [2,40}. 

3.1.1. La structure genetique d'une metapopu1ation introduite 
1es colonies de P. eunomia dans le Morvan 

Ce massif montagneux de basse altitude possede des colonies importantes 
de Bistorte, plante nourriciere de P. eunomia ; mais ce papillon n'y etait pas 
connu avant les annees 70. En juin 1970, 4 femelles originaires de I' Ardenne 
furent relikhees, dans le nord du massif; en juin 1974, 16 femelles furent im
plantees, cette fois-ci dans le sud. A partir de ces fondatrices, tout le massif 
fut progressivement colonise en une vingtaine d'annees [2,39, 40}. Des popula
tions reparties dans tout le massif ont He Hudiees au niveau des allozymes et 
de la patterne alaire [2,39} et nous resumons ici les conclusions de ce travail. 
Les consequences attendues du processus de colonisation ont effectivement ete 
observees : d'une part une derive notable (et une perte de polymorphisme) au 
fur et a mesure que l'on s'eloigne des points d'implantation et, d'autre part, 
une absence de structure organisee ; la projection des populations par Analyse 
Factorielle des Correspondances a partir des frequences alleliques revele une 
topologie confuse et sans rapport avec la localisation topographique. Il n'y a 
pas d'effet d'isolement par la distance, comme le montre l'absence de correla
tion significative entre distance et B. On note le comportement aberrant du 
locus 6PGD : d'une part, il n'est reste polymorphe qu'a proximite de la loca
lite d'implantation Oll l'effectif etait le plus grand ; d'autre part, il presente 
un desequilibre de liaison important par rapport aux aut res loci. Nous avons 
pense qu'il etait lie au sexe, mais il est aussi possible qu'il soit lie a un locus 
soumis a une selection import ante et donc, par « hitch hiking» a un balayage 
select if. D'une maniere generale, la structure observee correspond precisement 
aux premiers stades de l'evolution d'un ensemble de populations colonisatrices, 
telle qu'elle est prevue par le modele de Slatkin : les effets stochastiques lies a 
une derive importante et a la fondation par une tres petit nombre d'individus 
sont predominants. 
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Figure 1. A. Position geographique de 26 populations de P. eunomia etudiees dans 
l' Ardenne ; on a subdivise cet ensemble en cinq regions representees chacune par des 
figures differents repris en B et C (. : Hautes Fagnes ; 0 : Tailles ; 6. : Gaume ; 
o : Ardenne centrale ; • : Ardenne franc;aise). B. Position de ces memes populations 
sur le plan 1-2 d'une Analyse Factorielle des Correspondances sur les frequences alle
liques aux loci enzymatiques analyses dans ces populations (ef. Tab, I) ; pourcentage 
d'inertie represente par le plan 1-2 : 68 % ; pourcentage de l'inertie totale represente 
par chacun des axes (68 % au total). C, Phenogramme obtenu a partir des memes 
donnees par la distance de Cavalli-Sforza et Edwards et l'agregation du « neighbour 
joining », 
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Figure 2. A. Position geographique de 12 populations de P. eunomia etudiees dans 
les Pyrenees orientales ; on a subdivise cet ensemble en 3 regions representees chacune 
par des figures differents repris en B et C (. : Ouest de la region,/::": centre,.: Est). 
B. AFC realisee sur les frequences alIeliques aux loci analyses; pourcentage d'inertie 
represente par le plan 1-2 : 72 %. C. PMnogramme obtenu avec ces donnees et par 
la milme methode qu'en 1C. 
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Les resultats d'une analyse multivariee de la patterne alaire sont egale
ment interessants : une structure hierarchisee geographiquement et un effet 
d'isolement par la distance s'y revelent nettement. Nous avons evidemment 
affaire ici a un ensemble contr61e par un nombre important de loci, ce qui peut 
expliquer la nettete plus grande des resultats. Mais on peut penser aussi a une 
differenciation sous l'effet de la selection: la patterne alaire possede des fonc
tions adaptatives bien connues [11] et le Morvan n'a pas un climat homogene 
du nord au sud. Les populations introduites ont d'ailleurs rapidement diverge 
de leur population mere ardennaise [2,39]. 

3.1.2. Les peuplements de P. eunomia dans l'Ardenne 
et les Pyrenees orientales 

La hierarchisation tres floue des populations de l'ensemble de l'Ardenne, 
Oll P. eunomia est distribuee largement mais d'une maniere fragmentee, rap
pelle etonnamment la structure precedente [42]. La representation par l'AFC 
ou par des phenogrammes (Fig. 1B, C) montre un decouplage marque entre 
position geographique et structure genetique. Etudie par la methode de 81at
kin [46], l'effet d'isolement par la distance (Fig. 6A) montre une correlation 
tres basse quoique significative. En somme, les phenomenes predominants sont 
la derive et l'effet des fondateurs, ce qui s'accorde bien avec les observations 
ecologiques [41]. 

Les peuplements des Pyrenees Orient ales montrent une structure radicale
ment differente, clairement organisee et hierarchisee selon les bassins hydrogra
phiques [1]. Cette structure est aussi perceptible sur les phenogrammes que 
sur l' AFC basee sur les frequences alleliques ; celle-ci localise les populations 
sur le plan 1-2 selon une topologie similaire it leur localisation geographique 
(Fig. 2B, C). Vne tres nette correlation entre taux de migration et distance 
geographique est observee (Fig. 6B). 

