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Mimetisme chez les papillons

JEAN-LOUIS FISCHER = JEAN-GEORGES HENROTTE

Les papillons comestibles qui prennent I’apparence de papillons toxiques
sont epargnes par les oiseaux prédateurs. Le mimétisme qui assure cette
stratégie de protection est associé a une grande variabilité génétique,

laquelle explique aussi la biodiversité des papillons.

ous les individus d’une popu-
lation ne sont pas aussi compé-
titifs et la sélection naturelle
opére : certains survivent et se
reproduisent mieux que les autres.
Charles Darwin, fasciné par la diver-
sité des organismes vivants, en a cher-
ché une explication et a imaginé le

concept de la sélection naturelle. Au
moment ou il développait sa théorie
- les individus les mieux adaptés a
leur environnement sont favorisés —,
les entomologistes découvraient le
mimétisme des papillons. Ce phéno-
mene a contribué a conforter le dar-
winisme, non sans soulever de nom-

breuses questions, que nous allons
examiner.

Les papillons appartiennent a
I'ordre des Iépidopteres ; leurs ailes
sont couvertes d’écailles et ils repré-
sentent un groupe d’environ 170 000
espeéces. Le chiffre est imprécis, parce
gue de nouvelles espéces sont régu-
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lierement découvertes, tant dans les
pays tropicaux qu’en Europe, mais, a
contrario, d’autres disparaissent en rai-
son de la déforestation de la ceinture
équatoriale. On distingue les papillons
de jour, ou rhopalocéres, reconnais-
sables a leurs antennes dont I’extré-
mité est terminée en massue, et les
papillons de nuit, ou hétéroceres, ou
les antennes sont filiformes ou plu-
meuses. Les premiers volent le jour,
voire au crépuscule, les seconds essen-
tiellement la nuit, bien que certains
d’entre eux s’activent dans la journée
et au crépuscule.

Les papillons de jour sont colorés,
contrairement aux papillons de nuit,
généralement ternes, al’exception de
certaines espéces dont la coloration
rivalise avec celle des papillons de
jour. Ainsi certains hétérocéres ont
des livrées (des taches colorées et des
dessins) quasi identiques a celles
des rhopaloceres. De tels phénoménes
de mimétisme sont-ils fréquents?
Quel avantage adaptatif ces ressem-
blances procurent-elles aux papillons?

Qu’est-ce que
le mimétisme?

Le mimétisme, tel que I’a défini le géné-
ticien Georges Pasteur, en 1995, corres-
pond aun «systéme d’interactions entre
trois acteurs : le modeéle, émetteur de sti-
mulus ; le mime, qui plagie le modéle ;

1. PLUSIEURS ESPECES de papillons comes-
tibles imitent des papillons vénéneux, ce
qui les protege contre les oiseaux préda-
teurs. Ainsi, en Afrique (tableau de gauche),
les modeles vénéneux (chiffres rouges) sont
des Danaidés (6, 7, 17) et des Acréidés
(9, 18, 21 a 29) et les «imitateurs», ou
mimes, (chiffres noirs) sont des Papilioni-
dés (1 a 5, 8, 19, 20), des Nymphalidés
(11 a 16), un Satyridé (10) et des Lycéni-
dés (30, 31). Papilio dardanus est célébre
pour I’extraordinaire variabilité des femelles
(1 & 5 et 8) qui imitent diverses espéeces
de Danaidés. Le patron coloré, c’est-a-dire
la forme et la répartition des couleurs, dif-
fére d’un continent a I’autre. En Asie du Sud-
Est (ci-contre, en haut), on trouve comme
modeéles vénéneux (chiffres rouges) des
Danaidés (1a6,12a17), et comme mimes
(chiffres noirs) des Papilionidés (7, 8, 19,
26 a 28), des Piéridés (29, 30), des Nym-
phalidés (9 a 11, 18, 20, 22, 23) et des
Satyridés (21, 24, 25). En Amérique du
Sud (ci-contre en bas), les modeles véné-
neux (chiffres rouges) sont des Danaidés
(10 a 13, 20), des Héliconiidés (9, 14,
17), des Ithomiidés (15, 16, 21, 31, 32) et
des Arctiidés (1 a 5), et les mimes (chiffres
noirs) des Papilionidés (28 a 30, 33), des
Piéridés (22 a 27), un Nymphalidé (8), des
Riodinidés (6,7) et des Castniidés (18, 19).
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le dupe, ennemi ou victime du mime
réceptif aux stimulus émis par le modéle :
il est trompé, dupé par le mime, parce
que celui-ci est la source de stimulus
semblables a ceux qu’émet le modeéle».

