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RÉSUMÉ 

 

Les cichlidés amazoniens ont été très peu étudiés en comparaison de leurs apparentés africains, qui 

sont des exemples remarquables de radiations adaptatives chez les vertébrés, et notamment les 

Haplochromines du lac Victoria avec plus de 500 espèces qui auraient divergé en moins de 15 000 ans. 

La plupart de ces espèces se seraient formées en sympatrie et les mécanismes de spéciation impliqués 

auraient pour moteurs principaux la sélection sexuelle couplée à de nouvelles opportunités 

écologiques.  

Pour tester la spéciation rapide en sympatrie chez les cichlidés Amazoniens nous avons choisis le 

modèle Apistogramma agassizii, qui partage de nombreuses similitudes avec les Haplochromines 

comme : la philopatrie, un important polymorphisme de couleur avec un dimorphisme sexuel marqué, 

un choix de partenaire différentiel, une garde parentale. Nous avons échantillonné 1170 individus d’A. 

agassizii provenant de 36 popsites (unité de collecte la plus petite) situées dans la région du Loreto en 

Amazonie péruvienne. La variabilité génétique d'A. agassizii dans l’ensemble de la zone d'étude a été 

étudiée en utilisant 2 marqueurs mitochondriaux (COI et Cyt b) et 10 locus microsatellites, permettant 

d’obtenir différents niveaux de résolution dans le temps et l’espace des événements de différenciation 

et d’identifier des clades, des clusters et des unités reproductives.  

L’échantillon de 1170 individus a été génotypés. Nous avons obtenu un nombre total d’allèles compris 

entre 10 et 75 par locus. Sur les 1170 individus génotypés, 104 individus ont été séquencés pour les 

deux marqueurs mitochondriaux. Au total 44 haplotypes ont été obtenus à partir des séquences 

concaténées. Les résultats des analyses réalisées sur les données nucléaires et mitochondriales ont 

mis en évidence 3 « species flocks » vicariants d’abord considérés comme des espèces Sp1, Sp2 et Sp3 

qui auraient commencé à diverger de leur ancêtre commun le plus récent (MRCA) il y a 1,83 Ma 

(calibration à partir de fossiles). À cette époque, la zone d’étude aurait connu une phase de transition 

entre un milieu lacustre (lac Pebas) et un milieu fluvial, à l’origine de la fragmentation de l’aire de 

distribution du MRCA.  

Les 3 « species flocks » s’organiseraient de façon fractale suivant la hiérarchisation du réseau 

hydrographique, avec des degrés de différentiation génétique variables en fonction des niveaux de 

hiérarchie. Les valeurs de différenciations génétiques (estimateur θ du FST) que nous avons observé à 

l’intérieur des « species flocks » entre unité reproductives sans écart à la panmixie, sont du même 

ordre de grandeur (Sp1 : 0,16 ± 0,06 ; Sp2 : 0,17 ± 0,09 ; jusqu’à 0,40), voire supérieures, aux valeurs 

généralement observées entre espèces appartenant à des genres différents chez les Haplochromines 

du lac Victoria. C’est ainsi que les grands cours d’eau à l’intérieur de sous-bassins hydrographiques, 

comme le Marañon, l’Ucayali et l’Amazone, constitueraient le niveau hiérarchique de rang 1. Ils 

limiteraient la dispersion des 3 « species flocks » Sp1, Sp2, Sp3 mis en évidence, en constituant des 

barrières aux flux de gènes à l’origine de spéciations allopatriques. Les microbassins hydrographiques 

constitueraient le niveau de hiérarchisation inférieur de rang 2, avec des différenciations génétiques 

d’amplitude variable structurant les species flocks en sympatrie. Le terme de « sympatrie » étant ici 

employé au sens large, considérant que ces microbassins très proches les uns des autres sont 

connectés par une rivière principale sur la même rive. Enfin, à l’intérieur des microbassins, les ruisseaux 

constitueraient le niveau hiérarchique de rang 3 dans lequel des proto-espèces (unité génétique dont 

le processus de spéciation peut être réversible) divergeraient en sympatrie stricte, entre ruisseaux 

connectés, voire à l’intérieur d’un même ruisseau (dans une même popsite ou point de collecte).  

Nous avons mis en évidence que l’histoire évolutive du « species flock » Sp1 avait été conditionnée par 

des événements hydro-géomorphologiques multiples qui auraient alternativement favorisés des 
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évènements de fragmentation ou de dispersion induisant des mélanges de populations mises en 

contacts secondaires.  

Des expérimentations sur le mode du choix de partenaire ont été réalisées en tenant compte les 3 

niveaux hiérarchiques identifiés. Au niveau de hiérarchie de rang 1 (sous-bassin), les femelles Sp1 et 

Sp2 ont choisi préférentiellement des mâles de leur propre « species flock » (Sp1 : p-value = 0,0005 ; 

Sp2 : p-value = 0,0029). Pour tester le choix de partenaire pour les rangs 2 (micro-bassin) et 3 (ruisseau) 

nous nous sommes intéressés au « species flock » Sp1. Pour le rang 2 nous avons testé le choix des 

femelles en leur proposant un mâle de leur ruisseau (même microbassin) et un mâle d’un ruisseau d’un 

autre microbassin. Pour le rang 3 nous avons testé le choix des femelles en leur proposant un mâle de 

leur ruisseau et un mâle d’un autre ruisseau appartenant au même microbassin. Dans les deux 

configurations, les femelles marquaient généralement une préférence sexuelle selon l’origine des 

mâles, sans que celle-ci ait pu être testée de façon suffisamment approfondie pour corroborer que la 

sélection sexuelle jouerait un rôle moteur dans le processus de spéciation en sympatrie. 

Les mécanismes évolutifs mis en évidence dans le modèle Apistogramma agassizii pourraient 

également être impliqués dans la diversification d’autres espèces de Cichlidés, voire d’autres groupes 

d’organismes en Amazonie et expliquer pour partie l’hyper diversité spécifique dans le plus grand 

bassin hydrographique du monde.  
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A. INTRODUCTION 

A. I. Le modèle Apistogramma 

L’Amazonie héberge plus de 2400 espèces de poissons (Reis et al., 2016) parmi lesquelles les ordres 

des Characiformes, Siluriformes et Cichliformes sont les plus représentés (López-Fernández et al., 

2010). Les cichlidés amazoniens ont été très peu étudiés en comparaison de leurs apparentés africains 

qui présentent des exemples « type » de radiation adaptative chez les vertébrés (Fryer et Iles, 1972 ; 

Kocher, 2004 ; Seehausen, 2015 ; Burress et al., 2018). Le fait que les cichlidés amazoniens soient 

distribués dans des réseaux de rivières, souvent difficiles d’accès, rendant difficile leur étude (Pitman 

et al., 2011) tandis que les cichlidés des lacs africains (Tanganyika, Malawi et Victoria) et 

centraméricains (lacs du Nicaragua) particulièrement bien documentés au regard du nombre 

d’espèces, constitueraient des modèles plus simples à étudier (Barluenga et Meyer, 2004). Ces lacs 

sont récents, de quelques milliers d’années à une dizaine de millions pour le lac Tanganyika, avec des 

écosystèmes relativement stables, ont été colonisés par un petit nombre de lignées (Salzburger et al., 

2002a, 2004 ; Takahashi et Okada, 2002 ; Joyce et al., 2005). Au contraire, l’Amazonie a connu de 

nombreux événements géologiques (Räsänen et al, 1990, 1992 ; Patton et al, 1994 ; Hoorn et al, 1995 

; Da Silva et Patton, 1998) et climatiques (Colinvaux, 1987, 1993 ; Colinvaux et al, 1996) favorisant des 

événements de fragmentation et de dispersion (Dumont et al., 1990, Hubert et Renno, 2006, Oberdorff 

et al., 2019). Il est donc difficile de retracer l’histoire évolutive des espèces dans un tel environnement 

(McLennan et Brooks, 2002 ; Brooks et Van Veller, 2003). Toutefois, les relations phylogénétiques entre 

les cichlidés néotropicaux (américains) sont assez bien documentées (Lundberg et al., 1998 ; Farias et 

al., 1999, 2000 ; Musilová et al., 2008 ; Lopez-Fernandez et al., 2010, Arbour et Lopez-Fernandez, 

2016), mais peu d’études se sont intéressées aux événements de spéciation récents et à leurs 

mécanismes (Piálek et al., 2012 ; Burress et Tan, 2017). Pourtant les cichlidés amazoniens ont les 

mêmes caractéristiques que celles qui ont favorisé la spéciation des cichlidés dans les grands lacs 

africains : capacités d’adaptation trophique (Arbour et Lopez-Fernandez, 2016 ; Burress et Tan, 2017), 

philopatrie (ont tendance à rester à l’endroit où ils sont nés) et dans certains genres une forte sélection 

sexuelle a été mise en évidence (Römer et Beseinherz, 2005 ; Ready et al., 2006 ; Engelking et al., 2010). 

Lopez-Fernandez et al. (2010) ont montré que les genres des cichlidés néotropicaux auraient divergé 

rapidement. À une échelle de temps beaucoup plus récente, les genres Crenicichla et Apistogramma 

semblent être les plus susceptibles de présenter des cas de spéciation rapide ou de radiation 

adaptatives (Ready et al., 2006 ; Piálek et al., 2012 ; Britzke, 2015 ; Tougard et al., 2017 ; Burress et 

Tan, 2017). Ces genres sont les plus diversifiés de tous les cichlidés néotropicaux ; chacun d’eux 

regroupe une centaine d’espèces et de nouvelles espèces sont décrites régulièrement (Römer, 2006 ; 

Römer et Hahn, 2008, 2013 ; Römer et al., 2011, 2012, 2015, 2017 (Annexe 1) ; Britzke et al., 2014 ; 

Piálek et al., 2015 ; Ito et Py-Daniel, 2015 ; Varella et al., 2018). Ces deux genres sont chacun 

monophylétiques (Piálek et al., 2012 ; Tougard et al., 2017 ; Werneck Félix da Costa et al., 2019). Des 

études ont montré qu’il existe chez les Crenicichla des radiations adaptatives basées principalement 

sur des adaptations trophiques (Piálek et al., 2012 ; Burress et Tan, 2017) et chez Apistogramma, il a 

aussi été montré qu’il existe probablement des événements de radiation récents (Ready et al., 2006 ; 

Albert et Reis, 2011 ; Tougard et al., 2017). Le genre Apistogramma présente une importante variabilité 

morphologique interspécifique et dans certaines espèces une importante variabilité phénotypique. 

Contrairement aux espèces du genre Crenicichla, les espèces du genre Apistogramma présentent un 

dimorphisme sexuel marqué et dans certaines espèces un choix différentiel de partenaire (Römer et 

Beseinherz, 2005 ; Engelking et al., 2010 ; Ready et al., 2006). Ces caractéristiques des Apistogramma, 

similaires à celles des Haplochromines des grands lacs Africains, ont motivé le choix du genre 
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Apistogramma comme modèle d’étude des mécanismes de spéciation récents chez les cichlidés en 

Amazonie.  

L’objectif de cette thèse est de déterminer s’il existe des événements de différenciation génétique 

rapides chez Apistogramma agassizii pouvant conduire à la spéciation en sympatrie au sein d’un même 

réseau de ruisseaux (microbassin) et d’essayer d’approcher les mécanismes de spéciation en testant 

le rôle du choix d’appariement (mate choice) dans le processus de différenciation génétique. 

 

A. II. Contexte conceptuel 

A. II. 1. Les cichlidés africains 

 

La famille des cichliformes regrouperait actuellement plus de 3000 espèces de poissons téléostéens. 

Elle est surprenante de par sa diversité de tailles, de formes, de couleurs et de comportements, 

notamment ceux liés à la reproduction, en particulier les soins parentaux. Il n’est donc pas étonnant 

que les cichlidés soient une des familles de poissons les plus appréciées par le marché ornemental. 

Les cichlidés présentent aussi un large éventail d’adaptations trophiques, elles vont de l’adaptation 

spécialisée à la consommation de phytoplancton jusqu’à la prédation. Ils ont colonisé tous les milieux 

disponibles des grands lacs africains (Fryer et Iles, 1972 ; Coulter, 1991 ; Meyer, 1993 ; Stiassny et 

Meyer 1999 ; Kornfield et Smith, 2000 ; Schluter, 2000 ; Kocher, 2004 ; Konings, 1988, 1995 ; Turner, 

1996). Le niveau de spécialisation trophique est tel que certaines espèces se sont spécialisées à une 

tache particulière comme le raclage d’algues sur une face particulière des rochers ou la consommation 

d’écailles d’autres poissons (Mbomba, 1983 ; Takahashi et al., 2007). Cette facilité d’adaptation à 

différents types de prises alimentaires est due à une particularité des cichlidés : ils possèdent deux 

paires de mâchoires, une paire comparable à celle des autres téléostéens et une autre dérivée du 5ème 

arc branchial (« mâchoire pharyngée ») leur conférant une plus grande polyvalence dans l’exploitation 

de la ressource alimentaire mais également une hyperspécialisation permettant de limiter la 

compétition interspécifique quand les ressources deviennent rares (McKaye et Marsh, 1983 ; 

Salzburger et Meyer, 2004).  