Par ailleurs, le pool genique de l'ensemble meridional est beaucoup plus riche 
et diversifie que celui des populations ardennaises ; il y a non seulement plus 
de loci polymorphes, mais aussi plus d'alleles par locus dans une region donnee 
et des alleles caracteristiques d'une region donnee (Tab. II). De plus, tous les 
alleles observes en Ardenne (it part un, d'ailleurs decele en Bulgarie [37]) sont 
presents dans les Pyrenees-Orientales. 

En tenant compte des enseignements de la colonisation artificielle du Morvan 
par l'espece, il est tentant de tracer un scenario de l'histoire du peuplement de 
P. eunomia en Europe occidentale. Pendant la glaciation du Wiirm, comme 
les aut res especes de milieux temperes froids, P. eunomia s'est refugiee bien 
au sud, et en particulier au pied sud des Pyrenees et des Asturies. A la fin de 
la glaciation, les conditions climatiques favorables it l'espece ont « glisse » de 
deux manieres : d'une part, vers des altitudes plus elevees et, d'autre part, vers 
le nord. Les colonies pyreneo-cantabriques ont donc simplement migre plus 
haut en montagne et sur de courtes distances; elles ont conserve l'essentiel 



Tableau 11. Estimateurs de la diversite genetique dans les populations de diverses regions des trois especes etudiees. L'heterozygotie 
H est la moyenne des heterozygoties calculees locus par locus. Le nombre moyen d'alleles efficaces est calcule a partir de l'heterozygotie 
par la formule Ne = 1/(1 - H). Nem est deduit de () par la formule : Nem = (1 - ())/4(). 

Nb de pop. % de loci Nb Inoyen cl 'alleles H Nb rnoyen d'alleles e Ne Tn 

echantiIJonnees polyrnorphes par locus efflcaces 

Proclossianna eunomia 

Ardenne 26 40 1,5 0,265 1,361 0,123 1,783 

Pyrenees 12 70 2 0,136 1,157 0,099 2,275 

Parnass1us apollo 

Alpes 17 100 5,71 0,3187 1,468 0,0548 4,312 

Alpes nlaritimes 10 100 5 0,3138 1,457 0,041 5,848 

Jura 2 85,70 3 0,2663 1,363 0,1244 1,760 

Pyrenees 7 100 4,71 0,3715 1,591 0,0872 2,617 

Massif Central 3 71,40 2,86 0,2832 1,395 0,2658 0,691 

Espagne 2 85,70 2,71 0,3134 1,456 0,1524 1,390 

Euphydryas aurinia 

Sud de la France 35 100 7,2 0,2484 1,330 0,1125 1,972 

N ord de la France 26 90 5,6 0,1715 1,207 0,0648 3,609 
- -- - - ~.-- -------
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de leur diversite genetique. Les colonisateurs qui ont migre vers le nord ont 
effectue une tres grande serie de sauts, perdant par etapes une partie de leur 
polymorphisme ; de plus, il n'est pas it exclure qu'aient eu lieu des phases 
de balayage selectif. Les colonies intermedaires qui ont occupe un temps le 
Massif Central (et le Morvan) ont disparu avec le rechauffement (specialement 
it l'epoque xerothermique) et l'envahissement des espaces ouverts par la foret 
(cas du Morvan), en particulier. 

3.2. Parnassius apollo, une espece a distribution fragmentee 

L'Apollon etait naguere present dans tous les massifs montagneux franc;ais 
d'altitude superieure it 1000 m [12]. C'est une espece spectaculaire et sa va
riation geographique a ete l'objet de nombreuses descriptions de sous-especes, 
appuyees sur la seule patterne alaire et effectuees malheureusement selon des 
methodes peu rigoureuses. Leur valeur est au mieux indicative. Cependant, le 
determinisme genetique de ces variations est souvent assez simple et peut et re 
etudie par croisement ; l'action de genes majeurs y subit des interactions epi
statiques qui peuvent etre dissequees par des croisements auxquels cette espece 
se prete bien [13). 

L'optimum altitudinal de l'espece se situe entre 1000 et 2000 m, avec des 
colonies jusqu'it moins de 500 m et d'autres jusqu'it 2500 m. Dans les Alpes 
et les Pyrenees, la distribution de l'Apollon est continue; dans le Jura, jusqu'it 
une epoque recente (fin des annees 1960), un reseau de populations assez bien 
connectees existait du nord au sud. Dans le Massif Central, on distingue deux 
ensembles assez nettement separes. Le premier du cote sud-est, allant du Viva
rais aux Causses, est nettement fragmente en petites colonies separees par des 
espaces inhospitaliers. Le second, occidental, va du Cantal au Puy de Dome 
et il est plus continu. Tres restreintes, les colonies vosgiennes se sont eteintes 
dans les annees 1970. Dans les regions it peuplement discontinu, la structure du 
peuplement est clairement en metapopulation classique [24-26], avec neanmoins 
des « sources» et « puits » bien caracterises [9) et une dynamique instable. Lie 
it des milieux tres ouverts, l'Apollon se nourrit de Crassulacees et il a besoin 
de peuplements suffisants de ces plantes pour maintenir des colonies [10). 

