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RESUME

La «bonne» définition de I'espéce est réguli¢rement remise en question par les progres des connais-
sances sur I'évolution et la spéciation. Cette question est loin d’étre résolue parce que la spéciation
est A oeuvre dans la biodiversité actuelle et que les taxons de rang spécifique ne sont donc pas des
espéces certaines, mais plutot des hypothéses d’espéces qui doivent étre testées. Darwin mettait déja
accent sur 'importance des «espéces douteuses» pour son argumentation sur la variation. Nous
illustrons cette propriété du vivant a résister a la classification par 'exemple des taxons flous. Ceux-
ci peuvent étre résumés en deux grands types, le syngaméon et les espéces naissantes. La fréquence
des flux de genes entre taxons de rang spécifique, et le role écologique et évolutif de I'introgression,
montrent que I'espéce incertaine constitue un aspect majeur des problématiques de la biodiversité.

ABSTRACT

The uncertain species and the fuzzy taxa.

Advances in knowledge about evolution and speciation often raise the question of the “right” definition
of species. This question is far from being resolved, because speciation is at work in current biodi-
versity and the taxa of specific rank are therefore not certain species, but rather hypotheses of species
that need to be tested. Darwin had already emphasised the importance of “doubtful species” in his
argument about variation. We illustrate this property of living organisms to resist classification with
the example of fuzzy taxa. These can be summed up in two main types, the syngameon and incipient
species. The frequency of gene flow between taxa of specific rank, and the ecological and evolution-
ary role of introgression, show that uncertain species represents a major aspect of biodiversity issues.
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INTRODUCTION

*étude de la biodiversité et sa conservation dépendent de notre
capacité a identifier et & inventorier cette diversité, en parti-
culier les especes. Mais qu’est-ce qu’une espéce exactement?
En avons-nous une définition claire et universelle, partagée
par toutes les sciences du vivant? Cela semble crucial pour
comprendre les mécanismes de spéciation, d’évolution, éla-
borer une systématique universelle du vivant et adopter une
approche globale des communautés d’étres vivants et de leur
interdépendance. Comment protéger une espéce sans étre
capable de l'identifier de maniére certaine, quelle que soit la
zone d’étude? Comment analyser la répartition de la diversité
biologique a grande échelle si les taxons ne sont pas des enti-
tés homogenes sur l'aire d’étude? Enfin, comment concilier
la porosité des limites d’espéces avec des réglementations de
protection de environnement qui peuvent mal s'accommoder
des processus d’hybridation?

Les interactions biotiques se situent au cceur de I'écologie et
des processus essentiels a la persistance de la biodiversité. Les
écologues décrivent ces interactions par des réseaux constitués
d’especes; ils les considerent alors comme les entités élémen-
taires des écosystemes, au méme titre que les atomes et leur
interaction en chimie. Et pourtant, Darwin (1876) et d’autres
auteurs avant et apres lui ont clairement expliqué toute la diffi-
culté a proposer une définition qui soit universelle et applicable
en toutes circonstances (voir la synthése exhaustive a ce sujet
dans CHerminier & Solignac 2005, ou celle plus concise de
Mallet 2007). Il est généralement admis que les individus d’une
méme espéce biologique présentent des similitudes sur plusieurs
aspects biologiques et écologiques. De plus, étant interféconds,
ils donnent naissance & une progéniture qui leur ressemble. Ces
propriétés — ressemblance et interfécondité — donnent lieu 2 un
certain degré de reproductibilité dans I'identification des orga-
nismes et cette reproductibilité de I'identification est justement
une condition nécessaire A tout inventaire des organismes vivants
au niveau spécifique. Cest la fondation méme de la connais-
sance de la biodiversité. Cependant, cette organisation du vivant
en especes biologiques découle de I'évolution biologique, un
processus de changement constant des fréquences alléliques au
sein des especes. Une illustration concréte est que, en biologie,
Pisolement reproducteur des espéces, aspect décisif de la spé-
ciation, est décrit et étudié comme la variable continue d’'un
processus graduel (Stankowski & Ravinet 2021). Lisolement
reproducteur est ainsi le résultat d’un processus évolutif. Cette
notion était déja présente dans le raisonnement de Darwin
(1876). Délimiter les especes et attribuer le rang d’espece 4 un
taxon constitue donc un exercice difficile qui nécessite toute
une démarche scientifique (Wiens 2007). Par conséquent,
méme parées des atours de I'objet scientifique (nomenclature,
catalogues, classification et phylogénétiques éventuelles), toutes
les espéces ne sont pas des unités équivalentes résultant d’'une
méme évaluation objective et reproductible. Tout en étant un
concept clé de la biodiversité, le mot «espéce» peut recouvrir des
réalités empiriques différentes selon les champs de recherche, les
méthodologies employées, voire les taxons considérés (Fig. 1).
Les inventaires d’espéces, trés communs dans les études de la
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biodiversité, regroupent donc des types tres différents d’entités,
et cela amene des critiques aigués de la taxonomie.

La «biosystématique» (Camp 1951; Blondel 1995) et main-
tenant la « taxonomie intégrative» (Padial ez /. 2010), visent
a établir une concordance entre des populations, des taxons et
des criteres pour les identifier. Dans cette démarche scientifique,
les espéces sont des hypothéses. Le cadre conceptuel est riche
de débats et la taxonomie en constante évolution. Nous le
verrons d’abord avec les pérégrinations conceptuelles récentes
sur la définition de I'espéce, toujours débattue dans une partie
de la littérature scientifique. Puis, nous aborderons les taxons
aux contours flous, ces espéces « douteuses» (Darwin 1876).