Les deux tiers de la biodiversité des cichlidés se concentrent essentiellement dans les lacs de l’Afrique 

de l’Est et notamment dans les lacs Malawi, Victoria et Tanganyika, soit près de 2000 espèces (Danley 

et al., 2012). Les temps de divergences récents et les niveaux d’endémisme y sont si exceptionnels que 

les cichlidés des grands lacs africains sont cités comme exemples de référence de spéciations et 

d’adaptations adaptatives rapides chez les vertébrés (Kocher, 2004 ; Salzburger et Meyer, 2004). De 

par leurs tailles, ces lacs d’eau douce s’apparentent des « mers intérieures » situées dans la zone 

d’écartement entre les plaques Est africaine et centre africaine. Ils diffèrent de par leurs superficies et 

leurs profondeurs, cette dernière pouvant atteindre près de 1450 m pour le lac Tanganyika et 700 m 

pour le Malawi. En comparaison, le lac Victoria est moins profond, environ 80 m, en revanche c’est le 

lac ayant la plus grande superficie (Johnson et al., 1996). Depuis les premières découvertes de 

Boulenger (1898) les cichlidés des grands lacs africains n’ont cessé d’attirer l’attention de la 

communauté scientifique, pour notamment essayer de comprendre quelle est l’origine de cette 

fabuleuse biodiversité, ce qui se traduit par l’existence de centaines d’études sur le sujet (Fryer et Iles 

1972 ; Stiassny et Meyer, 1999 ; Kornfield et Smith, 2000 ; Schluter, 2000 ; Kocher, 2004). 

Au-delà du modèle d’étude qu’offrent les cichlidés des grands lacs africains, il est intéressant de voir 

comment la communauté scientifique arrive peu à peu au gré des innovations conceptuelles et 
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technologiques à démêler ce casse-tête que constituent les radiations adaptatives. Les travaux de 

Dobzhansky (1937), Mayr (1942) et Kosswig (1947) ont constitué la base conceptuelle. Mayr (1942) a 

été le premier à associer les deux concepts de spéciation explosive et groupe d’espèce « species flock » 

(Salzburger et Meier, 2004). Par « species flock », Mayr entend un groupe d’espèces situés dans une 

même zone géographique et ayant un niveau d’endémisme important. Greenwood (1984a) a, par la 

suite, ajouté le caractère d’étroite relation phylogénétique. À partir des années 80 puis 90, les 

connaissances sur les cichlidés des grands lacs africains se sont accélérées, il en ressort globalement 

que leur histoire évolutive diffère en fonction du lac considéré. Le lac Tanganyika est le plus vieux des 

trois lacs, il aurait entre 9 et 12 Ma, (Cohen et al., 1993, 1997). Du fait de leur histoire évolutive plus 

ancienne, la phylogénie des cichlidés du Tanganyika a été dans un premier temps mieux résolu que 

celle des cichlidés de la région du lac Victoria et Malawi (Sturmbauer et Meyer, 1992 ; Salzburger et 

al., 2002a). Les marqueurs génétiques utilisés jusqu’alors ne permettaient pas de rendre compte des 

évènements récents de spéciation. Le lac Tanganyika est celui ayant la plus faible richesse spécifique, 

soit environs 250 espèces (Salzburger et Meier, 2004). Il a été colonisé par des lignées distinctes qui 

auraient divergé par la suite à l’intérieur du lac (Nishida, 1991 ; Kocher et al., 1993 ; Takahashi et al. 

2001b ; Salzburger et al., 2002a ; Takahashi et Okada, 2002). Certains auteurs ont avancé l’hypothèse 

qu’initialement le lac Tanganyika aurait été plus riche en espèces de cichlidés mais que les anciens 

« species flock » auraient été peu à peu éliminées au cours de l’évolution (Meyer, 1993 ; Schluter, 2000 

; Salzburger et al., 2002a ; Streelman et Danley, 2003). 

Le lac Malawi concentre la plus grande diversité spécifique : selon Turner et al. (2001) il y aurait dans 

ce lac près de 1000 espèces de cichlidés. Il serait âgé de 2 à 5 Ma (Johnson et Ng’ang’a, 1990 ; Delvaux, 

1995). Jusque dans les années 2010 on pensait que ces espèces étaient monophylétiques, jusqu’alors 

les études ne s’étaient basées que sur la phylogénie de gènes mitochondriaux et sans considérer les 

espèces dans les rivières alentours. En 2011, Joyce et al. ont montré à partir de données d’ADNmt et 

nucléaires (2045 locus AFLP polymorphes) que la radiation du lac Malawi n’était pas monophylétique 

mais qu’elle était composée de six lignées profondément divergentes qui seraient le résultat de 

multiples invasions et d’hybridations avec des lignées d’Haplochromines provenant de rivières 

alentours. 

Les lacs de la région du Victoria (lacs : Victoria, Albert, Edward, Kivu et Saka) hébergeraient 700 espèces 

qui auraient divergé au cours des derniers 100 000 - 200 000 ans. Au moins 500 espèces seraient 

endémiques du seul lac victoria et auraient divergé au cours des derniers 15 000 ans (Salzburger et 

Meyer, 2004 ; Meier et al., 2017). Le lac Victoria serait âgé de 250 000 à 750 000 ans mais il se serait 

asséché il y a entre 15 600 et 14 700 ans (Johnson et al., 1996). Les cichlidés de la région du Victoria 

appartiendraient à un seul groupe monophylétique d’haplochromines qui aurait évolué à partir d’un 

seul ancêtre (Meyer et al., 1990 ; Kocher et al., 1993 ; Moran et al., 1994 ; Shaw et al., 2000 ; Nagl et 

al., 2000 ; Seehausen et al., 2003 ; Verheyen et al., 2003, Meier et al. ; 2017). Ce groupe est appelé le 

« species flock » de la région du lac Victoria (« Lake Victoria Region Superflock » ou LVRS). Une 

publication récente de Meier et al. (2017) a montré que l’ensemble des LVRS proviendrait d’un essaim 

hybride issu de deux lignées d’haplochromines, une du haut Congo et l’autre du Haut Nile. 

Les mécanismes qui ont mené à cette formidable biodiversité chez les cichlidés d’Afrique de l’Est sont 

complexes et n’ont pas encore été tous élucidés. Néanmoins, ces mécanismes reposent sur la 

spéciation allopatrique et sympatrique.  

La spéciation allopatrique est liée à un isolement spatial des populations. Ne pouvant plus échanger 

de gènes, au cours du temps et en fonction de l’intensité des forces évolutives, elles divergent jusqu’à 

conduire à la formation de nouvelles espèces. Par exemple, les évènements géologiques et climatiques 

ont joué un rôle majeur dans les fluctuations du niveau des eaux (Beadle, 1974 ; Scholz et Rosendahl, 
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1988 ; Delvaux, 1995 ; Johnson et al., 1996 ; Lezzar et al., 1996 ; Cohen, 1997 ; Nicholson, 1999 ; Danley 

et al., 2012 ; Elmer, 2009 ; Lyons et al., 2015). Ces fluctuations ont pu favoriser la spéciation 

allopatrique par fragmentation intra-lacustre de l’habitat, isolant certaines populations (Owen et al., 

1990 ; Rüber et al., 1998 ; Danley et al., 2000 ; Sturmbauer et al., 2001, 2003 ; Baric et al., 2003).  

La spéciation en sympatrie quant à elle ne fait pas intervenir d’isolement géographique, les populations 

divergent alors qu’elles sont capables de se rencontrer dans leur environnement. La spéciation en 

sympatrie, basée sur un isolement prézygotique à travers la sélection sexuelle a été très tôt avancée 

comme un des moteurs des radiations spécifiques chez les cichlidés d’Afrique de l’est (Woltereck, 1931 

; Rensch, 1933 ; Kosswig, 1947 ; Brooks, 1950). Elle pourrait jouer un rôle important dans l’évolution 

des cichlidés de l’Est Africain (Dominey, 1984 ; Meyer, 1993 ; Turner et Burrows, 1995 ; Terai et al., 

2002, 2006 ; Deutsch, 1997 ; Seehausen et Alphen, 1999 ; Barlow, 2000 ; Danley et Kocher, 2001). Dans 

ces lacs se sont les femelles qui choisissent un type de mâle particulier, principalement en fonction de 

sa couleur et secondairement en fonction sa taille et de sa territorialité. Il a été montré que ce choix 

de partenaire est d’autant plus fort entre espèces sœurs qui vivent en sympatrie stricte et qui diffèrent 

de par leur couleur plutôt que du point de vu trophique (Deutsch, 1997 ; Reinthal et Meyer, 1997 ; 

Seehausen et Alphen, 1999). Certains auteurs ont montré que la sélection sexuelle couplée à de 

nombreuses opportunités écologiques favoriserait la spéciation en sympatrie géographique (Wagner 

et al., 2012). Seehausen et al. (1997) ont montré que lorsque la turbidité du milieu augmente due à 

l’eutrophisation par exemple, il n’y a plus de sélection sexuelle entre espèces proches tandis que les 

couleurs nuptiales des mâles disparaissent, avec à terme une baisse de la diversité spécifique.  

Il est important de faire la distinction entre la sélection sexuelle, le choix de partenaire, la préférence 

et l’appariement assortatif, l’un n’impliquant pas nécessairement l’autre (Servedio et Boughman, 

2017). Le choix de partenaire est lié au comportement des mâles ou des femelles, le choix peut être 

aléatoire ou préférentiel. Le choix préférentiel est donc un bais dans le choix d’appariement, le mâle 

ou la femelle reconnait un trait particulier chez le partenaire avec qui il/elle choisit de se reproduire. 

Dans certains cas ce biais peut être assortatif, parfois non, et dans certains cas entrainer une sélection 

sexuelle. Lorsque l’appariement est assortatif, le couple présente des caractéristiques communes « qui 

se ressemble s’assemble ». Cet appariement assortatif devrait être associé à une différenciation 

génétique. L’appariement assortif n’est pas toujours associé à un choix préférentiel, en effet, il peut 

exister des situations où des phénotypes particuliers ségrégent en fonction de micros habitats à 

l’intérieur desquels ils se reproduisent aléatoirement. Si dans chacun des micros habitats tous les 

individus ont le même succès d’accouplement alors l’appariement assortatif n’entraine pas de 

sélection sexuelle (Servedio et Boughman, 2017). Il y a donc sélection sexuelle lorsque dans un 

environnement homogène (sympatrie stricte), coexistent différents appariements assortatifs qui 

aboutissent à une divergence génétique.  

Le concept même de spéciation sympatrique est généralement accepté mais toute la difficulté réside 

dans la définition même de la sympatrie et notamment dans l’échelle géographique considérée 

(Fitzpatrick et al., 2008 ; Seehausen, 2015). Plusieurs études réalisées sur des cichlidés des grands lacs 

africains ont montré que même si du point de vue géographique le processus de spéciation s’est réalisé 

en sympatrie, elle implique cependant une structuration spatiale (Seehausen et Magalhaes, 2010 ; 

Seehausen, 2015).  

Les cichlidés ont généralement une faible capacité de dispersion et ont tendance à être philopatrique 

(Salzburger et Meyer, 2004). Des études sur des cichlidés du lac Malawi basée sur des analyses de 

données microsatellites ont montré qu’une hétérogénéité d’habitat pouvait constituer un obstacle au 

flux de gènes entre populations (Oppen et al., 1997 ; Arnegard et al., 1999 ; Markert et al., 1999). Une 

discontinuité de l’habitat de seulement 35 m peut parfois être suffisante pour isoler deux populations 
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(Rico et Turner, 2002). Une sélection différentielle entre ces habitats peut initier le processus de 

spéciation entre populations en contact (Gavrilets, 2004). D’après Barluenga et Meyer (2004) il 

existerait une corrélation entre la richesse spécifique et la taille du lac et la différenciation spécifique 

serait favorisée dans les grands lacs par leur profondeur. Il a ainsi été montré chez des espèces du 

genre Pundamilia et Neochromis que la différenciation génétique était corrélée à une augmentation 

de la profondeur (Seehausen et Magalhaes, 2010).  