La structure genetique des populations franc;aises (auxquelles ont ete ajou
tees deux populations du centre-ouest de l'Espagne), revelee par une etude 
encore limitee des allozymes [6], est au premier abord confuse. Sa representa
tion, par des dendrogrammes corn me par l'AFC, montre une correspondance 
brouillee avec la localisation geographique (Fig. 3B, C). On attendrait evidem
ment une hierarchisation en grands massifs, eux-memes subdivises en massifs 
secondaires, mais ce n'est pas ce qui est observe. Il est possible d'etablir un 
certain parallelisme avec ce qui est observe chez P. eunomia, mais it une echelle 
differente ; certaines populations voisines sont montrees proches genetique
ment mais il y a des positionnements etonnants (une population ariegeoise, par 
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Figure 3. A. Position geographique des populations de P. apollo echantillonnees 
en France et en Espagne. Les populations sont representees chacune par des signes 
differents selon les massifs montagneux et repris en B et C (0: Pyrenees ; • : 
Espagne ; & : Massif Central; t:, : Jura; 0: Alpes au Nord des Alpes Maritimes ; • : 
Alpes Maritimes). B. AFC realisee sur les frequences alleliques aux loci analyses (ef. 
Tab. I) ; pourcentage d'inertie represente par le plan 1-2 : 55 %. C. Phenogramme 
obtenu avec ces memes donnees et par la meme methode qu'en 1C. 
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exemple, dans le groupe alpin). A tres grande echelle, la structure devient plus 
claire ; en particulier, les populations espagnoles sont tres distinctes. 

Pour l'ensemble a l'echantillonnage le plus serre, les Alpes-Maritimes, aucun 
effet d'isolement par la distance significatif n'est observe (Fig. 6C) ; mais en 
fait cela correspond a une valeur faible de () (0.04 pour 10 populations) et il est 
vraisemblable que l'on se trouve a l'interieur d'un meme « voisinage ». Il ne 
faut pas oublier non plus que les vallees internes du massif des Alpes-Maritimes 
etaient couvertes de glaciers au Wiirm et que leur colonisation est recente. On 
retrouve un effet d'isolement par la distance au niveau de l'ensemble Alpes
Jura (r2 = 0.03, test de Mantel: p = 0.006) et surtout de la totalite de la zone 
etudiee (Fig. 6D). 

Un examen attentif des donnees apporte quelques deductions logiques. Tres 
clairement, la diversite genetique est minimale dans le Massif Central et le 
Jura (et l'Espagne) et elevee dans les populations des Alpes et des Pyrenees 
(Tab. II). On a de plus releve un desequilibre gametique significatif entre 
certains loci dans la population ariegeoise paradoxalement placee avec les al
pines; l'analyse de la contribution des variables aux axes de l'AFC montre 
que ce positionnement est dli a un faible nombre d'alleles (non figures dans le 
present travail) communs avec des populations alpines ; les critiques arguant 
des possibilites d'homoplasies dans les allozymes prennent ici tout leur poids. 
En revanche, le rattachement de la population de l'ouest du Massif Central aux 
Pyrenees semble significatif, comme nouS le verrons plus loin. 

L'interpretation des structures observees est evidemment delicate. Il faut 
faire intervenir non seulement les donnees contemporaines de la genetique des 
populations evoquees plus haut, mais aussi la biogeographie. Il est clair que 
l'Apollon a connu une histoire pleistocEme mouvementee, qu'il est tres difficile 
de reconstituer avec les faibles indices dont nous disposons. Au cours des phases 
les plus chaudes, les populations se sont refugiees dans les massifs les plus eleves 
ou dans des poches precaires - phenomene qui est en train de se reproduire. 
Au plus dur des glaciations, elles se sont localisees dans le sud de l'Europe, a 
des altitudes inferieures de 1 000 a 1 200 m par rapport a leur position actuelle 
(soit entre le niveau de la mer et 1000 m ou un peu plus). L'emplacement 
des refuges est plus difficile a determiner que dans le cas precedent ; il y a 
meme pu y avoir a certains moments des peuplements subcontinus dans le sud 
de l'Europe, specialement au cours des phases seches, froides et ensoleillees, 
conditions tres favorables a l' Apollon. Comme dans le cas de P. eunomia, le 
retrait des glaciers a entraine une colonisation vers le haut et vers le nord ; 
il est clair que les regions situees au nord du 45e parallele etaient inoccupees 
par l'espece et ont subi une colonisation post-glaciaire. Il est vraisemblable en 
revanche que, par exemple, les colonies actuelles des environs du Ventoux ont pu 
pratiquement rester en place en changeant simplement d'altitude. Au contraire, 
des barrieres efficaces a l'heure actuelle malgre leur altitude favorable, comme 
les monts de la Margeride, du Gevaudan et du Livradois, ont joue leur role en 
permanence; le facteur semble etre, tout simplement, l'absence de peuplements 
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suffisants de plantes nourricieres, liee a des facteurs edaphiques. En revanche, 
la variation geographique d'autres especes de lepidopteres montagnards suggere 
des echanges importants entre les Pyrenees et l'Auvergne [32]. Les Apollons 
du Massif Central ne constitueraient donc pas un peuplement homogene : les 
populations de l'est seraient plus proches de celles des Alpes, et les populations 
de l'ouest de celles des Pyrenees 