En raison de leurs faibles moyens
de défense, les papillons ont développé
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a I’extréme I’art de la duperie, du
camouflage ou du déguisement. C’est
pourquoi ils ont donné lieu, trés tot, a
des observations scientifiques qui ont
ouvert une nouvelle voie d’étude dans
le vaste probléme posé par I’évolution.
Les papillons sont un matériel de choix
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pour I'étude du mimétisme, que I'on
observe tant chez les adultes (imago)
que chez les chenilles, voire les chry-
salides ou méme les ceufs.

Le texte fondateur du mimétisme,
Contribution a la faune des Insectes de
lavallée de I’Amazone : Lepidoptera Heli-
conida, a été publié en 1862 par le
naturaliste anglais Henry Bates, dans
les Actes de la Société linnéenne de
Londres. Bates avait passé 11 années,
de 1848 a 1859, a parcourir une par-
tie de la forét amazonienne, afin de
collecter des papillons.

Le mimétisme batésien

Apres sa collecte, il découvrit dans
les lots des papillons de la famille des
Héliconiidés, caractérisés par des cou-
leurs vives et contrastées, des spéci-
mens d’une tout autre famille, celle des
Piéridés, des papillons généralement
blancs ou jaunes (la couleur du beurre,
a I'origine du terme anglais qui
désigne les papillons : butter-
fly, de butter, le beurre et fly,
lamouche). Laforme, les cou-
leurs et le comportement des
Piéridés et des Héliconiidés
étaient si proches qu’ils trom-
paient I’entomologiste.

Bates avait remar-
qué que les Hélico-
niidés volaient len-
tement en groupes
dans des endroits
souvent dégagés et
qu’aucun des oi-
seaux de leur en-
tourage ne les at-
taquait. Il conclut,
d’une part, que les
Héliconiidés ne sont
pas comestibles et que
leurs prédateurs ap-
prennent a reconnaitre
etaéviter leurs cou-
leurs voyantes ;
d’autre part, que
les Piéridés co-
mestibles ont
une forme, des
couleursetdes des-
sins identiques a ceux
des Héliconiidés, et qu’en
adoptant aussi leur fagon de voler, ils
profitent de la protection naturelle dont
bénéficient les Héliconiidés. Le fait, pour
un papillon comestible, d’imiter un
papillon non comestible est avantageux
non seulement pour I'individu, mais
aussi pour la survie de I’'espéce.

En 1862, Bates écrit : «Le proces-
sus par lequel une analogie mimétique
se produit dans la nature est un des
problémes qui implique celui de I’ori-
gine de toutes les espéces et de toutes
les adaptations.» Cette phrase dé-
chaina des querelles qui, depuis, oppo-
sent naturalistes, intellectuels,
théologiens, enseignants, adversaires
et partisans de la théorie de I’évolu-
tion et de la sélection naturelle. Le
mimétisme alimentait parallelement
la these darwinienne de la «sélection
naturelle a partir de variations for-
tuites» et celle de «I'influence du
milieu» des lamarckiens.

En relation épistolaire depuis 1860
avec Bates, Charles Darwin ne pouvait
ignorer le kmimétisme batésien». Dans
sa quatrieme édition de L’origine des
especes, publiée en 1866, il compléte son
texte en donnant I’exemple du mimé-
tisme comme un argument en
faveur de la sélection naturelle.

2. UN MODELE VENENEUX de Danaidés, Idea
leuconoe (en haut) est imité, en Asie du Sud-
Est, par un papilionidé comestible, Parenti-
copsis ideaoides (en bas) : ce mimétisme le
protege des prédateurs.