La différenciation génétique en sympatrie est dépendante des conditions de luminosité du milieu. En 

effet, le long du gradient de profondeur, l’intensité de la lumière et le spectre lumineux évoluent. Dans 

une eau claire, lorsque la profondeur augmente, les grandes longueurs d’ondes sont peu à peu filtrées 

(celles correspondant au rouge notamment). Les courtes longueurs d’ondes (celles correspondant au 

bleu notamment), plus énergétiques que les grandes, sont moins filtrées par la colonne d’eau et 

atteignent de plus grande profondeur que les rouges. En conséquence, la perception des couleurs est 

progressivement décalée vers le bleu lorsque la profondeur augmente. Cependant, dans les milieux 

turbides, l’intensité lumineuse diminue plus rapidement qu’en eau claires et le signal lumineux est 

diminué des deux côtés du spectre i.e. correspondant au bleu et au rouge (Seehausen et al., 2007). 

Chez des espèces qui ont divergé récemment les morphes de couleurs sont distribués selon ce gradient 

de profondeur (Maan et al., 2006 ; Seehausen et Magalhaes, 2010 ; Seehausen, 2008, 2015 ; Meier et 

al., 2017). Le morphotype bleu des haplochromis est distribué dans les eaux peu profondes alors que 

le phénotype rouge/jaune est rencontré dans les eaux plus profondes (Figure 1). Il a été montré que 

le nombre d’espèces qui se reproduisent en totale sympatrie diminue lorsqu’augmente la profondeur 

(Seehausen et al., 2008, Seehausen 2015). Une des explications est que les contraintes appliquées aux 

comportements de reconnaissance de partenaires en eau profonde, ainsi que dans les milieux 

faiblement éclairés, limitent le nombre d’espèces qui peuvent s’isoler reproductivement (Seehausen 

et al., 1998). 

Du point de vue de la physiologie, la distribution des morphotypes selon le gradient de profondeur est 

corrélée à la sensibilité des pigments visuels (Meier et al., 2017). Il existe chez les haplochromines du 

lac Victoria un type d’opsine particulièrement variable dans la sensibilité des grandes longueurs 

d’ondes (Long Wavelength-Sensitive, LWS) (Terai et al., 2002, 2006 ; Seehausen et Magalhaes, 2010 ; 

Miyagi et al., 2012 ; Meier et al., 2017). Chez Pundamilia par exemple le phénotype bleu est, par 

rapport au phénotype rouge, plus sensible à la couleur bleue. Meier et al. (2017) ont montré que les 

deux lignées, haut Congo et haut Nile, originaires du « super flock » du lac victoria présentent deux 

grandes classes différentes d’haplotypes d’opsines LWS, la classe I et II respectivement (Figure 1). Chez 

les LVRS on observe ces deux mêmes classes d’haplotypes qui sont souvent associés à des 

environnements lumineux différents, la classe I serait associée à des eaux claires et peu profondes, 

alors que la classe II serait associée à des eaux troubles et profondes. Les évènements de spéciation 

récents et anciens au sein de la radiation des LVRS, semblent donc être en relation avec la fixation d’un 

type d’haplotype d’opsine pour un environnement donné. Seehausen et al. (2008) et Miyagi et al. 

(2012) ont montré que la spéciation était complète entre populations en sympatrie géographique 

lorsqu’il y avait des adaptations différentielles des systèmes visuels en lien avec la reconnaissance d’un 

phénotype particulier. En revanche, en allopatrie, Terai et al. (2006) ont montré que même s’il existe 

des adaptations divergentes entre populations, sur la base de l’association entre opsine et couleur du 

mâle, il n’y avait pas de spéciation. 
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La répartition des morphes de couleurs en fonction de la profondeur serait aussi associée à une 

différenciation morphologique au niveau du type de dentition et des sites de reproduction (Seehausen 

et Magalhaes, 2010). Il semblerait que de subtiles différences de profondeur et d’habitat associés au 

caractère philopatrique des cichlidés, facilitent l'évolution de l'isolement reproductif en initialisant le 

déséquilibre de liaison entre les gènes impliqués dans l'adaptation (systèmes visuel et trophique) et 

ceux de l'accouplement (Seehausen et al., 2008). L'accouplement assortatif maintiendrait ou 

renforcerait ce déséquilibre à travers l'interaction de la sélection naturelle et sexuelle (Seehausen et 

al., 2008). 

 

 

Figure 1. Distribution des phénotypes « bleu » et « jaune » de Pundamilia macrocephala (Haplochromine) selon les 

conditions de luminosité du milieu. Le phénotype « bleu » est associé à un type d’opsine de classe I et le phénotype 

« jaune » un type d’opsine de classe II. Figure modifiée (Meier et al. 2017) 
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A. II. 2. Les cichlidés centraméricains 

Bien que les cichlidés centraméricains ne représentent qu’une faible proportion de la richesse 

spécifique totale chez les cichlidés, ils ont attiré l’attention de nombreux auteurs (Barlow, 1976 ; 

Barlow et Munsey, 1976 ; Barlow et Rogers, 1978 ; Meyer, 1987, 1989, 1990a, 1990b; Wilson et al., 

2000, Barluenga et Meyer, 2004 ; Elmer et al., 2010c, 2013, 2014 ; Recknagel et al., 2013, Härer et al., 

2017, Machado-Schiaffino et al., 2017). C’est notamment le cas des cichlidés Midas des grands lacs du 

Nicaragua. La raison d’un tel engouement est due au fait qu’ils ont des caractéristiques écologiques et 

biologiques très similaires à celles de leurs apparentés des grands lacs de l’Est Africain. En effet, ils 

vivent presque exclusivement dans des lacs de cratères, ce qui est rare chez les cichlidés néotropicaux 

(américains), ils présentent de l’endémisme, un fort polymorphisme de formes et de couleur, des 

adaptations locales et une forte sélection sexuelle (Barlow, 1976 ; McKaye et Barlow, 1976 ; McKaye, 

1980 ; Meyer, 1990a, b ; Wilson et al., 2000 ; Barluenga et Meyer, 2004 ; Elmer et al., 2010b). Ils 

regroupent 11 espèces décrites qui appartiennent au genre Amphilophus, qui constituent un model 

simple de radiation chez les cichlidés (Recknagel et al, 2013 ; Barluenga et Meyer, 2004). L’histoire 

évolutive des cichlidés Midas a donc été testée au regard du « paradigme » des « species flock » des 

grands lacs de l’Est Africain.  

On rencontre les cichlidés Midas au Nicaragua, dans plusieurs lacs dont l’origine est liée à la tectonique 

des plaques et à l’activité volcanique. Ces lacs se différencient principalement par leur taille et leur 

âge. Les deux plus grands, le lac Nicaragua et le lac Managua, seraient aussi les plus anciens : au moins 

1 Ma (Riedel, 1972 ; Bussing, 1976). Ils formaient à l’origine un seul lac qui aurait été colonisé par des 

poissons d’eau douce il y a environ 500 000 ans (Bussing, 1976). Les lacs Nicaragua et Managua se 

seraient séparés lors d’une baisse du niveau d’eau du « paléolac » survenue à la fin du pléistocène (le 

pléistocène est compris entre 1,8 et 0,01 Ma). À partir de ces deux lacs au moins huit lacs de cratères 

auraient été colonisés indépendamment par des Cichlidés Midas, il y a moins de 24 000 ans (Recknagel 

et al., 2013 ; Machado-Schiaffino et al., 2017). Les cichlidés Midas qui occupent ces lacs présentent 

différents stades de spéciation et d’adaptations locales (Wilson et al., 2000 ; Barluenga et Meyer, 

2004). On rencontre deux éco-morphes qui se différencient de par leur forme, leur type de mâchoire 

pharyngienne et la taille de leurs lèvres (Barluenga et al., 2006 ; Elmer et al., 2010a ; Manousaki et al., 

2013 ; Machado-Schiaffino et al., 2014). Ces éco-morphes sont apparu et ont évolué de façon 

indépendante dans différents lacs de cratères (Elmer et al., 2010b ; Manousaki et al., 2013). Il a été 

montré que la différenciation génétique entre les deux écotypes dépendait du temps de colonisation 

du lac (Machado-Schiaffino et al., 2017). En effet, dans les lacs les plus jeunes, la différenciation 

génétique entre les morphotypes est absente (Elmer et al., 2010c). Certaines espèces présentent deux 

types de morphes de couleurs pour lesquels le choix assortatif est important et entre lesquels il existe 

une forte différenciation génétique (Wilson et al., 2010). Même s’ils sont beaucoup moins diversifiés 

que les cichlidés des grands lacs africains, les cichlidés nicaraguayens semblent se différencier en 

sympatrie et spécier selon des mécanismes similaires comme l’isolement trophique et la sélection 

sexuelle.  
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A. II. 3. L’Amazonie, un contexte évolutif bien différent… 

D’après Dagosta et Pinna (2019), 258 espèces des cichlidés seraient formellement décrites pour le 

bassin amazonien. Dans la littérature, il existe peu d’études qui se sont intéressées aux évènements 

de divergence récents parmi ces cichlidés. Aucune étude n’a mis en évidence la présence 

d’évènements de divergence ou de spéciation ayant eu lieu en sympatrie stricte. Il a cependant été 

montré chez certains cichlidés une forte structuration génétique notamment entre populations de 

Cichla temensis (Willis et al., 2015), de Geophagus brasiliensis (Alves-Silva et Dergam, 2015) et entre 

les espèces du genre Symphysodon (Amado et al., 2011). Dans les cichlidés amazonien, l’organisation 

génétique semble globalement s’organiser en fonction de réseaux hydrographiques favorisée par leurs 

faibles capacités de dispersions (Ready et al., 2006 ; Willis et al., 2015 ; Leitao et al., 2017), mais aussi 

en fonction des conditions environnementales des habitats. 

Le contexte environnemental dans lequel évoluent les cichlidés amazoniens et notamment le genre 

Apistogramma choisi comme modèle de notre étude, est bien différent de celui de leurs apparentés 

des grands lacs africains et nicaraguayens. Si l’on considère les datations de Genner et al (2007) et de 

Tougard et al. (2017), le genre Apistogramma serait apparu entre 17,3 et 62 Ma. La raison d’un tel 

écart dans l’estimation de leur date d’apparition est due au choix de la calibration pour décrire leur 

origine. Deux hypothèses se confrontent, la première fait l’a priori que l’origine des cichlidés est 

antérieure à la fragmentation du Gondwana (121–165 Ma, Sparks et Smith, 2005) et donc que la 

distribution actuelle des cichlidés est la résultante de sa fragmentation. La seconde est basée sur des 

datations fossiles (33,9 – 55,8 Ma ; Malabarba et al., 2006) qui suggèrent une colonisation 

transatlantique des cichlidés à partir de l’Afrique (Friedman et al., 2013). Même si l’on considère la 

date la plus récente (17,3 Ma), le genre Apistogramma a probablement connu des changements 

environnementaux majeurs. Selon les estimations les plus anciennes l’Amazone aurait commencé à 

couler vers l’Est il y a approximativement 10 Ma (Hoorn et al., 2010). Auparavant, il existait un 

gigantesque lac probablement d’eau douce, le lac Pebas qui recouvrait une partie de l’ouest de l’actuel 

bassin Amazonien (Lundberg et al., 1998). Plus récemment, les périodes Pliocène (5 à 1,8Ma) et 

pléistocène (1,8Ma à 0,01Ma) caractérisées par de nombreuses oscillations climatiques ont connu une 

succession d’évènements glaciaires et interglaciaires qui ont eu des répercutions à l’échelle mondiale. 

Ces cycles ont joué un rôle majeur en Amazonie sur le climat (Stute et al., 1995b ; Harris et Mix, 1998 

; Servant et al., 1993; Hammen, 1974; Hammen et Absy, 1994 ; Colinvaux et al., 1996 ; Häggi et al., 

2017, Zhang et al., 2017, Fontes et al., 2017) notamment sur les régimes des précipitations (Colinvaux 

et Liu, 1987, Wesselingh et Hoon, 2011), et le type de végétation (Clapperton, 1993 ; Häggi et al., 2017). 

Ces évènements glaciaires mais aussi géologiques ont affecté la dynamique fluviale (changements du 

cours des rivières), en particulier les phases d’érosions / sédimentations (Baker et Fritz, 2015) et la 

distribution des espèces (Dumont et al., 1990 ; Hubert et Renno, 2006 ; Oberdorff et al., 2019). Tous 

ces évènements ont façonné les paysages et la distribution des cours d’eaux modernes.  