Le comportement migratoire de l'espece, connue pour effectuer des fonda
tions a longue distance (p. ex. [8]), est egalement a prendre en compte. Des 
deplacements individuels depassant une dizaine de kilometres, y compris a tra
vers des zones defavorables, ont ete observes [9] ; par ailleurs, les individus 
erratiques ont ten dance a se deplacer tant qu'ils ne rencontrent pas une autre 
colonie (Descimon [12] et non publie). Dans ces conditions, la patterne de mi
gration est susceptible d'etre conforme a une distribution leptokurtique [30,55], 
avec beau coup d'individus sedentaires et quelques aut res migrant a longue dis
tance. Les consequences de ce comportement seraient a integrer dans une 
variante du modele d'isolement par la distance. 

La dynamique tres instable des populations et l'histoire mouvementee de 
l'espece expliquent donc la complexite de la structure actuelle. Il est clair 
que des etudes beaucoup plus approfondies sont necessaires a une meilleure 
comprehension de la structure genetique des populations de ce Parnassius, 
beaucoup plus complexe que celle de son congenere P. mnemosyne [14,15]. 
L'effort devra impliquer la recherche de nouveaux marqueurs genetiques et 
l'analyse fine des populations des diverses regions. 

3.3. Euphydryas aurinia, une espece a distribution continue 

Cette MeIitee occupait dans un passe recent presque tout le territoire fran
c;ais, a l'exception du territoire des Pyrenees centrales et occidentales. Du 
niveau de la mer a la zone alpine des Alpes et des Pyrenees orientales, de la re
gion mediterraneenne aux pres humides et aux tourbieres du nord de la France, 
on trouvait des populations infeodees a des plantes nourricieres variables. La 
destruction poussee des milieux naturels dans la moitie nord de la France a 
beaucoup amenuise le peuplement de cette espece, qui reste largement repan
due dans la moitie sud. Dne variation phenotypique importante, mais peu 
etudiee (a part un travail biometrique de Mazel [35]) suggere une tres large 
variation genetique. 

Nous avons realise une etude, utilisant le polymorphisme enzymatique, sur 
l'ensemble de la France, en tentant de recouvrir le territoire par un maillage 
large et en approfondissant l'etude dans certaines zones. Nous donnons ici un 
premier aperc;u de ce travail. 

Dans la moitie sud de la France, ce papillon frequente une grande diver
site de plantes nourricieres [35]. Ces plantes appartiennent neanmoins, comme 
chez toutes les MeIitees, a un ensemble taxinomique defini, caracterise par la 
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Figure 4. Position geographique de 35 populations d' E. aurinia analysees dans le 
Sud de la France et en Espagne ; ces populations sont affectees a 5 regions symbolisees 
chacune par un signe different, repris en B et C (0 : Provence; ... : Languedoc ; 
<>: Catalogne ; • : sud-ouest ; 6. : Pyrenees orientales). B. AFC realisee sur les 
frequences alleliques aux loci analyses (cf. Tab. I) ; pourcentage d'inertie represente 
par le plan 1-2 : 28 %. C. Phenogramme obtenu avec ces memes donnees et par la 
meme methode qu'en 1C. 
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presence de composes protecteurs, des glucosides iridoldes [5]. Dans le cas pre
sent, il s'agit de dipsacacees (Cephalaria, Knautia, Scabiosa, Succisa), de capri
foliacees (Lonicera) , de valerianacees (Centranthus) et de gentianacees (Gen
tiana) [35]. Dans le nord, les populations sont liees pour l'essentiel Succisa 
pratensis et parfois a diverses especes de K nautia. 

Les travaux de Ehrlich et de son ecole, en Californie, ont montre que les 
echanges entre les colonies d'une autre espece d' Euphydryas, E. editha, sont re
duits - cette espece a servi a definir l'opposition populations fermees
populations ouvertes [16-18]. Qu'en est-il pour l'espece europeenne? De meme, 
les modalites de son adaptation aux plantes nourricieres sont-elles comparables 
a ce qui a ete observe chez E. editha [45] ? 

E. aurinia pose donc toute une serie de questions: d'abord, par analogie 
avec P. eunomia et P. apollo, comment se presente la variation geographique 
de la structure genetique ? L'infeodation a des plantes nourricieres differentes 
est-elle le fait de souches differentes, ou bien cette caracteristique n'est-elle 
que superficielle, la structure genetique etant gouvernee par d'autres facteurs ? 
Les echanges geniques sont-ils significatifs d'une structure ouverte ou fermee ? 
Obeissent-ils a la regIe de l'isolement par la distance? Ceci a ete l'objet d'un 
travail, encore non publie, effectue par deux d'entre nous (M. Zimmermann et 
B. Barascud), dont nous donnons ici un apen;u preliminaire. 