Parmi ceux qui prirent position
pour le mimétisme, le naturaliste
anglais Alfred Wallace proposa de I'in-
terpréter comme un moyen de défense
et comme un exemple de I'efficacité
de lasélection naturelle. Le mimétisme
permet la conservation des variétés
et des espéces les mieux adaptées aun
milieu donné et pendant une période
précise, éliminant les autres groupes
moins bien adaptés a la concurrence
vitale. Wallace découvrit le mimétisme
chez certains papillons asiatiques, no-
tamment celui des Papilionidés qui
imitent des Danaidés. Aprés avoir
été découvert dans la zone néo-tropi-
cale (Amérique du Sud) et en Asie
du Sud-Est, le mimétisme est mis en

évidence dans lazone
éthiopienne par I’en-

dix ans, le mimétis-
me est observé sur
les trois continents.
En 1878, le natu-
raliste allemand Fritz
Maller, qui étudiait
sur le terrain les pa-
pillons du Brésil,
définit un nouveau
type de mimétis-
me, le mimétisme
mullérien, qui s’ap-
plique aux espéces toxi-
ques, donc naturellement
protégées, s’imitant entre
elles. Onentrouve de nom-
breux exemples chez les
Héliconiidés, les Ithomiidés
et les Danaidés : quand un
oiseau fait une expérience
désagréable sur un individu
d’un groupe, les proies des autres
groupes sont protégées, car I’'oi-
seau a peu de modeéles différents a
mémoriser.

Les anneaux mimétiques

Toutefois, le mimétisme batésien (des
papillons comestibles qui imitent des
papillons vénéneux) et le mimétisme
mullérien (des papillons vénéneux
qui imitent d’autres papillons véné-
neux) ne sont pas toujours aisés a dis-
tinguer. On rencontre ces deux types
de mimétismes dans tous les anneaux
mimétiques (un anneau mimétique
regroupe les espéces modeles et les
mimes qui ont le méme patron coloré).
A chaque région correspondent des
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3. LES FACES DORSALES (a gauche), celles que voient les préda-
teurs, sont plus mimétiques que les faces ventrales (a droite),
dans certaines especes. C’est le cas du papillon nocturne toxique
Alcides agathyrsus (en haut), qui vole le jour, et du papillon diurne
comestible Papilio laglazei (en bas). Les deux faces ventrales sont
moins mimétiques, mais une petite tache orange caractéristique

renforce la tromperie. Quand le papillon nocturne est au repos, un
prédateur potentiel voit la tache orange sur I’extrémité postérieure
(et inférieure) du corps. Au contraire, la tache n’apparait sur le
papillon de jour que lorsqu’il replie ses deux ailes : les deux taches
orange recouvrent alors I'extrémité du corps, qui prend la méme
apparence que celle du papillon de nuit.

anneaux mimétiques caractéristiques,
constitués de centaines d’especes
réparties dans des dizaines de genres.
Généralement, on ne trouve pas d’es-
peces d’un continent présentant un
patron similaire a celui des insectes
mimeétiques d’un autre continent.
La plupart des recherches expéri-
mentales faites sur le mimétisme
confirme la réalité du phénomeéne a
condition que les expériences soient
rigoureuses et que I’on tienne compte
du fait que tous les oiseaux n‘ont pas
les mémes capacités d’apprentissage.
Ainsi, dans une de ces expériences, on
présente le monarque, Danaus plexip-
pus, papillon orangé au goQt désa-
gréable, a des oiseaux sauvages ou a
des oiseaux élevés en cage. Le mo-
narque est rejeté par les oiseaux des
le premier essai. Quand I’'oiseau mange
le papillon, il est généralement pris de
nausées, symptémes provoqués par
une molécule (un glycoside) fabriquée
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par les plantes dont se nourrissent
les chenilles de ce papillon. Quand ces
chenilles sont élevées sur des choux
(inoffensifs), les papillons adultes sont
dévorés sans hésitation par des geais,
dits «naifs», élevés en captivité, et
qui n’ontainsi aucune expérience préa-
lable. En revanche, quand des mo-
narques sauvages, dont les chenilles
se nourrissent de plantes toxiques, sont
données a ces mémes geais naifs, ces
derniers apprennent trés vite a les reje-
ter. Inversement, les vice-rois, Lime-
nitis archippus, qui imitent les mo-
narques, mais dont le godt n’est pas
désagréable, sont généralementingeé-
rés par les oiseaux naifs, tandis qu’ils
sont systématiquement refusés par les
oiseaux sauvages, qui les confondent
avec les monarques.