LESPECE INCERTAINE

Est-il possible de donner a I'espéce une définition précise, non
arbitraire et universelle? En réponse, le concept biologique de
Pespece (Mayr 1996) fait généralement consensus. Les especes
sont définies comme des systemes de geénes coadaptés, haute-
ment intégrés. Ils fonctionnent mal ou pas du tout quand ils
sont mélangés, aboutissant a un isolement reproducteur a diffé-
rents niveaux, avec par exemple des anomalies méiotiques, de la
gamétogénese irrégulicre, un avortement des embryons ou une
stérilité hybride. Du fait de cette absence d’hybridation ou de
réduction de valeur sélective des hybrides, la sélection naturelle
peut favoriser I'apparition de barriére 4 la reproduction et finale-
ment un isolement reproducteur total. Deux «bonnes» espéces
ne peuvent pas avoir de descendance fertile. Le principe d’iso-
lement reproductif, ou son contraire, I'interfécondité, est donc
le critere décisif pour délimiter les especes. Offrant la possibilité
d’hypotheses  tester, concernant l'isolement reproducteur, selon
soit une démarche expérimentale, soit une inférence fondée sur
Iétude du polymorphisme, notamment de TADN, le concept
biologique de 'espece a eu un role fédérateur. Il a rapproché
biologistes, généticiens et systématiciens, prolongeant ainsi
les effets bénéfiques de la théorie synthétique de I'évolution,
dont il est issu. Cependant, depuis Darwin, I'idée de «lignée»
(line of descent) est importante pour comprendre les espéces du
point de vue évolutif (De Queiroz 2011). Lassociationde la
systématique et de la phylogénétique a permis la confirmation
de la lignée comme un concept crucial pour unir I'évolution
des populations a celle des especes (Avise 2000). Ce progres des
connaissances a peu a peu amené 2 comprendre la spéciation
comme un continuum de divergence de lignées de popula-
tions. Il y a d’abord une lignée formant une seule espéce, puis
des lignées de plus en plus isolées formant alors des espéces
différentes (Roux et 2/ 2016). Entre ces deux états, I'isolement
reproducteur incomplet des lignées offre la possibilité d’une
recombinaison de leur diversité génétique, d’échanges de genes
de maniére plus ou moins importantes selon les individus ou
portions du génome. Ce phénomene, dont 'universalité n’est
plus contestée, est appelé introgression génétique (Edelman &
Mallet 2021). Lune des meilleures preuves de l'introgression
est la capture cytoplasmique (Avise 2000), quand la séquence
d’un géne mitochondrial ou plastidial (les mitochondries et les
plastes sont dans le cytoplasme des cellules) d’'une espece est
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Biologie

Organisme modeéle pour la recherche
et unité du vivant dont l'origine est au
centre des théories de I'évolution

Connaissances naturalistes
Noms pour désigner les organismes
et en faire I'inventaire pour I'usage,
I’étude ou la conservation

Taxonomie

Taxon de rang spécifique, objet des
regles de la nomenclature et
recevant le plus d’attention

B  Espice

Lespéce incertaine et les taxons flous 4

Biogéographie

Unité d’évaluation de la biodiversité et
de sa distribution géographique

et écologique

Ecologie

Unité des études portant sur
I’interaction au sein des communautés
d’organismes.

Conservation
Principale unité de conservation, objet
de protection et des problématiques

Fic. 1. — L’espece au carrefour de I'investigation de la biodiversité, un méme mot pour des usages et des concepts proches, mais parfois divergents. Les fleches
vertes indiquent les contributions au concept d’espece, tandis que les fléches oranges indiquent I'usage de I'espéce comme composante de la diversité biologique.

découverte chez une autre espece. Sil'on écarte les phénomeénes
de transferts horizontaux, rares chez les macro-organismes, la
capture cytoplasmique et Iintrogression nécessitent des croise-
ments entre génotypes «hybrides» de premiere génération et des
génotypes des populations parentales (croisement en retour ou
backcrosses). La conséquence est un mélange de la diversité des
populations en contact qui aboutit a 'entrée des alléles d’une
population dans une autre, d’ott le terme d’introgression géné-
tique. Bien que les évenements anciens soient difficiles & mettre
en évidence (Tournebize & Chikhi 2025), il est admis mainte-
nant que l'introgression entre populations de taxons différents
pourrait méme étre un processus majeur de I'évolution, car
échange d’alleles entre espéces peut contribuer aux processus
d’adapration (Aguillon ez a/. 2022). Le réle de lintrogression
est également démontré en génétique humaine (Heyer 2002).
Actuellement, de nombreuses recherches visent 4 comprendre
les déterminismes biologiques de I'introgression génétique
(Nieto Feliner ez al. 2023 ; Monnet ¢t al. 2023). La spéciation
est donc un continuum (Stankowski & Ravinet 2021), et dont
nous sommes patfois les observateurs d’'un instantané, parfois
état intermédiaire entre populations et espéces. D’autre part, le
processus de divergence lors de la spéciation peut étre interrompu
par des remises en contact secondaires. D’ot1 'émergence de la
notion de «zone grise» de la spéciation, cette période durant
laquelle les populations en cours de divergence et d’isolement
peuvent encore échanger des geénes (Fig. 2; Huang 2020) et
pour laquelle les différents concepts d’espéce se contredisent
(De Queiroz 2007).