Vne etude effectuee d'abord sur les populations du Midi montre, par les deux 
methodes utilisees ici (dendrogramme et plan 1-2 de l' AFC sur les frequences 
alleliques) que la structuration est nette et clairement hierarchisee en fonc
tion de la localisation geographique (Fig. 4B, C). Les populations provenc;ales 
forment un ensemble particulierement coherent, comme celles du Languedoc 
calcaire et celles du sud-ouest. Les « anomalies» sont en grande partie expli
cables, comme nous allons le voir, par une liaison avec les plantes nourricieres. 
Celle-ci est extremement interessante mais complexe. Le groupe provenc;al est 
pour l'essentiel lie a Cephalaria mais, dans la zone geogr,aphique occupee par 
ces populations, cette plante est la seule disponible regulierement et en quan
tite. Parfois, au sein de zones a Cephalaria, on observe une population liee a des 
especes des genres Scabiosa ou Knautia; elle ne se singularise pas au niveau des 
allozymes ; on peut aussi not er que les populations provenc;ales consomment 
volontiers du Lonicera apres l'hivernage, mais cette plante n'est pas choisie par 
les femelles (Singer, comm. pers.). La situation est identique pour les po
pulations du Languedoc calcaire. En revanche, une population des monts du 
Sommail, en Languedoc cristallin, liee a Succisa pratensis, se regroupe claire
ment avec les populations du sud-ouest, qui consomment cette plante, et non 
avec celles infeodees a Cephalaria. Le cas des colonies des Pyrenees orient ales 
et de Catalogne montre une serieuse heterogeneite du peuplement. Celles qui 
sont liees a Lonicera etrusca, se situent a part; il s'agit de l'extremite nord du 
groupe hispano-maghrebin, deja bien distinct par la patterne alaire, et infeode 
a cette plante. Mais bien plus frappant est le regroupement des deux autres 
populations de la meme region qui vivent sur Succisa pratensis (Coustouges 
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Figure 5. A, En haut, localisation geographique de 26 populations d' E. aurinia ana
lysees dans la partie nord de la France ; ces populations sont affectees a 8 regions 
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B. AFC realisee sur les frequences alleliques aux loci analyses (cf. Tab. I) ; pourcen
tage d'inertie represente par le plan 1-2 : 25 %. C. Phenogramme obtenu avec ces 
memes donnees et par la meme methode qu'en 1C. 
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Figure 6. Diagrammes d'isolement par la distance se Ion Slatkin [46) : regression du 
logarithme de la distance geographique entre les populations (en abscisses) contre le 
logarithme du parametre Nem (calcuJe a partir de 8) (en ordonnees) chez 6 ensembles 
de populations des 3 especes etudiees, Dans chaque cas, le nombre de populations 
concernees et les parametres de la droite de regression et du coefficient de correlation 
sont fournis. La significativite (probabilite d'ecart par rapport a l'hypothese nulle) 
est evaiuee par le test de Mantel [31). 
A. Populations de P. eunomia en Ardenne. 
N = 26 ; Y = -0, 5333x + 3, 7746 ; 7'2 = 0,0632 ; P = 0,012. 
B. Populations de P. eunomia dans les Pyrenees orientales. 
N = 12 ; Y = -0, 9129x + 1,7239 ; 7'2 = 0,261 ; P < 0,001. 
C. Populations de P. apollo dans les Alpes maritimes. 
N = 10 ; Y = -0, 208x + 1, 1447 ; 7'2 = 0,0166 ; P = 0,288. 
D, Ensemble des populations analysees de P. apollo. 
N = 31; y = -0,5399x + 1,6074; 7'2 = 0,2296; P < 0,0001. 
E. Populations d' E. aU7'inia du sud de la France. 
N = 35 ; Y = -0, 8179x + 2,2310 ; 7'2 = 0,4052 ; P < 0,0001. 
F. Populations d' E. aU7'inia du nord de la France. 
N = 26 ; Y = -0, 5047x + 1,9254 ; 7'2 = 0,0939 ; P = 0,004. 
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et Pailheres) avec le groupe du sud-ouest, lie a cette plante. Localisation geo
graphique et specialisation trophique influencent donc l'une et l'autre la struc
ture genetique. En revanche, la liaison avec les especes des genres Scabiosa et 
K nautia semble moins significative et se produit de maniere inorganisee au mi
lieu de groupes associes soit a Succisa pratensis, soit a Cephalaria Leucantha. 
L'analyse par la methode de l'isolement par la distance (Fig. 6E) montre une 
correlation tres significative. 

L'extension de l'analyse a l'ensemble du territoire fran<;ais, genee par les 
extinctions massives des colonies de la moitie nord-ouest, permet neanmoins 
de se rend re compte que la structuration est beaucoup moins nette et moins 
correlee avec la geographie. Les populations se branchent confusement en un 
veritable buisson et l' AFC les regroupe en un paquet serre, s'opposant a la 
distribution etalee des populations du sud (Fig. 5B, C). De plus, aucune liaison 
nette n'est observee entre ces representations et la localisation geographique, 
pourtant bien etalee. Il existe un effet d'isolement par la distance, mais moins 
net que dans le sud (Fig. 6F). 

L'exemple de la Bourgogne, Oll il est possible de comparer des populations 
liees a Succisa pratensis et a une Knautia, montre qu'il n'apparait pas, avec 
les moyens utilises, une differenciation genetique associee a la plante nourri
ciere. En fait, le peuplement de toute cette region correspond a celui localise 
aux milieux frais du Midi. On notera qu'en Normandie, Succisa pratensis, et 
donc son phytophage, pousse sur des coteaux exposes au sud - un glissement 
ecoclimatique assez classique. 