Les paysages actuels ne sont pas pour autant figés, les paysages liés aux plaines d’inondations sont en 

constante évolution. En effet, la dynamique fluviale, favorise l’apparition de nouveaux lacs par 

déconnection de méandres. Au cours du temps, ces lacs peuvent se maintenir puis par la suite être 

reconnectés à la rivière (capture) ou se combler. Par exemple, d’après Dumont et Fournier (1994) la 

migration des méandres du rio Ucayali dans la dépression Ucamara (entre la rivière Marañon et 

Ucayali) peut atteindre 60 mètres par an (Figure 2). L’Amazonie est caractérisée par un réseau 

complexe de rivières et de lacs ayant des paramètres physicochimiques particuliers. On peut ainsi 

distinguer trois types d’eau principaux. Les eaux blanches, noires et claires qui sont due aux propriétés 

géologiques de leur bassin (Sioli, 1956b). Les rivières d’eaux blanches proviennent des Andes, elles 

sont caractérisées par une forte charge en solides dissous et en sédiments riches en nutriments. Ces 
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eaux ont un pH proche de la neutralité et une conductivité variable, entre 40 et 140 μS cm-1 (Ríos-

Villamizar et al., 2013). Par exemple, le rio Marañon, le rio Ucayali sont des rivières d’eaux blanches. 

Les rivières d’eaux noires drainent généralement de vastes étendues de sable blanc (podzols) pauvres 

en sédiments. En traversant les larges étendues forestières, elles se chargent en tanins et en acides 

humiques, leur conférant leur aspect ambré-rougeâtre. Ces eaux ont un pH acide de l’ordre de 4 - 5 

(dans un affluent du Nanay nous avons même mesuré une valeur de 3,2) et une conductivité inférieure 

à 20 μS cm-1 (Ríos-Villamizar et al., 2013). L’exemple type de rivière d’eau noire est le Negro, au Brésil. 

Au Pérou, le Nanay fait partie des rivières d’eaux noires. Les rivières d’eaux claires traversent 

généralement des sols granitiques précambriens (âges de plus de 542 Ma) pauvres en sédiments. Ces 

eaux ont un pH de 6-7 et une conductivité comprise entre 10 et 20 μS cm-1 (Ríos-Villamizar et al., 2013). 

Le Tapajós et le Xingú (Brésil) sont par exemple des rivières d’eaux claires.  

Chaque année la plaine d’inondation du bassin amazonien connait une phase de crue et de décrue qui 

affecte la migration, le taux de recrutement et le taux de mortalité de poissons juvéniles (Sousa et 

Freitas, 2008 ; Olsen et al., 2019) et influence la connectivité des habitats (Fernandes et al., 2009 ; Hurd 

et al., 2016). De nombreuses espèces se sont adaptées à ces conditions changeantes (Junk, 1985 ; Val 

et al., 1998). Ces conditions environnementales particulières de l’Amazonie donnent d’innombrables 

niches écologiques très différentes à celles des grands lacs africains et nicaraguayens. De plus, en 

Amazonie les niches écologiques et les réseaux hydriques constituent un réseau fractal complexe qui 

se distribue sur un plan horizontal plutôt que vertical. Ces environnements particuliers pourraient 

Figure 2. Carte du bassin amazonien. La zone en vert correspond à la dépression ucamara. Les rivières soulignées en rouge 

sont celles mentionnées dans le texte. 
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favoriser l’apparition de radiations adaptatives, de mécanismes de spéciation sympatriques et 

écologiques, semblables à ce qui est observé dans les grands lacs africains et nicaraguayens. 

 

A. III. Apistogramma agassizii (Steindachner, 1875), un modèle de choix 

Les espèces du genre Apistogramma ont généralement de petites aires de répartitions. Cependant, 3 

espèces sur les 94 formellement décrites à ce jour sont largement distribuées sur le bassin amazonien. 

Il s’agit des espèces Apistogramma cacatuoides (Hoedeman, 1951), A. bitaeniata (Pellegrin, 1936) et 

A. agassizii (Römer, 2000, 2006). L’espèce A. agassizii est celle qui est la plus largement distribuée, son 

aire de répartition connue s’étend de l’embouchure de l’Amazone jusqu’aux rivières Marañon et 

Ucayali. Elle est aussi rencontrée dans bon nombre de ses affluents (non exhaustif) comme les rios 

Tapajos, Xingu, Negro, Yavarí, Madeira, Tigre, …etc. (Britzke, 2015). On rencontre cette espèce dans 

tous les types d’eau et dans différents types d’habitats (dans les zones d’inondations et en dehors) 

(Figure 3). Cependant, elle affectionne les zones avec peu de courant où s’amoncellent les débris 

végétaux et plus particulièrement les feuilles mortes (Römer, 2000) (Figure 3 d). L’espèce A. agassizii 

est facilement reconnaissable des autres espèces du genre par la forme lancéolée de sa nageoire 

caudale (Figure 4). Il existe chez cette espèce un fort dimorphisme sexuel. Les mâles peuvent atteindre 

une longueur standard approximative de 60 mm, ils sont très colorés. Les femelles quant à elles sont 

plus petites, elles peuvent atteindre une longueur standard approximative de 40 mm et leur coloration 

est cryptique (se confond avec l’environnement). En revanche, en période de reproduction la couleur 

des femelles passe au jaune intense (Figure 4).  

 

Figure 3. Exemple de différents habitats dans lesquels est rencontrée l’espèce Apistogramma agassizii. a) type d’eau noire, 

b) type d’eau blanche, c) type d’eau claire. d) amoncellement de débris végétaux : habitat de prédilection de l’espèce A. 

agassizii 
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À l’échelle de l’Amazonie, il existe chez certaines populations géographiques des patrons de coloration 

particuliers (Römer, 2000, 2006 ; Koslowski, 2002). À l’échelle locale, différents morphes de couleurs 

vivent en sympatrie (Figure 4), les morphes jaunes/orange et bleu prédominent. Des expérimentations 

(Vela-Diaz, 2011 ; Tomadin, 2012) ont montré qu’au sein d’A. agassizii opère un choix différentiel de 

partenaire à plusieurs échelles géographiques. Les femelles d’A. agassizii se reproduisaient 

préférentiellement avec des mâles de la même localité d’origine qu’elle, plutôt qu’avec des mâles 

d’autres ruisseaux. Le choix différentiel de partenaire serait d’autant plus fort que les localités 

d’origines sont proches (donc que la probabilité de rencontre est forte). De plus, les femelles 

d’A.agassizii provenant d’un même ruisseau se reproduisaient systématiquement et de manière 

répétitive avec des mâles qui présentaient le « même » patron de couleur, bleu ou jaune/orangé.  

Une étude moléculaire récente a montré que le taxon A. agassizii n'est pas monophylétique à l'échelle 

du bassin amazonien : l'espèce A. gephyra est située dans le taxon ; elle est divisée en 4 clades, dont 

un en Amazonie péruvienne (Britzke, 2015). Il est donc probable qu’au sein de l’espèce A. agassizii, 

décrite sur des critères morphoméristiques et de couleur, existent plusieurs unités reproductives 

(unités panmictiques ou populations génétiques) différenciées qui échangent peu ou pas de gènes 

entre-elles et donc plusieurs espèces biologiques distinctes comme le suggèrent Römer (2000), Britzke 

(2015) et Tougard et al. (2017). Dans A. agassizii, des événements récents de spéciation et de 

formation d’unités reproductives en sympatrie pourraient être expliqués par des mécanismes de 

différenciation génétique rapide basés notamment sur la sélection sexuelle. Le taxon A. agassizii, 

décrit à ce jour comme une seule espèce, présente donc de nombreuses similitudes avec ses 

apparentés Haplochromis des grands lacs africains : dimorphisme sexuel marqué, polymorphisme de 

couleur, choix d’appariement préférentiel, plusieurs clades ou unités reproductives laissant supposer 

des complexes d’espèces proches et en sympatrie. Elle est donc un bon modèle pour tester la 

spéciation sympatrique en Amazonie. 

 

 

Figure 4. En haut, morphotypes de mâles Apistogramma agassizii « jaune/orangé » (à gauche) et « bleu » (à droite) 

vivant en sympatrie. En bas, femelles d’ A. agassizii : coloration cryptique (à gauche) et coloration en période de 

reproduction (à droite). 
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A. IV. Structure de la thèse 

Afin de répondre à notre objectif scientifique, différentes échelles géographiques ont été utilisées : le 

sous bassin versant, le microbassin à l’intérieur du sous-bassin, et le ruisseau à l’intérieur d’un 

microbassin. Nous avons cherché à répondre aux questions suivantes : 

1) Quels sont les contours génétiques d’A. agassizii dans la zone d’étude ?  

Les rivières peuvent-elle jouer un rôle barrière au flux de gènes chez Apistogramma agassizii 

et plus largement chez Apistogramma ?  

 

Nous avons d’abord voulu tester si les individus échantillonnés dans la zone d’étude appartenaient 

tous à une même espèce biologique (Mayr, 1942) ou phylogénétique (Hennig, 1966), A. agassizii, tout 

en mettant en évidence d’éventuelles populations génétiques (unités reproductives). Ces résultats ont 

été mis en relation avec leur site de collecte. Deux types de marqueurs ont été utilisés, les marqueurs 

mitochondriaux avec le gène de la Cytochrome c oxydase subunité I (COI) et le gène de la Cytochrome 

b qui permettent d’identifier des évènements de différenciation génétique relativement anciens et des 

marqueurs nucléaires dont la variation est supposée neutre, en utilisant 10 locus microsatellites 

(Querouil et al., 2015) pour identifier des évènements plus récents de différentiation génétique en 

relation avec la mutation, la dérive et la migration, et pour définir d’éventuelles unités reproductives 

actuelles.  

Les résultats de cette étude seront présentés dans le chapitre I. : VARIATION GÉNÉTIQUE À L’ÉCHELLE 

DES SOUS BASSINS 

 

2) À quelle échelle géographique la fragmentation des espèces et des populations opère-t-elle 

sur la divergence génétique ? Au niveau du sous bassin versant ? Entre microbassins ? 

 

3) Existe-t-il en sympatrie, dans un même microbassin, différentes populations génétiques (cf. 

panmictiques) ?  

 

À partir des résultats obtenus dans le chapitre 1, nous avons essayé pour chacune des unités évolutives 

mises en évidence, de démêler les différents niveaux de hiérarchisation entre leurs populations. 

L’histoire évolutive des populations a ensuite été recherchée par méthode de coalescence. Les 

résultats relatifs aux questions 2) et 3) seront présentés dans le chapitre II : LA VARIATION GÉNÉTIQUE 

À L’ÉCHELLE DES MICROBASSINS.  

 

4) A. agassizii est-elle génétiquement structurée par la sélection sexuelle ? Existe-t-il un 

isolement prézygotique entre populations ? 

 

L’objectif de cette étude était de déterminer en expérimentant sur le choix de partenaire s’il existe un 

isolement reproducteur en fonction du niveau hiérarchique considéré. Les résultats seront présentés 

dans le chapitre III : ISOLEMENT PRÉZYGOTIQUE À L’ÉCHELLE DES SOUS-BASSINS ET DES 

MICROBASSINS. 
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Les chapitres DISCUSSION et CONCLUSION porteront sur les capacités de radiations du modèle 

Apistogramma agassizii et l’hypothèse de la spéciation sympatrique en Amazonie au regard du 

paradigme que constituent les cichlidés des grands lacs africains. Le modèle Apistogramma sera 

ensuite replacé dans le contexte global de la conservation des écosystèmes amazoniens et le défi que 

constitue la conservation de ce type d’espèces. Des perspectives de recherches nécessaires pour 

consolider les approches entreprises et pour tester les hypothèses énoncées dans la discussion, seront 

présentées. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

20 
 

B. MÉTHODES 

 

B. I. Échantillonnage 

Entre 2015 et 2018, ont été prospectés 76 sites géographiques dans lesquels étaient présent le genre 

Apistogramma. Sur les 76 sites, 35 présentaient l’espèce A. agassizii. Aucun individu d’A. agassizii n’a 

été rencontré dans les sites géographiques correspondant aux rivières et affluents du Napo, Momon, 

Itaya et Mazán (Figure 5).  