LE CONCEPT UNIFIE DE LESPECE

Différents critéres de délimitation d’espéce visant différents
moments de la zone grise de la spéciation (Fig. 2) méneront
A des résultats différents, ce qui alimente la confusion autour
du concept d’espéce (Samadi & Barberousse 2006). Il faut
donc rechercher ce qui est commun aux divers concepts
d’espece (De Queiroz 2007): la continuité généalogique
et 'émergence de lignées. Le concept unifié de l'espece
proposé par De Queiroz (2007) définit les espéces comme
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Zone grise de la spéciation
Espece 21 Espéce 2
ignée @ Isolement
£ reproducteur
Isolement partiel Isolement
Espece 1 reproductSg Introgression reproducteur
absent génétique complet
) possible
Lignge b
Espéce 3 ? Espéce 3

Différenciation génétique
Recombinaison génétique

FiGc. 2. — De gauche a droite, la métapopulation initiale diverge progressivement
en deux lignées; le mélange génétique se réduit brutalement ou progressivement
sous I'effet des barriéres physiques et/ou de la contre sélection des hybrides,
jusqu’a cesser. La zone grise de la spéciation décrit la phase durant laquelle
I'isolement reproducteur est partiel avec des flux de génes possibles entre les
deux especes en devenir.

des métapopulations formant des lignées évoluant indé-
pendamment. Progrés important, contemporain d’avancées
méthodologiques (invention des marqueurs moléculaires
et du séquencage, théorie de la coalescence), le concept
unifié de 'espéce retient ce qui constitue les espéces (res-
semblance et descendance) tout en acceptant que leur iso-
lement puisse étre incomplet (Leaché ez al. 2018), et que
tous les critéres de délimitation ne convergent pas selon
le stade de divergence. Cependant, récemment, plusieurs
critiques du concept unifié sont apparus. Tout d’abord,
situer les populations sur le continuum de spéciation
nest pas aisé (Galtier 2019), il est difficile de déterminer
si les populations sont bel et bien sorties de la zone grise
de la spéciation (De Jode ez al. 2023). Deuxi¢mement,
si Pexistence de lignées évolutives indépendantes est une
condition nécessaire pour désigner des especes différentes,
rien n’indique qu’elle soit une condition suffisante. Définir
les especes principalement comme des lignées serait trop
éloigné de leur réalité écologique. En effet, les espéces
sont caractérisées par une tendance historique et un réle
écologique uniques (Barrett ez al. 2022).
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TaBLEAU 1. — Les taxons flous dans les publications scientifiques de 1975 a 2023.

Citations de 1975 a 2023 dénombrées

Nom Premiéres Références

par thémes (Web of Science)

Notes

Espéces naissantes Darwin 1876; Cuénot 1917

ou Incipient species

Evolutionary Biology: 616
Genetics Heredity: 431
Plant Sciences: 265
Zoology: 236

Les espéces bourgeonnantes en
périphérie de la distribution
d’une espéce commune sont une
variante des espéces naissantes

Biodiversity Conservation: 116
Microbiology: 49

Syngaméon Lotsy 1925 Evolutionary Biology: 27 De nombreux concepts similaires
Genetics Heredity 16 soulignent des échanges
Plant Sciences: 23 génétiques entre taxons:
Zoology: 6 compilospecies, coenospecies,
Biodiversity Conservation: 1 multi-species, semi-species
Microbiology: 0

LCESPECE UNE BRANCHE plus particuli¢rement 'espéce «douteuse», comme un argu-

DANS LA GENEALOGIE DU VIVANT

Les critiques du concept unifié de I'espéce montrent que celui-
ci n'est pas parvenu a une parfaite adéquation entre définition
des especes d’une part, et méthode de délimitation d’autre part.
Pour une approche plus objective de 'espéce, Samadi & Bar-
berousse (2006) ont proposé une formalisation de la démarche
initiée par De Queiroz. Ce dernier identifiait les especes a des
lignées de métapopulations, Samadi & Barberousse (2009)
vont les définir comme des segments internodaux du réseau
généalogique global qu’est 'arbre phylogénétique du vivant.
Lespéce commence par une spéciation et se termine soit par
une extinction, soit par une spéciation. Elle forme elle-méme
un réseau généalogique qui est une communauté de reproduc-
tion exclusive. Les mélanges génétiques entre lignées existent,
mais seulement au sein des especes (Samadi & Barberousse
2009), car 'achévement de la spéciation correspond a une
indépendance évolutive compléte et irréversible. Lapplication
de ce concept de lignées indépendantes, ou especes-lignées,
de Samadi & Barberousse (2009) conduit & interroger la
validité de trés nombreuses especes taxonomiques (Bichain
etal. 2007). Ce souci de clarté et de reproductibilité est aussi
présent dans les développements récents de la taxonomie inté-
grative (Oberprieler 2023). Cela méne au renouveau de sujets
d’étude, comme celui des zones hybrides avec d’intéressants
progtes, par exemple pour la taxonomie des anoures paléarc-
tiques (Dufresnes ez al. 2023).