Tout se passe comme si trois grands peuplements lies a des plantes et des mi
lieux differents s'intriquaient: 1) un groupe meridional, atlanto-mediterraneen, 
lie a la foret mediterraneenne thermophile et a une liane, le chevrefeuille Lo
nicera ; 2) un autre groupe, meridional et mediterraneen, mais vivant sur Ce
phalaria et lie a des milieux ouverts, plus froids ; 3) un groupe associe a des 
milieux plus atlantiques, frais et humides, limite aux zones montagnardes dans 
la region mediterraneenne, et associe a une plante de pres humides oligotrophes, 
succisa. Le passage sur des especes des genres K nautia et Scabiosa semble et re 
homoplasique. Nous noterons que les populations d'altitude liees a differentes 
especes de gentianes Gentiania n'ont pas encore He etudiees en detail. 

Il est clair que les populations meridionales sont genetiquement, comme 
dans le cas de P. eunomia, plus diverses et plus nettement structurees geo
graphiquement (Tab. II) et dotees de potentialites adaptatives plus larges. La 
structure floue des populations nordiques a aussi la meme signification : elle 
resulte d'une colonisation assez recente, postglaciaire. Un scenario biogeogra
phique seduisant est que les trois grands peuplements de E. aurinia ont suivi 
les biomes auxquels ils sont adaptes dans les flux et reflux causes par les va
riations climatiques. Il nous semble vraisemblable que, dans le cas des regions 
meridionales, les refuges n'etaient pas situes tres loin de l'emplacement actuel 
des peuplements. 
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4. DISCUSSION 

Les trois cas etudies, malgre la grande difference de leurs caracteristiques 
ecologiques et biogeographiques, montrent une convergence dans la structure 
genetique de leurs peuplements. Meme pour les « reliques glaciaires », dont, 
par un contresens tres repandu, il etait admis qu'elles « venaient du nord », le 
maximum de variabilite est rencontre dans les populations meridionales. Cette 
convergence se retrouve a plusieurs niveaux. D'abord au niveau de la diversite 
genetique globale, mesuree par les divers estimateurs : pourcentage de loci po
lymorphes, nombre moyen d'alleles par locus, nombre d'alleles efficaces, taux 
d'heterozygotie (Tab. II). A ce niveau, les trois especes different quantitati
vement, mais l'etendue de la distribution et la diversite genetique globale au 
niveau de l'espece varient dans le meme sens. Les estimations de la diversite 
genetique doivent et re interpretees avec precaution dans le cas des comparai
sons interspecifiques ; dans le cas present, la similitude des methodes employees 
perm et d'eviter un biais purement technique. Par ailleurs, bien evidemment, ce 
resultat necessiterait d'etre generalise sur un echantillon specifique plus nom
breux. La tendance de la variation est en revanche identique chez les trois 
especes : ce sont les peuplements meridionaux qui sont les plus divers, ce qui 
correspond tres bien a ce qui a ete mis en evidence chez d'autres organismes [28]. 
Les faits demandent neanmoins a etre regardes de plus pres, car ils ne sont pas 
determines simplement [22]. 

Le premier facteur a diminuer la diversite est le faible effect if efficace des 
populations, qui engendre de la derive. 11 peut etre aggrave par l'isolement, qui 
reduit les echanges geniques. C'est ce qui a ete observe, pour le peuplement 
du sud-est de la France de Parnassius mnemosyne [14] ; dans ce cas, il a pu 
et re etabli une correlation tres significative entre les estimations de la diversite 
genetique et un coefficient d'isolement, calcule a partir de l'aire des stations 
et de leur distance aux noyaux majeurs du peuplement (on pourrait meme 
parler d'un « syndrome d'isolement »). L'analyse est difficile a pratiquer sur 
des situations moins simples, et sans doute moins statiques, comme celles des 
trois especes etudiees ici. Chez P. apollo, l'effet joue clairement ; en particulier, 
les populations du Massif Central, tres fragmentees, montrent un « syndrome 
d'isolement »net. Quant a E. aurinia, dont les populations etaient naguere 
assez continues, ce type d'approche perd de sa pertinence. 

Chez les trois especes, les estimateurs de la diversite genetique montrent re
gulierement des valeurs plus elevees pour les peuplements meridionaux (meme 
dans le cas moins typique de P. apollo, si on considere comme « nordiques » 
le Massif Central dans son ensemble et le Jura) ; le « nombre absolu de mi
grants» (Nem) y est aussi plus eleve (Tab. II). Cette diversification entre les 
populations n'est pas seulement plus elevee dans le Midi, elle est aussi plus 
structuree. Essentiellement geographique avec P. eunomia et, moins nette
ment, avec P. apollo, cette structuration met aussi en jeu, chez E. aurinia, la 
specialisation trophique. Mais elle est en tout cas plus nette que dans le Nord. 
Remarquons qu'il ne s'agit pas du simple effet d'un moins grand nombre de 
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loci polymorphes ; chez P. eunomia, si on ne garde dans une analyse des po
pulations pyreneennes que les loci polymorphes en Ardenne, on obtient encore 
des resultats clairs (Barascud, non publie). 