Les poissons ont été pêchés en utilisant une senne de plage ou une épuisette (Figure 6). Au total 1135 

individus d’Apistogramma agassizii ont été collectés sur les 35 sites dans les sous bassins versant de 

l’Ucayali (353 000 km²), Marañon (380 000 km²), Amazone (6 915 000 km²) et Nanay (17 600 km²) 

(Figure 7). Nous avons dans un premier temps défini notre zone d’étude à partir de trois régions où A. 

agassizii était connu pour être abondant d'après les informations recueillies auprès des pêcheurs 

ornementaux. La première zone d'étude est la rivière Nanay (Figure 7a), qui représente la plus grande 

rivière d’eau noire de l'Amazonie péruvienne. A. agassizii est principalement distribué dans sa plaine 

inondable. La seconde zone d'étude correspond aux environs de Jenaro Herrera (Loreto, Pérou) (Figure 

7b). Cette région est drainée par des réseaux complexes de microbassins en zone forestière, de 

différentes tailles (entre 485 et 8 km²) qui se déversent à différents niveaux de la rivière Ucayali. Les 

microbassins de cette région, sur la rive droite de l'Ucayali, sont situés sur la terre ferme "tierra firme", 

c'est-à-dire qu'ils ne sont pas submergés par les crues de l'Ucayali. Une troisième zone d'étude 

Figure 5. Positions géographiques des 76 sites prospectés entre 2015 et 2018. Les points en rouge correspondent aux 

sites pour lesquels aucuns individus d’Apistogramma agassizii n’ont été rencontrés mais pour lesquels ont été trouvé au 

moins une espèce du genre Apistogramma. Les points en jaune (35) correspondent aux sites pour lesquels Apistagramma 

agassizii a été trouvé  
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correspond aux environs d'Orán (Figure 7c). Cette région est plus vallonnée que celle de Jenaro 

Herrera, elle est drainée par des réseaux complexes de ruisseaux mais à la différence de Jenaro Herrera 

certains d’entre eux sont connectés par l’intermédiaire d’une zone marécageuse au niveau de leur 

source (Figure 7c). Il existe aussi dans la partie Sud-Est de cette région de tout petits réseaux de 

ruisseaux qui s’apparentent plus à des ravines connectées entre elles par un lac de méandre qui s’est 

formé au cours de la dynamique fluviale de l’Amazone (Figure 7c). Nous avons échantillonné aux 

alentours de ces 3 régions afin d’évaluer la structuration génétique de l’espèce à différentes échelles 

géographiques. Une fois collectés, les poissons ont été anesthésiés à l'eugénol selon le protocole défini 

par Chanseau et al. (2002) jusqu'à l'arrêt respiratoire, puis stockés dans des tubes codés un par un et 

conservés avec de l’éthanol 96%. L'alcool a été renouvelé après 24 heures. Les tubes avec les 

spécimens sont conservés dans la collection du "Laboratorio de Biología y Genética Molecular del 

Instituto de Investigaciones de la Amazonía Peruana" (LBGM-IIAP, Iquitos, Pérou). À ces échantillons 

ont été ajoutés 35 individus provenant de la rivière Tapiche (un affluent de l’Ucayali), collectés en 2009 

et qui étaient conservés dans la collection du LBGM-IIAP. Chaque population géographique collectée 

en un même site, a été par la suite appelé « popsite ». Au total 1170 individus provenant de 36 popsites 

ont été étudiés. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 6. Type de matériel utilisé pour collecter Apistogramma agassizii 
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Figure 7 : Carte d'élévation de, a) la zone d’échantillonnage (Loreto (Pérou)) des 36 sites de collecte (popsites), en rouge 

délimitation de ce que nous considérons comme un microbassin b) la zone d’échantillonnage dans la région de Jenaro 

Herrera et c) la zone d’échantillonnage dans la région de Orán. Le cercle en pointillés bleu désigne la zone de connexion 

entre différents microbassins. Les pointés en blanc désignent la zone où l’on rencontre des corps d’eau similaires à des 

ravines Les dégradés de gris correspondent aux changements d’altitude, les parties claires correspondent aux zones 

hautes, en foncé aux zones basses. 
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B. II. Variation génétique à l’échelle des sous-bassins versants Nanay, Ucayali, 

Marañon 

 

B. II. 1. La démarche adoptée 

La variabilité génétique d'Apistogramma agassizii dans l’ensemble de la zone d'étude a été étudiée au 

moyen de marqueurs mitochondriaux : la Cytochrome c Oxydase sous-unité I (COI ; Miya et Nishida, 

2000 ; Ramos, 2007) et la Cytochrome b (Cyt b, Tougard et al., 2017 ; López-Fernández et al., 2010) ; 

et de 10 marqueurs nucléaires (locus microsatellites) (Quérouil et al., 2015). 

Les gènes de la COI et de la Cyt b nous ont permis d'identifier les événements de cladogenèse et 

d’anagenèse tandis que les locus microsatellites ont permis de mettre en évidence les entités 

génétiques (unités reproductives) structurées en clusters ou populations génétiques. Les trois 

marqueurs utilisés qui appartiennent aux deux types d’ADN, permettent d’obtenir différents niveaux 

de résolution sur l’échelle temporelle des événements de différenciation. Le gène de la COI est par 

rapport aux autres types de marqueurs le mieux conservé le long de la phylogénie (taux de mutation 

plus faible), il permet d’identifier les événements évolutifs anciens. Il est couramment utilisé pour 

différencier les espèces (García-Dávila et al., 2015). Le gène de la Cyt b se révèle parfois plus 

performant que celui de la COI pour différencier les espèces qui ont récemment divergé. Les locus 

microsatellites sont plus variables car non codants et donc pas sous sélection. Ils permettent 

d’identifier les événements récents de divergence et surtout ont une hérédité biparentale permettant 

de définir des unités reproductives actuelles.  

Cette thèse s’intéressant tout particulièrement à ces événements récents de divergence et à la 

définition des populations (unités évolutives définies ici selon le critère de la panmixie), nous avons 

commencé par les génotypages pour mettre en évidence les unités évolutives. Au total 1170 individus 

ont été génotypés pour les 10 locus microsatellites.  

Les allèles nuls ont été recherchés en prenant comme unité taxinomique la popsite en utilisant le 

programme Micro-Checker version 2.2.3. (Oosterhout et al., 2004), puis en considérant la même unité 

taxinomique, les paramètres de génétique des populations ont été calculés à travers la mesure des 

valeurs de : (1) la diversité allélique, le nombre moyen d’allèles par locus, la richesse allélique et le 

nombre d’allèles privés (NTA, NMA, RA et NAP, respectivement) en utilisant les logiciels Fstat version 

1.2 (Goudet, 1995) et GENETIX version 4.05.2 (Belkhir et al., 2004), (2) la diversité génétiques tel que 

l’hétérozygotie attendue, l’hétérozygotie attendue non biaisée et l’hétérozygotie observée (H exp., H 

n.b. et H obs., respectivement) avec le logiciel GENETIX et (3) les écarts à la panmixie, évalués en 

fonction des valeurs de l’estimateur du Fis (Weir et Cockerham, 1984), en utilisant le programme 

GENETIX.  

Nous avons ensuite réalisé une analyse factorielle des correspondances (AFC) sur les individus (en 

conservant l’information popsite) pour estimer l’organisation des données, nous avons pour cela 

utilisé le programme GENETIX. Les relations de distance génétique entre les popsites ont été évaluées 

en construisant un diagramme non raciné de type Neighbor Joining à partir d’une matrice de distance 

de Nei (1983). La robustesse des nœuds a été testée par « bootstrap » à partir de 1000 tirages. Les 

analyses sur les distances génétiques ont été réalisées en utilisant la librairie « adegenet » de R 

(Jombart, 2008). 

La structuration génétique en clusters sans a priori sur la position géographique des individus a ensuite 

été recherchée avec deux méthodes : DAPC (Jombart et al., 2010), STRUCTURE (Pritchard et al., 2000). 

Les premiers niveaux de hiérarchisation des données génétiques ont été recherchés sans faire 
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intervenir la position géographique des individus, mais en considérant les groupements mis en 

évidence avec l’AFC et le dendrogramme des distances génétiques.  

Avec la méthode DAPC, les clusters génétiques sont tout d’abord recherchés par méthode de K-mean, 

qui consiste à assigner les individus à un cluster (k) à l’intérieur duquel leur distance moyenne est 

minimisée. Ces clusters sont considérés comme les clusters définis a priori. Puis à partir d’une analyse 

discriminante en composante principale (ADCP), des valeurs de réassignations sont obtenues pour 

chaque individu aux clusters définis a priori. Une bonne réassignation est le signe d’une forte 

discrimination entre les clusters. Le nombre de k a été considéré comme bon lorsqu’il donnait le plus 

grand nombre de clusters possibles totalement disjoints.  

Pour rechercher les clusters, le logiciel STRUCTURE se base sur le calcul d’une loi a posteriori (méthode 

Bayésienne) qui combine à la fois une loi a priori et une fonction de vraisemblance (Ln P) ; elle est 

couplée à une méthode d’échantillonnage, celle de Monte-Carlo par chaînes de Markov (MCMC), pour 

explorer l’espace des paramètres. La structuration des données pour les valeurs de k a été testée sur 

20 itérations. L’algorithme stochastique de la méthode MCMC nécessitant un certain laps avant 

d’atteindre le plateau de l’asymptote, nous avons fixé la longueur du « burnin period » à 50 000 afin 

d’exclure la partie instable et nous avons fixé la longueur de la chaîne à 500 000 répétitions. Nous 

avons déterminé la meilleure valeur du k à partir de la mesure du Δk (Evanno et al., 2005) avec la 

formule suivante :  Δk= (X Ln P (k+1) – 2 X Ln P (k0) + X Ln P (k-1) / σ(k0). 

Les individus à séquencer ont été choisis en fonction des résultats obtenus sur les données 

génotypiques lors de la recherche des niveaux de hiérarchisation les plus élevés. Au total, 110 individus 

de 35 popsites ont été sélectionnés pour le séquençage des gènes COI et Cyt b. Les fragments de 

séquences totales ont été obtenus par alignement des fragments forward et réverse en utilisant le 

programme MEGA-X v.10.0.5 (Kumar et al., 2018). Aucun gap ni donnée manquante n’a été observé. 

Les séquences d’un même individu ont été concaténées et le nombre d’haplotypes, la diversité 

haplotypique, la variance de la diversité haplotypique et la diversité nucléotidique (Nhap, Hd, V(Hd) et 

π, respectivement) ont été calculés en utilisant le programme DnaSP v.6 (Rozas et al., 2017). Un arbre 

de maximum de vraisemblance (ML) a été réalisé avec le programme MEGA-X v.10.0.5 (Kumar et al., 

2018) à partir des haplotypes en utilisant le meilleur modèle évolutif estimé avec le critère 

d’information d’Akaike corrigé (AICc) de Burnham et Anderson (2004), afin d’identifier les clades et les 

anagenèses.  

Afin de reconstruire l’histoire évolutive entre les clades, nous avons supposé que l’horloge moléculaire 

était constante. Nous avons alors calculé les divergences par clades d’haplotypes à partir du nombre 

de substitutions de nucléotides selon la méthode du maximum composite likelihood (MEGA-X v.10.0.5 

(Kumar et al., 2018)). Les dates de divergences ont été estimées d’après Genner et al. (2007) en 

utilisant deux types de calibrations, la première considère que l’origine des cichlidés et antérieure à la 

fragmentation du Gondwana (121–165 Ma, Sparks et Smith, 2005), tandis que la seconde prend en 

compte la datation fossile des cichlidés impliquant une dispersion transatlantique (33,9 – 55,8 Ma ; 

Malabarba et al., 2006 ; Friedman et al., 2013). Dans chacun des cas nous avons considérés comme 

référence les dates de divergences entre les genres Apistogramma et Crenicichla que les mêmes 

auteurs ont estimés à 50,2 (calibration par rupture du Gondwana) et 17,3 Ma (calibration par les 

fossiles). Afin d’avoir une meilleure estimation du taux moyen de substitution entre Apistogramma et 

Crenicichla nous avons utilisé l’ensemble de nos séquences COI d’Apistogramma agassizii auxquelles 

nous avons ajouté des séquences d’Apistogramma provenant de GeneBank et mesuré le taux de 

substitution nucléotidique entre ces séquences et celles de Crenicichla obtenues dans la même base 

de données (Annexe 2).  
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Les « espèces » d'A. agassizii ont été identifiées sur la base de trois critères : 1) la structuration en 

clusters génétique, sur la base des 10 locus microsatellites, qui en sympatrie correspondent à des 

unités reproductives distinctes (Mallet, 1995), 2) la structuration en clade monophylétique sur la base 

des marqueurs COI et Cyt b concaténés (Hennig, 1966 ; Cracraft, 1989 ; Mayden et Wood, 1995), et 3) 

l'isolement prézygotique, cause ou conséquence de la spéciation (Mayr, 1942).  

B. II. 2. Extraction d’ADN, amplification et génotypage des locus microsatellites 

L’extraction d’ADN a été réalisée à partir d’environs 10 mg de nageoire et en utilisant un protocole 

d’extraction au CTAB modifié de Doyle et Doyle (1987).  