LESPECE COMME UNE HEURISTIQUE

La richesse des débats autour de I'espece est donc toujours
d’actualité. Une bonne illustration en est I'attrait renouvelé
des philosophes pour cette problématique. Certains d’entre
eux choisissent une voie pragmatique sur le probléeme de
espéce. Par exemple, Amitani (2022) défend qu'une notion
vague de espece, plutdt qu'un concept, n'interfere pas avec la
démarche scientifique, ou du moins que cela n'a pas entravé
les biologistes. Darwin lui-méme, tout en argumentant sur
'impossibilité d’une définition de I'espéce, a placé celle-ci, et
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ment crucial pour introduire sa théorie sur I'évolution (voir
le paragraphe « Especes douteuses », chapitre IT dans Darwin
(1876)). Pour Wells ez al. (2022) les espeéces sont des heu-
ristiques, C’est-a-dire des propositions provisoires, congues
A partir de données incomplétes, permettant toutefois de
poursuivre I'étude de la biodiversité. Leurs arguments sont
d’une part que les méthodes employées pour étudier, décrire
et délimiter les especes dépendent elles-mémes d’heuristiques
et d’autre part que les espéces elles-mémes sont utilisées d'une
maniere heuristique pour érudier la biodiversité. Les especes
sont des objets de recherche et définis d’aprés les preuves dont
on dispose pour leur délimitation. D’aprés ces arguments, les
espéces sont des groupes d’individus apparentés répondant de
maniére semblable & des facteurs écologiques comparables.
En fait, Wells ez al. (2022) proposent une définition souple
mais cohérente, qui nentrave pas la démarche scientifique.

LES TAXONS FLOUS

Sur le terrain des naturalistes, de nombreux taxons préala-
blement assignés au rang d’especes sont difficiles a distin-
guer les uns des autres. Ces taxons aux contours flous, au
rang d’espéce discutable ou douteux, sont de bons modéles
d’étude de la zone grise de la spéciation, mais ils peuvent étre
problématiques en matiere de politiques de conservation.
Létude de leur ADN a souvent confirmé leur divergence
génétique partielle et des histoires évolutives assez complexes.
Une analyse de la littérature permet de regrouper les taxons
flous en deux grands types (Tableau 1) que sont les espéces
naissantes (Darwin 1876; Cuénot 1917) et les syngaméons
(Lotsy 1925). Les autres termes utilisés peuvent étre associés
4 'un ou 2 lautre. A noter que les espéces cryptiques ne sont
pas des taxons flous; ce sont des lignées évolutives bien isolées
découvertes au sein d’un taxon, mais pour lesquels il n’y a pas
de distinction phénotypique simple (Chenuil ez /. 2019).
En 1859, Darwin udilise le terme d’espéces naissantes pour
désigner les «variétés bien prononcées» (Darwin 1876).
En 1917, pour Cuénot les différentes formes morphologiques
de la Seiche commune, Sepia officinalis Linnaeus, 1758, sont
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des espéces naissantes et, méme s'il note que l'on peut en
faire des espéces autonomes, il préfere leur assigner le rang
de sous-espéces pour la mémoire de leur filiation. Il sagit
donc d’insister sur un processus de spéciation en cours.
Actuellement, le progres de la génomique apporte une telle
résolution qu’il est possible de différencier des lignées dont la
divergence est encore incomplete et dont I'identification écait
autrefois impossible ou douteuse (Weber ez a/. 2019; Oury
et al. 2023). Laugmentation du volume et de la résolution
des données entrainera probablement le développement de la
problématique des espéces naissantes, toujours avec la méme
interrogation : s’agit-il d’espéces indépendantes ayant divergé
récemment, d’'une population isolée qui n’est pas encore une
espéce indépendante, ou bien la question reste-t-elle insoluble ?
(Quinn 2022). Un méme jeu de données et d’analyse peut étre
interprété de différentes maniéres et mener a des traitements
taxonomiques différents (Waples ez /. 2018 ; Quinn 2022),
d’ot les risques de confusion et le qualificatif de « taxon flou».
De plus, puisque le terme «espéce naissante » ne garantit rien
quant a 'aboutissement de la spéciation, une phase de diver-
gence peut étre suivie d’un retour du brassage génétique tant
que l'isolement reproducteur nest pas complet (Cest la notion
de contact secondaire). Une analyse récente de la divergence
génomique de 93 paires d’espéces au sein du genre Drosophila
Fallén, 1823, soutient la permanence sur le long terme des flux
de genes entre especes (Yusuf ez al. 2024). La modélisation
des scénarios de spéciation grice aux données génomiques
(Roux ez al. 2016) est une aide a la délimitation, mais elle ne
constitue pas réellement la détection d’espéces distinctes, ni
méme de spéciation (Freudenstein ez a/. 2017). En somme,
les especes naissantes soulignent existence d’un fait évolutif
en lien avec un phénomene de diversification. Elles forment
des populations porteuses d’originalité génétique, ce qui en
fait un enjeu de conservation (Baumel ¢z /. 2020).

A partir de I'observation d’une grande fréquence d’hybrides
dans certains genres de plantes, Lotsy (1925) a proposé de
distinguer I'espece biologique, le syngaméon, dans lesquels
se fait la reproduction (la syngamie faisant référence a la
fusion des gametes), des espéces taxonomiques ou linnéons.
Autrement dit, dans un syngaméon, I'isolement reproduc-
teur des linnéons est absent ou trés incomplet. Lidée d’une
communauté de reproduction allant au-del des limites
taxonomiques est revenue récemment dans les publications
(Cannon & Petit 2020 ; Buck & Flores-Renteria 2022 ; Buck
et al. 2023). Pour Cuénot & Tétry (1951) le syngaméon est
une espece « collective » qui comprend espéces, sous-especes et
écotypes. 1l cite, entre autres, le genre Canis Linnacus, 1758,
avec de nombreuses espéces interfertiles en captivité, mais
qui se maintiennent iz natura du fait de moeurs et d’habitat
différents. Les travaux récents sur les canidés d’Amérique du
Nord ont confirmé 'importance de I'introgression et de I'iso-
lement écologique et ont apporté des arguments cruciaux pour
la conservation de taxons rares (Waples ez /. 2018). Dans un
syngaméon, 'organisation de la diversité génétique répond le
plus souvent & une logique géographique et écologique. Cela
est tres net dans les nombreux travaux consacrés au genre