Dans cette etude, les concepts de flux genique et d'isolement par la distance 
sont it manier avec precaution. Le calcul de Nem [54,55] est fonde sur un modele 
extremement reducteur et reposant sur des hypotheses peu realistes [53] ; les 
critiques de Bossart et Pashley Prowell [4] doivent aussi et re prises en compte: 
en particulier, les zones d'intergradation entre des entites genetiques distinctes 
peuvent fausser les estimations de Nem. 11 est prudent de ne considerer comme 
significatifs que les tests effectues it l'interieur d'unites coherentes. 11 est clair 
que, chez P. eunomia, les populations ardennaises et pyreneennes n'echangent 
ni genes ni individus it notre epoque, alors qu'il est possible de calculer une 
valeur de Nem. 11 en est d'ailleurs de meme pour les populations du Morvan et 
leur population mere ardennaise : le « nombre de migrants» qu'elles echangent 
est, selon les calculs de B, de 0.42 [1]. Or, nous savons qu'en realite il y a 
eu effet des fondateurs en 1970 et 1973. Le modele de Slatkin [46] prevoit 
la succession d'une phase de fondation et d'une phase de « lissage » par les 
flux geniques. Mais, dans un contexte de fonctionnement en metapopulation 
it turnover eleve, il n'y a pas de situation d'equilibre [21,27]. Les modalites 
du processus de colonisation peuvent elles aussi influencer profondement la 
structure des peuplements qu'il engendre [30]. 

Est-ce it dire que la methode par regression n'a pas de signification? Si 
on arrive it definir des « unites populationnelles » ou un echange d'individus 
et de genes est actuellement possible, la methode doit pouvoir fonctionner, en 
combinaison avec les aut res approches et, en particulier celles qui fournissent 
des representations des structures et permettent de definir des groupes - les 
dendrogrammes et les AFC. 11 ne faut pas oublier que l'approche pronee par 
les detracteurs des methodes genetiques, l'observation directe, bute aussi sur 
un obstacle majeur : la difficulte d'observer et de quantifier les migrations et, 
surtout, d'en apprecier l'impact genetique reel. Dans ce cadre, la methode de 
Slatkin reste instructive. Chez P. eunomia, le contraste entre la structure d'un 
massif meridional (Pyrenees orient ales) avec l'Ardenne prend tout son sens. 
Dans le cas de P. apollo, la predominance des effets stochastiques meme it 
courte distance souligne que l'on n'a pas affaire it des populations en equilibre, 
mais it un ensemble de metapopulations ou extinctions et recolonisations se 
succedent it un rythme rapide. 

En ce qui concerne E. aurinia, la grande etendue de la distribution et la 
diversite des habitats et des ressources donnent evidemment lieu it une situation 
riche et complexe. A l'interieur d'ensembles homogenes, comme le peuplement 
provenc;al, par exemple, une correlation largement significative entre distance 
et Nem suggere que le modele de l'isolement par la distance s'applique au moins 
en partie it l'interieur de la region. Avec les outils dont nous disposons, il est 
difficile de dire si les affinites genetiques entre les populations utilisant la meme 
plante nourriciere resultent de leur appartenance it une souche colonisatrice 
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adaptee a celle-ci ou bien a des pressions selectives similaires sur les genotypes 
analyses. Dans ce dernier cas, les ressemblances genetiques seraient dues a 
des convergences; des travaux recents [19] incitent a prendre au serieux cette 
hypothese, naguere rejetee dans le cadre de la theorie neutraliste. Dans la 
moitie nord de la France, le probleme se pose beau coup moins, Succisa pratensis 
et ant pratiquement la seule plante nourriciere. En revanche, contrairement a la 
moitie sud, la structure genetique n'est pas tres ordonnee et l'effet de l'isolement 
par la distance y assez faible. Cette opposition est tres parallele a celle qui a ete 
observee par Britten et al. [7] chez les populations d' Euphydryas editha dans le 
Grand Bassin et les Montagnes Rocheuses Centrales aux Etats-U nis. 

Dans le « triangle » forme par les trois especes, il y a finalement plus de 
ressemblance dans la variation de la structure genetique entre P. eunomia et 
E. aurinia qu'entre celles-ci et P. apollo. On not era simplement que la taille 
et la puissance de vol des deux nymphalides est inferieure, et aussi qu'elles 
consomment beau coup moins de ressources alimentaires par individu que le 
papilionide. Cette remarque souligne l'importance d'une coordination entre 
des recherches genetiques et ecologiques. 