Le réle de la couleur dans la pro-
tection des mimes ne faitaucun doute :
les oiseaux sauvages délaissent les
monarques, par exemple, rien qu’en les

voyant. Dans le cas, peu fréquent, ou
un monarque est happé par un oiseau,
celui-ci le rejette immédiatement, et le
papillon, muni d’une cuticule robuste,
s’envole sain et sauf. La robustesse des
téguments et la visibilité des couleurs
sont deux caractéristiques systéma-
tiques des papillons vénéneux, qui
jouissent d’une triple protection : leur
godt, leur robustesse et leurs couleurs
dites aposématiques qui avertissent le
prédateur d’un danger.

Les composantes
génétiques du mimétisme

Diverses observations, d’ordre systé-
matique ou génétique, éclairent les
mécanismes mis en jeu. Toutes les
especes ne sont pas mimétiques : si
I’on trouve des mimes dans toutes
les familles de rhopalocéres et dans
certaines familles d’hétérocéres, seuls
certains genres de ces familles com-
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Les stratégies de protection

Le camouflage

Certains papillons sont protégés parce gu’ils se confondent avec leur  contour de la silhouette de I'insecte et le rendent moins visible. Les
environnement. C’est le cas de Kallima inachus (un Nymphalidé d’Asie)  couleurs de camouflage, dites cryptiques, sont toujours situées sur la
dont le verso des ailes ressemble a des feuilles mortes ; certaines  face des ailes visible au repos, c’est-a-dire sur la face dorsale (recto)
semblent méme porter des traces de moisissures. Chez d’autres  pour les papillons de nuit et sur la face ventrale (verso) chez les papillons
especes, les ailes sont couvertes de lignes brisées qui rompent le  de jour, dont les ailes se ferment comme les pages d’un livre.

Les leurres

Divers motifs ont un ré6le dissuasif ou offensif. C’est
le cas des ocelles, des sortes d’yeux localisés sur le
verso des ailes postérieures de I’espéece Caligo, par
exemple. Chez de nombreux papillons de nuit, les
ocelles sont recouvertes, au repos, par les ailes anté-
rieures. Lorsqu’un oiseau insectivore s’approche d’un
papillon pourvu d’ocelles, ce dernier écarte ses ailes anté-
rieures, dévoilant brusquement les ocelles des ailes posté-
rieures : effrayé, I’oiseau s’envole.

Quand on parvient a effacer expérimentalement les ocelles,
les oiseaux dévorent le papillon. Au contraire, quand on pro-
jette des images d’ocelles de part et d’autre d’un inoffensif
ver de farine prét a étre gobé, I’'ciseau s’envole. La projection
d’autres images, telles que des croix ou des traits paralleles,
n’a aucun effet. Les ocelles protégent les papillons et certaines
chenilles contre les oiseaux prédateurs.

Les papillons utilisent aussi des leurres qui trompent les oiseaux.
Ainsi les Thecla, des papillons d’Amérique du Sud, portent-ils a
I’extrémité de leurs ailes postérieures de petites ocelles et des
«queues» qui, de loin, ressemblent a des yeux et a des antennes.
Cette supercherie sauve la vie a bien des papillons : I’oiseau attaque
cette fausse téte qui lui reste dans le bec, tandis que le Thecla s’en-
vole, ne laissant a son agresseur qu’un bout d’aile.
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Le mimétisme batésien

Certaines couleurs, dites aposématiques, qui avertissent les préda-
teurs d’un danger, souvent des rouges ou des orange qui se déta-
chent bien sur le fond noir des ailes. Les papillons comestibles qui
imitent des papillons toxiques trés colorés sont facilement reconnus
par les oiseaux prédateurs, qui les évitent. Ainsi le monarque d’Amé-
rique du Nord, Danaus plexippus (a gauche), dont le go(t est désa-
gréable, est imité par le vice roi, Limenitis archippus (a droite).

L’espéce Heliconius melpomene cythera (a gauche) et I’espece Heli-
conius erato cyrbia (a droite), toutes deux toxiques, présentent un
mimétisme mullérien. Souvent, les formes homologues qui volent de
concert dans les mémes régions présentent aussi un mimétisme de
comportement : les mimes volent de la méme fagcon que leurs
modeéles et au milieu d’eux.