Armeria (DC.) Willd. par Nieto Feliner ez /. (2019). Une
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récente étude (Villa-Machio ez al. 2024), fondée sur des don-
nées génomiques, révele Iexistence d’une zone hybride entre
Armeria macrophylla Boiss. & Reut., taxon forestier a large
distribution et Armeria pungens (Brot.) Hoffmanns. & Link,
taxon rare du littoral. Le taxon rare bénéficie de I'introgression
qui limite 'érosion génétique de ses petites populations, tandis
que le taxon commun bénéficie des adaptations du taxon rare
a un habitat plus stressant. Le syngaméon souligne la diffi-
cile adéquation entre taxons et populations tout en mettant
Paccent sur le r6le des échanges de génes pour 'adaptation
(Suarez-Gonzalez et al. 2016). Si le rdle de lintrogression
adaptative semble avéré dans le succes évolutif de nombreux
«complexes» d’especes, tel que celui des chénes, éléments
forestiers dominants de 'hémisphére nord (Kremer & Hipp
2020), la démonstration d’une sélection en faveur de barriéres
poreuses entre espéces est encore a démontrer (Barraclough
2024). Les espéces dans cette situation ne seraient plus alors
des especes au sens strict, mais des populations prises dans
un équilibre dynamique entre spéciation et «déspéciation »
(Cannon 2021).

EXEMPLE N©1 : DES HISTOIRES DE TRUITES

La Truite commune, Salmo trutta Linnaeus, 1758, a captivé
lattention de nombreux naturalistes et a donné lieu & une abon-
dante littérature qui varie selon les auteurs de une a 50 especes
différentes (Freyhof & Kottelat 2007 ; Tougard er al. 2018;
Guinand ez al. 2021; Segherloo et al. 2021). Cette situation
sexplique par la grande diversité biologique, morphologique
et écologique des populations de truites, dont la mise en valeur
partielle pour la taxonomie correspond 4 'application de criteres
de délimitation qui peuvent se contredire. Les différentes popu-
lations ou taxons correspondent & une gradation de 'ancienneté
de leur divergence, qui s'étend de plus de 3-4 millions d’années
(Ma) pour la divergence de S. #rutta avec d’autres lignées, telles
que S. marmoratus Cuvier, 1829, ou S. obridanus Steindachner,
1892, et S. obtusirostris Heckel, 1851, 2 moins de 1 Ma, voire
moins de 20000 ans pour la divergence entre les lignées des
bassins Tyrrhénien et Adriatique (Gratton ez al. 2014 ; Lecaudey
et al. 2018; Segherloo ez al. 2021). Si la différenciation géné-
tique des populations de truite peut étre parfois importante a
Iéchelle continentale, comme 4 I'échelle locale avec des popu-
lations se situant au niveau supéricur des bassins versants des
riviéres, et donc isolées (Aurelle ez 2. 2002 ; Gratton et al. 2014;
Segherloo er al. 2021), la possibilité de flux de genes récents
peut également brouiller Ihistoire de la divergence (Gratton
et al. 2014). Fait important, la différenciation génétique des
populations n'est pas toujours corrélée & d’autres critéres de
délimitation d’espéces, tels que les traits d’histoire de vie ou la
morphologie. C’est d’autant plus confondant que le niveau de
diversité morphologique peut étre important. Les variations de
la couleur du corps ou de la pigmentation, observées a diffé-
rentes échelles géographiques (Lascaux ez a/. 2002 ; Fig. 3), ont
été utilisées dans la description de différents taxons (Freyhof &
Kottelat 2007). Ainsi, le phénotype de S. macrostigma Dumé-
ril, 1858, a été utilisé pour décrire les truites présentant de
grandes taches noires dans diverses régions, telles que ' Algérie,
la Turquie, 'Ttalie ou la Corse (Duméril 1858). Cependant,
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Fig. 8. — lllustration du polymorphisme de la Truite commune Salmo trutta
Linnaeus, 1758: A, truite sauvage de Corse; B, truite domestique des Pyrénées
orientales; C, truite sauvage d’Ardeche. Crédits photos: Stéphane Muracciole
ONF (A), Adeline Hérault Fédération de péche 66 (B), Florent Nicodéme, Fédé-
ration de péche 07 (C).