5. CONCLUSION 

Du cote des outils, le present travail n'avait pas la pretention d'effectuer un 
test absolu. Les enzymes, malgre leurs faiblesses criantes (resolution mediocre, 
homoplasies par mutations homologues, impossibilite de rejeter ou de demon
trer l'action de forces selectives ... ), permettent toujours de mettre en evidence 
des structures de populations. Il est clair que ce qui est trouve correspond a une 
partie au moins de la realite genetique, comme le montre le parallelisme entre 
les resultats de l'analyse du polymorphisme enzymatique et celle de la patterne 
alaire. Bien entendu, dans certains cas, des discordances ont ete revelees entre 
les informations apportees par les allozymes et celles proven ant d'autres mar
queurs [4]. Par ailleurs, s'il est perm is d'esperer qu'au prix d'un effort plus 
important que pour d'autres groupes, meme voisins (hymenopteres, pucerons 
par exemple), des marqueurs microsatellites viendront epauler les enzymes, il 
ne parait pas raisonnable d'en attendre trop [38]. En fait, il semble que la vraie 
nouveaute viendrait d'un approfondissement de l'approche sur les enzymes, au 
niveau du gene et non plus de la proteine. La connaissance des sequences per
mettrait entre autres de reveler beaucoup plus de variabilite, de detect er des 
homoplasies par « alleles isoactifs » [47], de disposer d'informations sur les eve
nements select ifs qui ont pu affecter les loci dans les differents haplotypes [3] et 
de les replacer au se in des blocs chromosomiques. Cette approche est en cours 
en ce qui concerne les enzymes de la glycolyse et la puissance de vol chez les 
Colias [50,51] ; elle pourrait s'etendre a d'autres aspects de l'adaptation - dont 
celle aux plantes nourricieres. 
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Du cote des methodes d'analyse, il est apparu clairement que les diverses 
methodes de representation des relations genetiques entre les populations sont 
tout simplement complementaires et qu'il est inutile de les opposer. Le para
metre Nem n'est au fond qu'une distance genetique qui a le merite d'etre assez 
parlante. Les analyses en espaces reduits, en particulier dans leurs develop
pements les plus recents, semblent ne pas avoir revele toutes leurs possibilites 
dans le domaine de la distribution spatiale de la variabilite et de l'analyse du 
desequilibre de liaison entre loci multiples. De meme, l'etude de la variation 
spatiale de la structure genetique doit et re effectuee de maniere integree, sous 
peine de tomber dans les pieges denonces par Bossart et Pashley Prowell [4], 
en particulier de prendre en compte des zones hybrides entre des ensembles 
populationnels differents. Nous pensons d'ailleurs que les parametres tires de 
l'analyse - significativite de la correlation, pente de la droite de regression, or
donnee a l'origine - gardent une signification meme si le modele schematique 
de l'isolement par la distance n'est pas respecte. 

Les resultats proprement dits soulignent l'influence de la geographie euro
peenne et de l'histoire quaternaire des peuplements dans la structure genetique 
de ceux-ci. Pour deux des especes, P. eunomia et E. aurinia, le contraste est 
vif entre les populations du sud de l'Europe, diverses et differenciees, a la struc
turation nette, et les populations du nord, recemment arrivees, Oll la variation 
interpopulations est desordonnee et la diversite intrapopulation faible. Cette 
difference peut etre attribuee, pour une part au moins, a la colonisation recente, 
postglaciaire, des regions septentrionales, accompagnee d'effet des fondateurs, 
de derive et de balayages selectifs. Les colonies meridionales sont presque res
tees sur place, en se contentant de remonter avec les etages de vegetation dans 
les refuges montagneux, et n'ont donc pas subi les goulots d'etranglement lies 
a une dispersion par bonds. Il ne faut neanmoins pas oublier que l'Europe du 
sud presente une topographie et un climat et donc des milieux et des res sources 
bien plus diversifies que l'Europe du nord. La variete des plantes nourricieres 
utilisees par E. aurinia dans le Sud est la pour le rappeler, mais l'argument 
n'est pas valable pour P. eunomia, monophage. P. Apollo ne presente pas une 
tendance aussi claire ; ici, ce sont simplement les petites populations des mas
sifs de basse et moyenne montagne qui sont moins diverses genetiquement par 
rapport a celles des massifs alpin et pyreneen. Les colonies les plus septen
trionales en France (Vosges, nord du Jura) sont eteintes et celles de l'Eifel en 
Allemagne ne nous ont pas ete accessibles. 

Si nos resultats s'integrent bien dans la vision generale de la biogeographie de 
l'Europe occidentale proposee par Hewitt [28], ils montrent aussi qu'il est dan
gereux de generaliser l'hypothese selon laquelle, pendant les glaciations, toute 
la zone comprise entre le front glaciaire du nord de l'Europe et les refuges de 
l'extreme sud du continent etait une toundra absolument deserte. C'est certai
nement vrai pour les especes thermophiles. Mais, a l'heure actuelle, P. apollo 
et E. aurinia peuvent vivre dans nos regions a plus de 2000 metres d'altitude, 
en milieu tres ouvert et sous des conditions tres rudes ; P. eunomia se trouve 
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en Scandinavie jusqu'a la limite Nord de la foret boreale. Il serait surprenant 
que le Sud de la France leur ait ete totalement inhospitalier. 

Au point de vue de la conservation de la diversite genetique, une caracte
ristique apparemment favorable est que cette derniere est concentree dans le 
Sud, Oll les milieux sont moins degrades et les populations moins fragmentees. 
Les espaces proteges (parcs nationaux et regionaux, reserves) y sont aussi plus 
nombreux. Mais une menace severe pese sur cette situation: le rechauffement 
global provoque le glissement vers le nord des aires des especes [43] ; les co
lonies les plus meridionales de certaines especes disparaissent, alors qu'il y a 
extension a la limite nord. Au niveau de la diversite genetique, il n'y a pas 
symetrie, puisque, si ce que nous avons observe est general, ce qui est perdu 
etait riche et ce qui s'etend est pauvre. Comme bien d'autres, le present travail 
souligne donc la gravite des consequences biologiqucs du changement clima
tique rapide decoulant des activites humaines et de la necessite de le moderer 
et de le ralentir. 
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