Le mimétisme batésien ne se cantonne pas aux insectes
N d’une méme classe. Ici, un papillon européen inoffen-
\ sif, la sésie apiforme (a gauche) imite un frelon veni-
' meux (a droite). L’alternance de bandes jaunes et noires
est un modéle de coloration contrastée, visible de
loin par les oiseaux. Cette couleur qui sert d’avertis-
sement est partagée par de nombreux insectes : des
mouches, des coléoptéres et des papillons.
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4. LE MIMETISME DEPEND DU SEXE : dans certaines espéces, seule la femelle est mimé-
tique, ce qui est suffisant pour garantir la survie des especes : le male s’accouple, dissé-
mine ses genes. Ensuite sa protection n’est plus nécessaire, tandis que la femelle, plus
vulnérable, doit avoir une longévité suffisante pour assurer la maturation et la ponte des
ceufs. La femelle de I’espéce Heraclides torquatus, comestible (en haut, colonne de
gauche) imite la femelle de I’espéce Parides sesostris, toxique (en haut, colonne de
droite). Les méles (en bas) ne sont pas mimétiques.

portent des espéces mimétiques, les-
quelles imitent souvent plusieurs
modeles distincts. Ces espéces mimé-
tiques, polymorphes, présentent des
formes tres variées imitant divers
modeles. Ainsi, la capacité d’imitation
semble limitée & des espéces et a des
genres caractérisés par une grande
variabilité génétique. Il n’est pas inter-
dit de penser qu’il existe chez ces
papillons des transposons (ou genes
«sauteurs»), analogues a ceux qui
ont été mis en évidence chez les bac-
téries ou chez la drosophile.

Ces génes ou groupes de génes
ont la capacité de se délocaliser dans
le génome, et selon leur position, ils
s’expriment ou non, activent ou inhi-
bent I’expression d’autres genes situés
a proximité. Ces génes sauteurs aug-
mentent notablement la variabilité
génétique. De plus, divers types de
stress environnementaux, tels des
modifications du milieu de culture
ou de latempérature semblent déclen-
cher le mouvement d’éléments trans-
posables dans le génome, augmentant
la fréquence de certaines mutations.
De surcroit, certains de ces mécanismes
dépendent du sexe : chez ladrosophile,
par exemple, les taux de mutations aug-

mentent notablementau cours de I'ac-
couplement de males sauvages ayant
des éléments transposons avec des
femelles domestiques qui n’en ont pas.

Ces phénomenes, que le généticien
américain Christopher Wills qualifie
de «processus de facilitation évolu-
tionniste», sont capables d’augmenter
le taux de mutations et d’activer des
génes cryptiques qui sont présents
dans le génome, mais qui, avant la
translocation des transposons ne sont
pas exprimés. Ces mécanismes pour-
raient étre responsables de la variabi-

lité génétique observée chez les
papillons mimétiques et contribue-
raienttanta I’activation de genes cryp-
tiques qu’a la multiplication de formes
nouvelles, la sélection éliminant les
moins «performantes», celles qui pro-
tégent le moins bien I'espéce, c’est-a-
dire les moins mimétiques.

Certains papillons mimétiques ne
se contentent pas d’avoir le méme
aspect que I’espéce qu’ils imitent, ils
en adoptent aussi les comportements,
tels leurs types de vol, leurs habitudes
de voler dans des lieux ensoleillés ou
ombragés : ainsi, deux formes mimé-
tiques d’Hypolimas dubius, émergent
de leur chrysalide au méme moment
de lajournée que leurs deux modeéles
respectifs, Amauris niavus, et Amau-
ris tartarea. L’étude génétique de ces
Iépidopteres suggére qu’il existerait
un supergéne regroupant les génes
du comportement et les génes de la
couleur: lors de croisements entre ces
formes, les facteurs de coloration et
de comportements seraient transmis
simultanément. Si la simultanéité
de I’expression de ces génes n’était
pas respectée, les mimes risqueraient
d’éclore avant les modeles : ils seraient
alors dévorés par les oiseaux qui, faute
d’avoir go(té aux modeles empoi-
sonnés, n’auraient pas fait I'appren-
tissage qui assure la survie des mimes.

Les papillons sont une excellente
illustration de la biodiversité et un
modeéle de choix pour I’étude du
mimétisme. Toutefois, le mimétisme
n’est qu’un des éléments de la survie
des espéces, soumises aussi aux équi-
libres démographiques et aux facteurs
écologiques locaux. L’étude de la bio-
logie des papillons pourrait donc
étre un terrain fédérateur idéal pour
favoriser I’évolution... des concepts
évolutionnistes.
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