d’apres la phylogéographie de ces différentes populations, ce
phénotype n'est pas fiable (homoplasique) en tant que critére
de reconnaissance spécifique (Tougard ez 2/. 2018). Enfin la
diversité écologique des truites a été aussi a U'origine de la
description de différents taxons, espéces, sous-espéces ou sim-
plement de formes. En effet, les truites communes présentent
une grande diversité d’adaptations, avec par exemple des
populations lacustres et fluviales, des populations résidentes
et anadromes, et méme une divergence écologique intra-lac
avec des populations piscivores et insectivores (Ferguson &
Prodohl 2022). Dans certains cas, ces populations écologi-
quement divergentes correspondent a des lignées génétiques
différentes. Par exemple, les truites piscivores, Salmo ferox Jar-
dine, 1835, et les truites benthivores du Loch Maree (Ecosse)
ont probablement évolué par divergence allopatrique suivie
d’un contact secondaire récent (Jacobs ez 2/ 2018). Plus
généralement, les premiéres études phylogéographiques de
la Truite commune ont suggéré que des formes écologiques
distinctes ont probablement évolué indépendamment dans
différentes lignées géographiques (Bernatchez ez al. 1992).
La Truite commune est donc un complexe de lignées, dont
I’histoire a été fagonnée par les fluctuations glaciaires et inter-
glaciaires, par les adaptations locales en situation d’isolement,
ainsi que par des contacts secondaires naturels et artificiels
(Bernatchez et al. 1992 ; Aurelle ez al. 2002 ; Gratton et al.
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2014). Ce complexe a pu souflrir d’'une inflation taxonomique,
avec trop de taxons non soutenus (Guinand ez a/. 2021). Si,
les données génomiques ont permis d’affiner les hypothéses
d’especes (Segherloo ez al. 2021) celles-ci sont encore remises
en cause par les possibilités de flux de genes entre lignées, qui
ont été inférés dans différents contextes (Aurelle ez 2/ 2002;
Gratton ez al. 2014; Leitwein er al. 2018 ; Segherloo ez al.
2021). De ce point de vue les truites entrent a la fois dans le
cas de figure des especes naissantes et dans celui du syngaméon,
voire de la métapopulation selon I'échelle d’étude. Une étude
plus précise du paysage génomique serait utile pour mieux
quantifier I'étendue et les barriéres a I'introgression selon les
populations en jeu (Leitwein ez a/. 2018). Limportante diver-
sité génétique des populations de truites communes doit étre
conservée autant que possible, et ce, indépendamment des
traitements taxonomiques. Il faut noter 'intérét patrimonial
des sociétés et des pécheurs pour les souches locales: 1a encore,
méme si elles ne sont pas reconnues comme des especes dif-
férentes, les populations locales de truites avec leurs particu-
larités (morphologie, écologie, etc.) sont considérées comme
faisant partie du patrimoine naturel. Dans ce contexte, il est
particuli¢rement important de prendre en compte I'impact
génomique des repeuplements sur la diversité des populations
sauvages (Leitwein ez a/. 2018).

EXEMPLE NO2 : HYBRIDATION ET ENDEMISME

CHEZ LES SAXIFRAGES DANS LE DAUPHINE

Le genre Saxifraga Tourn. ex L. comprend entre 400 et
500 espéces, avec sa plus grande diversité dans les zones de
montagne. Dans les Alpes, les saxifrages détiennent 'un des
plus forts taux d’endémisme avec 28 taxons restreints aux Alpes
sur les 70 présents (Aeschimann ez al. 2011). Les saxifrages
sont également connues pour leur grande capacité a former
des hybrides interspécifiques. Au siécle dernier, Lotsy (1925)
sest appuyé sur les saxifrages pour former le concept de syn-
gaméon et récemment Ebersbach ez a/. (2020) ont répertorié
84 cas d’hybridation dans le genre. Lhybridation chez les saxi-
frages saccompagne souvent d’une introgression du fait d’'une
interfécondité des hybrides de premiere génération avec leurs
populations parentales. Cela cause des discordances entre les
données morphologiques et moléculaires ou entre les données
moléculaires elles-mémes, par exemple entre les marqueurs du
génome nucléaire et ceux des génomes cytoplasmiques (Car-
nicero et al. 2023). La Saxifrage du Dauphiné, S. delphinensis
Ravaud, se distingue facilement grice & une combinaison de
caracteres végétatifs et floraux. En particulier, son port végétatif
en coussin compact et bombé, constitué de rosettes de feuilles
a s forte pilosité, le différencie d’autres saxifrages dans sa
zone de distribution (Fig. 4). Cela suggére une indépendance
évolutive qui cadre assez bien avec sa distribution au niveau
d’une zone des Préalpes épargnée partiellement par les glacia-
tions. Sur le plan taxonomique, décrit comme S. delphinensis
par son découvreur, le curé de Villard-de-Lans (Ravaud 1885),
la Saxifrage du Dauphiné est ensuite passée en sous-espéce
de S. exarata Vill. (Kerguélen 1993), pour finalement revenir
au rang d’espéce (Garraud 2004; Tison & Foucault 2014) et
cela sans étude ad hoc. Cependant, si les analyses génétiques
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Fic. 4. — Le Saxifrage du Dauphiné, Saxifraga delphinensis Ravaud, Grand Veymont, Vercors. Crédit photo: Alex Baumel.

ont confirmé loriginalité de S. delphinensis, elles ont aussi
révélé une introgression entre S. delphinensis et la Saxifrage
sillonnée, S. exarara, et entre S. delphinensis et la Saxifrage
musquée S. moschata Wulfen (Baumel ez /. 2023). Tandis que
le génome des plastes, a hérédité maternelle, établit un lien de
parenté entre la Saxifrage du Dauphiné et S. vayredana Luizet,
taxon endémique de Catalogne, les marqueurs nucléaires (2
hérédité biparentale et sujets a la recombinaison génétique),
soutiennent une contribution forte de S. exarara au génome de
S. delphinensis. La rencontre, et la recombinaison, d’une lignée
ancestrale, probablement d’origine ibérique, avec la lignée de
S. exarata dans les Alpes ont donc déterminé I'origine et la
diversité génétique de la Saxifrage du Dauphiné. La fréquence
de leur introgression et leur différenciation morphologique,
qui reste prononcée en sympatrie méme, permettent de penser
que ces saxifrages évoluent dans un syngaméon.