L’amplification des 10 locus microsatellites a été réalisée avec des amorces mises au point par Quérouil 

et al. (2015) et en utilisant le kit Qiagen Multiplex PCR. Les 10 locus ont été amplifiés en 4 multiplex 

(Tableau 1). Chaque locus de chaque multiplex était marqué par une amorce fluorescente (6-FAM, HEX 

ou NED (Applied Biosystems)). Les volumes de réactions, en particulier les quantités d’amorces, ont 

été ajustés car certains locus amplifiaient mieux que d’autres. Le programme d’amplification utilisé a 

été celui préconisé par le fabricant du kit (T°C d’hybridation 57°C et 28 cycles). L'analyse de la longueur 

des fragments a été réalisée sur un séquenceur ABI 3130 XL à 16 capillaires (Applied Biosystems). Pour 

chaque capillaire, nous avons utilisé 1 µL du produit PCR dilué, ajouté à 8,85 µl de formamide et 0,15 

µl de ROX 500™ puis dénaturés 10 min à 70°C. La taille de chaque allèle a été obtenue en utilisant le 

programme Geneious 9.1.8 (Kearse et al., 2012). 

Tableau 1 : Caractéristiques des conditions pour l’analyse des multiplex des 10 marqueurs microsatellites 

Multiplex Locus Séquences amorces 
Proportion 
d'amorce 

Facteur de 
dilution 

Intervalle de 
taille des allèles 

Nombre 
d'allèles 

MPX1 

Api-mic-01 
L: TTGGCTCAGGTTAGAGCTGG 

1 

8 

100-218 55 
R: AAACAATCCGCCTGCTAATG 

Api-mic-09 
L: TGTGGTTTCAGCGTCTCAAG 

1 123-221 28 
R: GATGGTGGTCTCTTCATCCC 

MPX2B 

Api-mic-08 
L: GCAAAAAGCGTCAACACTGA 

1 

8 

116-200 31 
R: GAGTTCATTAGCCCAGTTCCC 

Api-mic-14 
L: TTCATGCCTTTGTGTCTGGA 

1 114-182 34 
R: CCACAAAACTAGCCGAGACC 

Api-mic-28 
L: CGCTGCATTCTTCAATACCA 

1 192-244 17 
R: GGTGCTCGATTGGTTCATTT 

MPX3 

Api-mic-16 
L: TGCAGCATGGACACAATCTT 

1 

10 

136-154 10 
R: GTTTGCAGGGGTGGACTATG 

Api-mic-30 
L: CCCATGTTGTTGCTTTGTTG 

1 172-241 35 
R: GGTACCCAAATCCTCACCCT 

Api-mic-32 
L: CTGGTGGGTTGGATGATTTC 

1 195-279 33 
R: TCCCTTTGTCCTTGAGCTGT 

MPX4B 

Api-mic-06 
L: AATGTCAGCCCACAAAAAGG 

0,75 

7 

122-288 75 
R: GTCCACATGCTTCAGTCAGG 

Api-mic-11 
L: ATGCACAAATGGACACATGC 

0,5 121-195 18 
R: CCCTGGTTTGCTGTTCCTAA 

 

B. II. 3. Amplification et séquençage des gènes de la COI et de la Cyt b 

Le gène de la COI a été amplifié en utilisant les amorces L5698-Asn (F) 5’-AGG CCT CGA TCC TAC AAA 

GKT TTA GTT AAC-3’ (Miya et Nishida, 2000) et H7271 (R) 5’-GTG GTG GGC TCA TAC AAT AAA-3’ 

(Ramos, 2007). Pour les deux fragments, une partie des amplifications ont été réalisées dans un volume 

de 10 µl contenant : 1 µl de buffer 10x pour Kod Hot Start DNA Polymerase (Novagen®), 1,7 µl dNTP 

(25 mM), 0,8 µl MgSO4 (25 mM), 0,7 µl Kod Hot Strat DNA Polymerase (1,0U/µl), 3,8 µl H2O, 0,5 µL 
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pour chaque amorce et 1 µl ADN (100 ng/µl). L’autre partie a été réalisée dans des volumes de 30 µl. 

Le programme d’amplification utilisé comprenait une phase d’activation de la polymérase de 2 min à 

94°C puis 35 cycles : de 30 s à 94°C, 40 s à 54°C et 1 min à 72°C, pour terminer une extension finale de 

10 min à 72°C.  

Le gène de la Cyt b a été amplifié en utilisant les amorces ApistoCB1 (F) 5’-ATG GCA AWT TTA CGA AA-

3’ (Tougard et al., 2017) et CytIntR (R) 5’-GGT GAA GTT GTC TGG GTC-3’ (López-Fernández et al., 2010). 

L’amplification a été réalisée dans un volume de 30 µl contenant 3 µl de buffer 10 x pour Kod Hot Start 

DNA Polymerase (Novagen®), 5,1 µl de dNTP (25 mM), 2,4 µl de MgSO4 (25 mM), 2,1 µl de Kod Hot 

Strat DNA Polymerase (1.0 U/µl), 11,4 µl d’H2O, 1,5 µL de chaque amorce et 3 µl d’ADN (100 ng/µl). Le 

programme d’amplification utilisé comprenait une phase d’activation de la polymérase de 5 min à 94°C 

puis 30 cycles de 1 min à 94°C, 1 min à 51,7°C et 1 min à 72°C, pour terminer une extension finale de 

5 min à 72°C. Les réactions de séquences ont été réalisées dans les deux sens en utilisant les mêmes 

amorces que pour l’amplification. Une partie de l’analyse des séquences a été réalisée sur un 

séquenceur ABI 3130XL à 16 capillaires (Applied Biosystems). Les amplifications réalisées dans des 

volumes de 30 µL (2/3 COI et 100% Cyt b) ont été envoyés en France à la société Genosceen afin de 

réaliser le séquençage par prestation de service.  

 

B. III.  Variation génétique à l’échelle des microbassins et des ruisseaux  

 

B. III. 1. Mise en évidence des unités reproductives par « clustering » et pertinence 

de la méthode 

Les deux méthodes de « clustering » utilisées précédemment (DAPC et STRUCTURE) ont été réutilisées 

sans tenir compte de la position géographique des individus et cette fois-ci en recherchant la méthode 

la plus pertinente pour trouver le nombre de k qui semble être le plus optimal. Avec la méthode DAPC 

le nombre de clusters optimal a été recherché comme précédemment par méthode de k-mean mais 

cette fois-ci sans imposer un nombre de k. Les configurations pour chaque k ont été comparées en 

utilisant le critère d’information bayésien (BIC). Idéalement, la valeur du BIC la plus basse correspond 

au nombre de k optimal. Le nombre optimal de composantes principales utilisées pour construire 

l’espace discriminant de la DAPC a été déterminé en utilisant la fonction optim.a.score. La méthode 

DAPC ne se base que sur des critères géométriques pour identifier les clusters.  

Au contraire, STRUCTURE utilise des hypothèses de génétique des populations, avec un modèle de 

mélange (admixture), de fréquences alléliques corrélées entre populations (considère du flux de gènes 

ou une ascendance commune entre populations) et tend ainsi à trouver les clusters les plus 

panmictiques possibles (dans lequel les individus se reproduisent aléatoirement, comme attendu dans 

une population génétique à « l’équilibre » de Hardy Weinberg). La structuration des données pour 

chaque valeur de k a été testée sur 10 itérations.  

La méthode STRUCTURE donne pour chaque individu sa probabilité d’appartenance à un cluster, alors 

que DAPC donne seulement une valeur d’assignation d’un individu à un cluster défini a priori par 

méthode de k-mean. Les méthodes STRUCTURE et DAPC ne sont donc pas directement comparables 

entre elles.  

Pour faire un choix entre les deux méthodes nous avons considéré que la meilleure méthode était celle 

qui trouve la plus grande proportion de clusters pour lesquels on ne peut pas rejeter l’hypothèse de la 

panmixie. À partir de la méthode choisie, les données ont été réorganisées en clusters et pour chacun 

d’entre eux les paramètres de génétique des populations ont été mesurés. Les clusters obtenus ont 
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ensuite été considérés comme au plus près de populations génétiques car correspondant aux plus 

petites unités de reproduction. 

Sans mise à l’épreuve de la méthode employée, on ne peut pas rejeter l’hypothèse qu’elle puisse 

générer des clusters à partir de n’importe quelle matrice de données et que ceux-ci puissent être sans 

aucune pertinence biologique : qu’ils soient donc artéfactuels. Dans le temps imparti pour la thèse, ne 

pouvant valider les clusters mis en évidence par une autre méthode indépendante que celle qui les a 

générés, comme par exemple par un test de l’isolement reproducteur opérée entre eux, leur 

pertinence a été testée pour le niveau hiérarchique le plus grand (échelle du sous-bassin) et le plus 

petit (échelle du microbassin). Pour cela nous avons comparés les valeurs de FST entre clusters issus de 

la matrice réelle brassée artificiellement, avec (1) après avoir cassé les déséquilibres de liaisons (en 

permutant aléatoirement les génotypes dans chaque locus) et (2) après avoir créé une population 

panmictique (en permutant aléatoirement les allèles entre les génotypes de chaque locus). Si les FST 

obtenus à partir de la matrice réelle sont supérieurs à ceux obtenus à partir des matrices brassées 

aléatoirement, alors nous rejetterons l’hypothèse de clusters d’origine artéfactuelle. 

B. III. 2. Scénarios évolutifs  

L’histoire évolutive des populations a été recherchée en utilisant l’approche de la coalescence par la 

méthode de calcul bayésien approché (ABC) avec le programme DIYABC  (Cornuet et al., 2014). À la 

différence de l’inférence Bayésienne, la méthode ABC ne se base pas sur une loi a posteriori mais sur 

une loi a posteriori résumée simulée. Cela consiste à modéliser des jeux de données théoriques, 

simulés à partir d’une loi a priori (un scenario évolutif et ses paramètres démographiques), de 

statistiques résumées (ex : nombre moyen d’allèles par locus, nombre d’haplotypes…etc.) et d’un 

modèle de mutation (ex : taux moyen de mutation des locus microsatellites…etc.). Cela permet de 

considérer seulement des paramètres d’intérêts, diminuant ainsi les dimensions des données et donc 

le temps de calcul. Pour chaque modèle testé, sont simulés des jeux de données, on obtient alors la 

distribution a posteriori des jeux de données simulés de l’ensemble des paramètres d’intérêts. Ces jeux 

de données simulées sont ensuite comparés par mesure de similarité à des jeux de données générés à 

partir des mêmes conditions (a priori, statistiques résumées et taux de mutation) mais cette fois-ci en 

y intégrant les données observées. Le principe de la méthode est de trouver parmi les scénarios testés, 

celui qui est le plus à même de produire les données observées. C’est à partir du scénario le plus 

probable que sont ensuite estimés les paramètres démographiques. 

La méthode comporte trois étapes : 1) paramétrage du modèle et choix des statistiques résumées, 2) 

choix du meilleur scénario et qualité du modèle, 3) estimation des paramètres démographiques. 

a) Paramétrage du modèle et choix des statistiques résumées 

Le paramétrage des modèles comprend deux étapes. La première correspond au paramétrage 

historique. Cela consiste tout d’abord à définir les scénarios testés par une succession d’évènements 

au cours du temps (t) avec pour départ le présent (t0), vers le passé (tn). Chaque pas de temps décrit 

un ou des évènements particuliers comme par exemple la divergence entre deux populations, le 

changement dans la taille efficace d’une population, un évènement de mélange entre population, etc… 

Par exemple pour le scénario x on considère qu’à t1 la population 2 de taille efficace N2 a divergé de 

la population 1 de taille efficace N1, à t2 la population 1 de taille efficace N1 a divergé de la population 

3 de taille efficace N3, etc... Pour l’ensemble des scénarios testés, une gamme d’estimation est donnée 

pour chaque paramètre (ex : taille efficace N1 comprise entre 10 000 et 100 000, t1 compris entre 500 

et 3000 générations) (Annexe 3).  
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La seconde étape correspond au paramétrage du modèle de mutation. Les caractéristiques de chaque 

locus microsatellite (le type de motif et la gamme de taille des allèles exprimé en nombre de 

répétitions) ont été renseignées. La gamme de taille des allèles est tirée d’une approximation à partir 

des données observées (Annexe 4). Le modèle de mutation des microsatellites comprend 6 

paramètres : le taux de mutation µ (moyen et par locus), le coefficient p (moyen et par locus) qui 

correspond à la distribution moyenne du nombre de répétitions du marqueur microsatellite et le taux 

d’insertion d’un seul nucléotide (moyen et par locus) (Annexe 5).  