PERSPECTIVES POUR LA CONSERVATION
ET LECOLOGIE

Organismes vivants inventoriés, charismatiques, convoités ou
détestés, les espéces sont incertaines. Prises dans la démarche
de la taxonomie intégrative, elles représentent d’abord des
hypothéses & confirmer ou a rejeter. Si les données génétiques
d’une divergence n’apportent pas la preuve d’une spécia-
tion, la découverte de lignées évolutives permet d’organiser
la comparaison des données biologiques et écologiques et
d’orienter les travaux de taxonomie intégrative. De fait, ces
travaux aboutissent souvent a un vrai progres en faisant
mieux correspondre les entités évolutives avec les taxons
(Hardion et al. 2020 ; Oury et al. 2023).

Cette recherche en taxonomie intégrative importe-t-elle
vraiment? La méconnaissance de la Biodiversité provoque
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plusieurs formes d’erreur. Une mauvaise taxonomie est sans
trop de conséquences, en écologic des communautés, a 'échelle
locale ot un nom peut changer pour un autre, sans que cela
change les niveaux de diversité ou de différenciation (Bortolus
2008). Si d’un site 4 'autre, en revanche, I'identification est
erronée ou les inventaires entachés d’une taxonomie confuse,
des inférences sur des processus tels que la connectivité
seront erronées (Pante ez /. 2015). La conséquence peut
se révéler plus grave encore lorsque les inventaires servent
de base & des manipulations de la biodiversité, comme des
expériences de renforcement. Bortolus (2008) cite I'exemple
de la confusion, suivie d’une transplantation, entre Sporobo-
lus montevidensis (Arechav.) PM.Peterson & Saarela, espéce
invasive, et Sporobolus foliosus (Trin.) PM.Peterson & Saarela,
espece endémique et vulnérable. On pense aussi aux espéces
en lien direct avec les sociétés humaines comme I'exemple,
cité encore par Bortolus (2008), sur la confusion entre taxons
vecteurs et non-vecteurs de la malaria du genre Anopheles
Meigen, 1818. En plus de ces constats, nous devons main-
tenant admettre que les limites entre les taxons sont parfois
floues, pas seulement a cause d’une méconnaissance, mais
parce que la zone de grise de la spéciation est une réalité
biologique. Le défi posé aux sciences de la biodiversité par
Iexistence des flux de genes entre taxons, ainsi que par le
rdle crucial de lintrogression adaprative, souligne I'impor-
tance d’une connaissance fondée sur les processus évolutifs.

EXEMPLE N©3 : LES BOUQUETINS NE SONT PAS DES CHEVRES,
ET POURTANT...

Les projets de conservation ou de réensauvagement doivent
prendre en considération la possibilité de reproduction entre
les populations sauvages d’un taxon et celles domestiques ou
férales d’un autre. Par exemple, dans les Alpes, le Bouquetin,
Capra ibex Linnaeus, 1758, a failli disparaitre il y a environ
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Fic. 5. — Hybrides bouquetins x chévre, analysés par Brambilla et al. 2023,
Valsavarenche, Parc national du Grand Paradis. Crédit photo: Dario Favre.

200 ans. C’est un parent proche de la Chévre domestique,
Capra hircus Linnaeus, 1758, avec qui il peut se reproduite.
Bien que cette hybridation entre la chévre soit connue depuis
longtemps, et qu’elle soit probablement utilisée par les éle-
veurs de chévres pour introduire des génes de rusticité, il
a fallu attendre une étude récente pour enfin comprendre
Pampleur du probléme (Moroni ez al. 2022). En enquétant
sur 70 populations de bouquetins des Alpes, ils ont découvert
un grand nombre d’hybrides, facilement identifiables grace
a leur pelage ou a leurs cornes. Lanalyse du génotype de
133 bouquetins de huit populations, dont 26 hybrides sus-
pectés ont confirmé ces observations (Brambilla ez a/. 2023)
et identifié différents niveaux d’hybridation, pour les deux
sexes, y compris des rétrocroisements entre le bouquetin et
la chevre. Cela confirme 'absence de barriéres reproductives
et un bon taux de survie et de reproduction des hybrides
(Fig. 5). Notons que si Ihybridation existe dans les Alpes,
étant observée dans plusicurs pays, elle n’est néanmoins
pas répartie de mani¢re homogene et se concentrerait dans
des zones ot des troupeaux de chévres ont été abandonnés
(Moroni et al. 2022 ; Brambilla ez 2/. 2023). Pourtant, alors
que la chévre est issue de la domestication de la Chévre sau-
vage ou bézoar, Capra acgagrus Erxleben, 1777, espéce du
proche orient, le bouquetin forme avec son cousin ibérique,
Capra pyraneica Schinz, 1838, le clade le plus occidental du
genre. Cet isolement phylogénétique et biogéographique
cache en fait une divergence assez récente, estimée 2 moins
d’un million d’années (Miinger ez al. 2024). Cette histoire
évolutive, explique probablement la compatibilité des génomes
de ces différentes lignées. Miinger et ses collaborateurs, en
2023, se sont penchés sur le génome d’individus exempts
de mélange génétique, représentatifs des populations suisses
ayant servi 4 la réintroduction du bouquetin dans les Alpes.
De plus, ils ont incorporé aux analyses le génome de deux
échantillons historiques, datant respectivement de 300 et
6500 ans, appartenant a la population précédant le déclin
démographique du bouquetin. Canalyse des génomes a
montré la présence d’alleles de chévre, a I'état hétérozygote
ou homozygote dans tous le génome mais en faible pro-