Ensuite, sont choisies les statistiques résumées à partir desquelles vont être simulés les jeux de 

données (Annexe 6). De nombreuses statistiques résumées sont proposées par le programme, 

cependant, seule une partie a été choisie pour simuler les données car selon Cornuet et al. (2010), il 

est nécessaire de choisir des statistiques résumées différentes pour 1) simuler les données et 2) vérifier 

la qualité du modèle. Au total, 1 500 000 jeux de données ont été simulés pour chaque scénario 

évolutif testé. C’est en réalisant des analyses sur ces jeux de données simulées que le meilleur scénario 

est choisi et que les paramètres démographiques sont estimés. 

b) Choix du meilleur scénario et qualité du modèle 

Le meilleur des scénarios testés a été choisi au terme de trois analyses. La première consistait à 

comparer les scénarios testés à partir de leurs probabilités postérieures et de leur intervalle de 

confiance (IC 95%). Deux approches ont été utilisées : la première approche dite « directe » utilise, 

pour chacun des scénarios testés, 500 jeux de données générés au plus proche des observés ; la 

seconde approche dite « régression logistique » (logit) comprend une phase d’ajustement sur 1% des 

données simulées les plus proches des observées (i.e. 15 000). Cela permet de prendre en 

considération les variations qui existent entre données simulées et observées.  

La seconde analyse consistait à déterminer la confiance dans les scénarios testés, elle a été déterminée 

à travers la mesure des erreurs de type I et II sur les données a priori en utilisant les mêmes approches 

(directe et logit) que précédemment. Le calcul de l’erreur de type I consiste à déterminer la probabilité 

que le scénario considéré soit rejeté alors qu’il est le bon (faux négatif). Le calcul de l’erreur de type II 

consiste à déterminer la probabilité que le scénario considéré soit retenu alors qu’il n’est pas le bon 

(faux positif).  

La troisième analyse consistait à vérifier la qualité du modèle à partir des distributions a posteriori de 

chacune des statistiques résumées. La proportion des données observées > simulées ont été évaluées, 

elles devraient être comprises dans l’intervalle [0,05 – 0,95]. Dans le cas contraire, cela signifie que le 

modèle surestime (<0,05) ou sous-estime (>0,95) la valeur de la statistique résumée concernée.  

Une ACP a ensuite été réalisée à partir des jeux de données simulés a priori et a posteriori en fonction 

des statistiques résumées. Si le scénario est bon, les données observées sont incluses dans le nuage 

de points des jeux de données simulées a posteriori.  

c) Estimation des paramètres démographiques 

À partir du meilleur modèle capable de générer des données au plus proche des observés, les 

paramètres démographiques ont été estimés. Pour chaque paramètre démographique, la précision de 

l’estimation des paramètres a été déterminée par la mesure de la racine carrée de l'erreur quadratique 

moyenne relative (RRMSE) et la médiane absolue de l’écart absolu (RMedAD). De petites valeurs de 

ces mesures indiquent une bonne précision de l’estimation des paramètres. 
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B. IV. Isolement prézygotique 

L’isolement prézygotique a été testé à travers le choix de partenaire. Différentes échelles 

géographiques ont été considérées : entre bassins, entre microbassins et entre ruisseaux d’un même 

microbassin. Cela consistait à présenter deux mâles à une femelle, l’un provenant de la même popsite 

qu’elle et l’autre provenant d’une autre popsite choisit en fonction de l’échelle géographique testée. 

Dix-huit aquariums de 100x30x30 cm divisés en 3 compartiments ont été utilisés pour 

l’expérimentation (Figure 8). La partie centrale, d’une dimension de 60 x 30 x 30 cm, été réservée à 

une femelle et chaque extrémité d’une dimension de 25 x 30 x 30 cm été réservée à un mâle. Les vitres 

séparant le compartiment de la femelle et des deux mâles ont été percées (26 trous de 8 mm de 

diamètre) dans leur partie basse afin de permettre le passage des possibles signaux olfactifs et/ou 

acoustiques. Le sol de chaque compartiment a été recouvert par un substrat foncé de grosse 

granulométrie (> 2 cm). Le compartiment de la femelle était doté d’un filtre éponge pour la filtration 

mécanique et biologique. Les sites de pontes consistaient en deux tubes PVC d’une longueur de 10 cm 

et 4,8 cm de diamètre. Chaque tube a été coupé en deux dans le sens de la longueur et disposé de part 

et d’autre de la vitre séparant le compartiment du mâle et de la femelle. Chaque aquarium était doté 

de son propre éclairage d’une photopériode de 12/24h et la salle d’expérimentation était climatisée à 

25°C pour maintenir une température d’eau d’environs 25,5°C. Chaque aquarium était isolé 

visuellement vis-à-vis des autres par un film plastique noir, afin d’éviter les interactions entre 

aquariums adjacents. 

Chaque individu a été marqué par un « nano PIT tag » (FDX-B, 7 x 1,35 mm, Loligo® Systems) inséré 

dans la cavité péritonéale. Ce marquage électronique a permis un suivi individuel précis des poissons 

utilisés en expérimentation, d’éviter les erreurs de numérotation, de faciliter la logistique et 

d’optimiser le bien-être des poissons (le marquage individuel permet de maintenir les individus en bacs 

collectifs entre deux expérimentations, plutôt qu’en isolement, ce qui diminue fortement leur stress). 

Le «nano PIT tag » à inséré a tout d’abord été lu afin d’écarter les marqueurs défectueux. Les poissons 

ont été manipulés après avoir été anesthésiés avec de l’eugénol selon le protocole de Chanseau et al. 

(2002). Lorsque le poisson été couché sur le flanc, que les mouvements operculaires étaient lents et 

de faible amplitude, une incision a été réalisée au niveau de la partie latérale gauche de la cavité 

péritonéale après avoir fait « sauter » une écaille (Figure 9). Le PIT tag a été introduit avec un injecteur 

puis poussé avec le doigt dans la cavité péritonéale. La cavité péritonéale a ensuite été massée afin de 

positionner le PIT tag dans la cavité et de refermer la plaie. Le code du PIT tag a ensuite été lu et noté. 

Figure 8 . Configuration type d’un aquarium utilisé pendant les expérimentations sur le choix de partenaire avec au centre 

la femelle et de part et d’autre les mâles. 
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Pour les mâles, la taille standard, la taille totale et le type de morphotype (couleur) ont été notés 

pendant la manipulation. Les poissons ont ensuite été placés dans un récipient sans eugénol. Après 

avoir montré un comportement normal les poissons ont été placés dans un aquarium dans lequel a 

été ajouté 4 mg d’oxytétracycline par litre afin d’éviter les infections bactériennes post-manipulations. 

Les femelles étaient capables de se reproduire une semaine après la manipulation. 

Pendant l’expérimentation, nous avons proposé à chaque femelle des mâles de tailles et de couleurs 

similaires (rouge vs rouge ; bleu vs bleu) afin d’éviter un bais lié au type de mâle. Par ailleurs, entre 

chaque aquarium nous avons alterné les mâles d’une même popsite de sorte qu’ils soient selon les 

aquariums une fois à gauche et une fois à droite afin de limiter l’effet aquarium ou l’effet salle 

d’expérimentation. Il a été considéré qu’une femelle faisait son choix lorsqu’elle pondait du côté d’un 

des deux mâles (Couldridge et Alexander, 2001, 2002; Römer et Beisenherz, 2005). 

a) b) 

c) d) 

Figure 9. Procédure de marquage des poissons avec PIT tag. a) femelle Apistogramma agassizii et PIT tag, b) retrait d’une 

écaille et incision au niveau de la partie postérieure de la cavité péritonéale, c) insertion du PIT tag avec un injecteur et 

d) position du PIT tag avant d’être inséré dans la cavité péritonéale. 
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Dans une configuration donnée, le choix des femelles a été testé dans trois conditions lumineuses afin 

de tester différents environnements lumineux qui se rapprochaient le plus des conditions naturelles 

et de mesurer s’il pouvait exister un choix différentiel en fonction de l’environnement lumineux testé. 

La première condition lumineuse correspondait à une illumination Led (appelé par la suite « Led »), 

malgré un pic d’émission vers les 450 nm ce type d’illumination est plutôt homogène au regard des 

autres éclairages artificiels, cependant, elle n’émet pas d’ondes lumineuses correspondant aux UV 

(Figure 10, condition (A)). La seconde condition lumineuse correspondait à une illumination par tube 

fluorescent (appelé par la suite « fluo ») de type lumière du jour émettant peu dans l’UV (Figure 10, 

condition (B)). La troisième condition lumineuse correspondait à une association d’illuminations de 

leds et de tubes fluorescents spécifiques ayant un spectre d’émission importante dans les UV (appelé 

par la suite « Led/UV », (Figure 10, condition (A + C))). Certains poissons et notamment certains 

cichlidés sont sensibles aux longueurs d’ondes correspondant aux UV (Carleton et al., 2000 ; Losey et 

al., 2003 ; Hofmann et al., 2009). 

Pour déterminer si les femelles se reproduisaient préférentiellement avec des mâles de leur propre 

popsite, nous avons déterminé si la distribution des données s’écarte significativement de la loi 

binomiale. Si le choix de partenaire n’est pas aléatoire alors on s’attend à ce que la distribution des 

données soit asymétrique. Un test de khi² a été réalisé entre les résultats obtenus en fonction des 

différentes conditions lumineuses et selon les popsites afin de déterminer si le choix de partenaire 

varie en fonction de l’environnement lumineux. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 10. Couverture spectrale des 3 types d’illuminations utilisés pendant les expérimentations sur le choix de 

partenaire. Les valeurs sont indicatives, elles sont celles mesurées par les fabricants. Les intensités relatives de chacun 

des spectres ne sont pas calibrées. Condition lumineuse (A) ; Condition lumineuse (B); Condition lumineuse (A + C) 

A B C 
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C. RÉSULTATS 

 

C. I. VARIATION GENETIQUE À L’ECHELLE DES BASSINS : mise en évidence de Sp1, Sp2, 

Sp3 dans Apistogramma agassizii 

 

Ce chapitre à fait l’objet d’un manuscrit accepté sous réserve de modifications mineures 

dans Aquatic Conservation Marine and Freshwater Ecosystems,  « The Amazonian dwarf cichlid 

Apistogramma agassizii (Steindachner, 1875) is a geographic mosaic of potentially tens of species: 

conservation implications, Estivals et al. » (Annexe 7). 

C. I. 1. Allèles nuls 

Nous avions considéré au début de la thèse 12 locus microsatellites. Parmi les 12 locus utilisés, un locus 

posait des problèmes lors de la lecture des pictogrammes pour identifier la taille des allèles. Pour 

certaines popsites, le patron des pictogrammes (hétérozygotes, homozygotes) changeaient par 

rapport aux autres popsites ce qui rendait l’interprétation de la taille des allèles très difficile. Nous 

avons choisi par précaution de retirer ce locus de l’analyse. Lors de la recherche des allèles nuls (allèles 

qui ne sont pas amplifiés) pour chacune des 36 popsites avec le programme Micro-Checker, un locus 

était quasi systématiquement suspecté de présenter un allèle nul, il a été retiré de l’analyse.  

Parmi les 10 locus restants le logiciel a suspecté à 8 reprises (8 popsites) des allèles nuls sur les 36 

popsites pour le locus 06, 3 fois pour les locus 28 et 30, 2 fois pour les locus 01 et 09, 1 fois pour les 

locus 08, 14 et 16, 0 pour les locus 32 et 11. Ces résultats ne témoignent pas nécessairement de la 

présence d’allèles nuls. En effet, pour détecter la présence d’allèles nuls, le logiciel se base sur les 

écarts entre l’hétérozygotie théorique et observée pour chaque locus et chaque popsite. Des écarts 

entre hétérozygotie théorique et observée peuvent être dû à : 1) un biais d’échantillonnage 

(échantillonnage insuffisant) ; 2) une forte consanguinité, 3) la présence de plusieurs unités génétiques 

dans l’échantillon considéré (effet Wahlund), ici la popsite ; 4) des allèles qui ne s’amplifient pas ou 

mal et ne sont pas ou sont faiblement visibles qu’a l’état homozygotes, mais ne le sont pas à l’état 

hétérozygote créant un déficit artificiel de celui-ci. Le locus 06 est celui qui aurait d’après les résultats 

obtenus avec Micro-Checker la plus forte suspicion d’allèles nul 8/36 popsites, cependant c’est aussi 

le locus qui présente le plus grand nombre d’allèles, 75 au total (Tableau 1). Il est probable que les 

écarts détectés entre hétérozygotie théorique et observée pour ce locus soient seulement liés à 

l’échantillonnage. 

Une autre méthode pour identifier la présence d’allèles nuls dans les données consiste à rechercher la 

présence de valeurs manquantes. Si un ou des allèles nuls sont présents à l’état homozygote pour un 

génotype donné alors ils doivent se manifester par des génotypes manquants. Sur les 11700 génotypes 

obtenus pour les 1170 individus (un génotype par locus) seul 34 génotypes sont manquants soit 0,29% 

de valeurs manquantes sur l’ensemble des génotypes. Sur les 1170 génotypes correspondant au locus 

06 seul 6 génotypes sont manquants. 