218

portion. Le pourcentage moyen d’ancestralité atcribué a la
chévre parmi les individus de bouquetins était de 2,43 %
avec une variation relativement faible entre les individus
indiquant que 'ensemble du pool génétique du bouquetin
était concerné par cette introgression. Est-elle ancienne ou
récente? Les simulations de scénarios démographiques basées
sur ces données suggérent que cette introgression serait le
résultat des unions survenues au cours des trois derniers siecles.
Cependant, les hypothéses de croisements plus anciens ne
sont pas entiérement écartées. Selon Miinger ez al. (2024),
des segments chromosomiques étendus et peu recombinés
ont été observés dans la portion du génome du bouquetin
introgressé par la chevre. Ces segments contiennent des
genes impliqués dans la réponse immunitaire, suggérant
une introgression adaptative qui pourrait avoir contribué
positivement a la survie et a la sauvegarde du bouquetin.
Cette hypothése, qui n’est pour l'instant soutenue que par
une corrélation statistique robuste, devra étre confirmée par
une étude biologique plus approfondie pour prouver que
la présence de ces alleles provenant du pool génétique de
la chévre est vraiment bénéfique au bouquetin. Le cas du
bouquetin n’est pas unique. Un autre exemple célebre est
celui de la réintroduction et de la conservation du Cheval
de Przewalski, Equus przewalkii Ewart, 1909. Comme le
bouquetin, ce cheval a vécu un goulot d’étranglement démo-
graphique extrémement sévére, avec seulement une douzaine
d’individus survivants. Le succeés de sa réintroduction en
Mongolie dépendra en partie de la gestion des risques de
consanguinité, de mélange génétique et de disparition par
dilution génétique avec la population du Cheval domestique,
Equus caballus Linnaeus, 1758, qui est élevé de maniére
extensive en Mongolie (King 2005). Le Bison, Bison bison
Linnaeus, 1758, lui aussi survivant d’un formidable déclin,
s'est également hybridé avec la Vache, Bos raurus Linnaeus,
1758, durant les premiers temps de sa reprise démographique
(Stroupe ez al. 2022).

L’ESPECE-LIGNEE

La taxonomie et la nomenclature saccommodent assez bien
des progres de la phylogénétique pour les taxons au-dessus
du rang d’espéce, mais la situation se complique au niveau
spécifique ou infraspécifique. Du fait du processus graduel
de spéciation, de la zone grise largement étudiée et validée
scientifiquement, une délimitation des espéces totalement
objective semble impossible (Zachos 2018). La biologie de la
conservation a, dés son origine, fait un pas de c6té en propo-
sant les unités faisant sens au niveau évolutif ou Evolutionary
significant units; proposition enthousiasmante, s'affranchissant
de la taxonomie, mais qui a présenté assez rapidement des
difficultés de définition (voir la synthése récente de Hoelzel
2023). Un chapeau commun aux taxons flous ou aux unités
évolutives pourrait étre I'espece-lignée au sens de Samadi &
Barberousse (2006, 2009). Cela conduirait a2 considérer
Pintrogression adaptative comme un lien unificateur, ne se
situant pas entre, mais a I'intérieur des espéces. De plus, une
taxonomie intégrative adoptant cette définition de 'espece
irait dans le sens d’une plus grande reproductibilité et fia-
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bilité des unités taxonomiques pour 'écologie et les études
de biodiversité. Cette proposition revient a & reconnaitre la
structuration génétique au sein des espéces sans pour autant
favoriser une inflation taxonomique (Dufresne ez a/. 2023).
Bien réalisée, ce serait une révolution des connaissances
naturalistes et, par effet rebond, des pratiques de conserva-
tion de la biodiversité. Mais on doit s'interroger, et c’est une
perspective scientifique en soi, sur les conséquences d’une
telle démarche, qui provoquerait un trés fort regroupement
(lumping) dans le cas des syngaméons, ou au contraire un
trés fort éclatement (splitting) dans le cas des complexes de
lignées clonales (parthénogenese, agamospermie, etc.), qui
accumulent les différences et ne se recombinent pas.

CONCLUSION

Nous avons montré que la biodiversité, par sa complexité,
se laisse difficilement classer en unités discretes. Malgré cela,
des progres considérables ont été accomplis, ce qui donne
lieu & des débats animés, car ils renforcent les liens entre
les spécialistes des sciences naturelles. Le défi scientifique
nen reste pas moins immense. La synthése présentée ici a
fait globalement 'impasse sur le manque de moyens et de
coordination. Notons que, paralléelement aux discussions sur
le « probleme de I'espéce», des initiatives visent a dévelop-
per un catalogue unique, transparent et universel du vivant
(Conix et al. 2022) qui, dans le contexte de la synthése qui
vient d’étre présentée, représenterait une mise a jour de la
connaissance et des hypothéses taxonomiques épurant de
nombreuses confusions. En attendant de tels progres, nous
devons nous contenter de 'espéce comme une notion a
entrées multiples, mais pratiques, et heuristiques, pour définir
des hypothéses sur I'organisation du vivant. Toutefois, les
taxons de rang spécifique ne sont pas des indicateurs fiables
de la complexité évolutive et écologique de la biodiversité.
Par conséquent, les études de la biodiversité doivent se
concentrer sur les populations, un niveau d’organisation
évolutif crucial, mais qui est souvent sous-estimé en tant
que composante clé de la diversité biologique.
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