Au terme de ces analyses et de ces observations nous avons considérés que s’il y avait des allèles nuls 

dans notre jeux de données leurs fréquences seraient faibles et leur effet sur la structure génétique 

observée serait anecdotique. 
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C. I. 2.  Variabilité génétique dans l’ADN nucléaire et structuration des données 

La diversité génétique entre popsites est très hétérogène (Tableau 2). Si l’on compare par exemple les 

deux popsites Or8 et Or7, qui ont le même effectif, nous constatons qu’elles ont un nombre total 

d’allèles de 101 et 24, respectivement. La richesse allélique pour l’ensemble des popsites est comprise 

entre 2,40 et 9,82 pour une valeur moyenne de 5,86 ± 1,90 (σ = écart type). La plus forte richesse 

allélique est celle de la popsite An avec 9,82, suivie par les popsites JH4, JH3 et JH5 avec des valeurs de 

9,54, 9,51 et 9,35, respectivement. La popsite Or7 est celle ayant la plus faible richesse allélique. Le 

nombre moyen d’allèle privé par popsite est de 2 ± 3,3 (σ) cependant, la popsite « An » en comptabilise 

19. Les valeurs de l’estimateur du Fis montrent un écart significatif à la panmixie pour sept popsites 

(JH3, Or8, JH13, JH2, JH11, JH16 et JH14) sur un total de 35 popsites. 

Tableau 2: Diversité génétique et allélique des 36 popsites échantillonnées d’Apistogramma agassizii basé sur le génotypage 
de 10 locus microsatellites. N = effectif ; NTA = nombre total d’allèles ; NMA = nombre moyen d’allèles ; RA = richesse 
allélique ; NAP = nombre d’allèles privés ; H exp. = Hétérozygotie attendue ; H n.b. = Hétérozygotie attendue non biaisée ; H 
obs. = Hétérozygotie observée et Fis = écarts à la panmixie (* = p-value < 0,05) 

L’analyse factorielle des correspondances de l’ensemble des 1170 génotypes met en évidence la 

présence de 3 groupes totalement disjoints sur les plans factoriels 1 (inertie = 17,43%), 2 (13,03%) et 

3 (6,60%) (Figure 11).  

  
  Diversité allélique   Diversité génétique 

Population N NTA NMA RA NAP   H exp. H n.b. H obs. FIS 
An 35 138 13,80 9,818 19   0,754 0,765 0,762 0,003 
JH4 39 132 13,20 9,537 1   0,749 0,758 0,761 -0,003 
JH3 48 140 14,00 9,512 6   0,754 0,762 0,708 0,072* 
JH5 36 130 13,00 9,349 2   0,739 0,749 0,737 0,017 
Ya3 24 92 9,20 8,147 2   0,715 0,730 0,729 0,001 
Or8 30 101 10,10 7,904 4   0,710 0,722 0,654 0,096* 
Or9 30 98 9,80 7,738 2   0,707 0,719 0,747 -0,040 

JH10 30 83 8,30 7,259 1   0,706 0,718 0,703 0,021 
JH7 29 88 8,80 7,146 4   0,644 0,655 0,682 -0,042 
Ya2 23 77 7,70 6,991 1   0,694 0,709 0,735 -0,037 

JH17 39 88 8,80 6,803 3   0,686 0,695 0,690 0,007 
Or4 30 78 7,80 6,337 3   0,588 0,598 0,600 -0,004 
Or5 30 75 7,50 6,115 1   0,537 0,547 0,514 0,061 
JH9 77 74 7,40 6,091 1   0,658 0,662 0,657 0,007 

JH13 52 79 7,90 6,015 2   0,681 0,688 0,650 0,055* 
Or3 30 73 7,30 5,910 2   0,555 0,564 0,560 0,007 
JH2 48 74 7,40 5,738 2   0,636 0,643 0,581 0,096* 
Or2 30 71 7,10 5,559 0   0,496 0,504 0,493 0,022 

JH11 30 63 6,30 5,524 0   0,655 0,667 0,621 0,069* 
Or1 30 66 6,60 5,482 4   0,531 0,540 0,557 -0,032 
Pe4 27 60 6,00 5,198 5   0,488 0,497 0,500 -0,006 

JH15 26 55 5,50 5,168 0   0,650 0,663 0,700 -0,058 
JH16 32 58 5,80 5,166 0   0,632 0,642 0,578 0,101* 
Pe9 19 52 5,20 4,942 0   0,597 0,613 0,679 -0,110* 

JH19 38 56 5,60 4,908 0   0,618 0,627 0,657 -0,050 
Na2 24 55 5,50 4,675 0   0,391 0,399 0,425 -0,067 
JH14 28 50 5,00 4,647 0   0,613 0,624 0,539 0,138* 
JH20 39 53 5,30 4,567 1   0,549 0,556 0,536 0,036 
JH18 40 45 4,50 4,184 0   0,611 0,618 0,605 0,022 
Na1 24 47 4,70 4,164 0   0,391 0,399 0,408 -0,023 

PU16 30 48 4,80 4,144 3   0,410 0,417 0,430 -0,032 
JH8 30 42 4,20 3,963 0   0,564 0,574 0,563 0,019 

JH12 16 37 3,70 3,700 0   0,544 0,562 0,613 -0,093 
Na3 22 34 3,40 3,253 0   0,425 0,435 0,436 -0,004 

PU5A 25 32 3,20 3,028 1   0,358 0,365 0,364 0,003 
Or7 30 24 2,40 2,317 1   0,350 0,356 0,387 -0,089 
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Les individus appartenant à une même popsite sont toujours regroupés dans un même groupe (nuage 

de points). Les popsites JH2, JH3, JH4, JH5, JH7, JH8, JH9, JH10, JH11, JH12, JH13, JH14, JH15, JH16, 

JH17, JH18, JH19, JH20, Pe9, An, Ya2, Ya3, Na1, Na2, Na3, Or8 et Or9 constituent le groupe 1 (Bleu); le 

groupe 2 (Vert) est constitué par les popsites Pe4, Or1, Or2, Or3, Or4, Or5, et Or7 ; et le groupe 3 

(Rouge) par les popsites PU5A et PU16. Les trois allèles ayant la plus forte contribution sur chacun des 

axes factoriels 1 et 2 ont des fréquences élevées dans au moins un des 3 groupes (Tableau 3a). Pour 

Figure 11. Projection sur les plans factoriels 1-2 (en haut) et 1-3 (en bas) des génotypes des 1170 individus (10 locus 
microsatellites) provenant des 36 popsites échantillonnées d’Apistogramma agassizii dans la région du Loreto (Pérou). 
Chaque popsite est identifiée par un code couleur et un symbole. L’ellipse bleu entoure les génotypes des individus du 
groupe 1 (JH2, JH3, JH4, JH5, JH7, JH8, JH9, JH10, JH11, JH12, JH13, JH14, JH15, JH16, JH17, JH18, JH19, JH20, Pe9, An, 
Ya2, Ya3, Na1, Na2, Na3, Or8 et Or9), la verte ceux du groupe 2 (Pe4, Or1, Or2, Or3, Or4, Or5, et Or7 ) et la rouge ceux du 
groupe 3 (PU5A et PU16). Dans l’encadré en bas à gauche est représenté en gris le nuage de points des génotypes des 
1170 individus et pour chaque axe factoriel les trois allèles ayant les plus fortes contributions (en jaune pour F1, bleu 
pour F2 et rouge pour F3). Loc « X » = nom du locus et A « X » = taille de l’allèle. 
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chacun des 10 locus, au moins un allèle a une forte fréquence dans un seul des 3 groupes (freq. >0.5, 

Tableau 3b), à l’exception des allèles 100 et 142 des locus 01 et 16 dont les fréquences sont 

supérieures à 0,5 dans 2 groupes : le groupe 2 et le 3. Les allèles 161 (Locus 09) et 123 (locus 11) sont 

semi-diagnostiques (non fixé dans le groupe) des groupes 3 et 1 respectivement.  

Tableau 3: a) Fréquences des allèles ayant la plus forte contribution sur les axes F1 et F2 de l’analyse factorielle des 
correspondances (AFC) à l’intérieur de chacun des groupes et b) allèles ayant une fréquence allélique > 0,5 pour ou moins un 
des trois groupes. Le groupe 1 est composé par les popsites: JH2, JH3, JH4, JH5, JH7, JH8, JH9, JH10, JH11, JH12, JH13, JH14, 
JH15, JH16, JH17, JH18, JH19, JH20, An, Pe9, Ya2, Ya3, Na1, Na2, Na3, Or8, Or9; groupe 2: Pe4, Or1, Or2, Or3, Or4, Or5, Or7 
et groupe 3: PU5A, PU16. 

a)   Fréquences 
Locus Allèle Axe Groupe 1 Groupe 2 Groupe 3 

Loc01 100 F1 ----- 0,5049 0,9182 
Loc14 116 F1 0,0072 0,7937 ----- 

Loc32 209 F1 0,0022 0,6401 0,0273 

Loc09 161 F2 ----- ----- 0,4091 

Loc06 144 F2 0,0006 0,0048 0,5648 

Loc30 187 F2 0,0045 0,0048 0,8364 

b)   Fréquences ≥ 0,5 
Locus Allèle Axe Groupe 1 Groupe 2 Groupe 3 

Loc01 100  ----- 0,5049 0,9182 
Loc06 138  0,0628 0,6014 ----- 

Loc06 144  0,0006 0,0048 0,5648 

Loc08 138  0,1195 0,0558 0,7909 

Loc09 129  0,5209 0,1293 ----- 

Loc09 131  0,2863 0,6024 ----- 

Loc11 123  0,7099 ----- ----- 

Loc11 127  0,0655 0,5145 ----- 

Loc11 137  0,0040 0,0942 0,5833 

Loc14 116  0,0074 0,7937 ----- 

Loc16 142  0,2649 0,9082 0,9364 

Loc16 144  0,5676 0,0024 0,0455 

Loc28 196  0,1020 ----- 0,9727 

Loc28 200  0,0353 0,5631 ----- 

Loc30 187  0,0045 0,0048 0,8364 

Loc32 201  0,2035 ----- 0,6636 

Loc32 203  0,5609 ----- 0,3091 

Loc32 209  0,0023 0,6401 0,0273 

 

Le dendrogramme des distances génétiques confirme la présence de trois groupes génétiques (Figure 

12), les mêmes qui ont été identifiés à partir de l’AFC (Figure 11). Le groupe 2 est supporté par une 

valeur de bootstrap de 93 et le groupe 3 par une valeur de 98. Les groupes 2 et 3 sont soutenus par 

une valeur de bootstrap de 84. Le groupe 1 est très structuré, certaines popsites sont très différenciées. 

Tel est le cas pour les popsites Na1, Na2 et Na3, qui forment un ensemble soutenu par une valeur de 

bootstrap de 97. Un autre ensemble est formé par les popsites JH15, JH19 et JH16 soutenu par une 

valeur de bootstrap de 70. Les popsites JH12, JH13, JH20, JH18 et JH8 en forment un autre, soutenu 

par une valeur de bootstrap de 69.  
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L’AFC et le dendrogramme des distances génétiques concordent, les données sont organisées en trois 

groupes. Pour k = 3, la méthode DAPC montre aussi trois clusters distincts bien différenciés. Cette 

structuration en trois clusters correspond aux plus petites unités totalement disjointes (tous les 

individus d’une popsite appartiennent à un seul cluster) (Figure 13a). Les valeurs de réassignations 

obtenues à partir de l’ADCP donnent pour chacun des trois clusters une valeur de 1 (100% des individus 

ont été réassignés à leur cluster a priori). Les structurations par k = 2, 3 et 4 montrent différents niveaux 

de hiérarchisation, un premier niveau d’organisation pour k= 2. Les popsites du cluster 2 (vert) du 

niveau de hiérarchisation de k = 2 se répartissent ensuite en deux clusters pour k = 3, puis pour k = 4 il 

y a à la fois des popsites et des individus du cluster 1 (bleu) qui se répartissent dans deux nouveaux 

clusters. On constate donc qu’à partir de k = 4, la hiérarchisation des données génétique n’est plus 

seulement liée directement à la géographie, les individus de certaines popsites se répartissant dans 

des clusters distincts. Les trois clusters mis en évidence par la méthode DAPC correspondent donc à 3 

clusters totalement disjoints, identiques aux trois groupes mis en évidence précédemment par l’AFC 

et par le dendrogramme des distances génétique. Les niveaux de hiérarchisations pour k = 2 et k = 3 

identifiés par la méthode DAPC sont cohérant avec la structure observée sur le dendrogramme de 

distances génétiques.  

 

 

 

 

Figure 12. Dendrogramme non raciné des distances génétiques des 36 popsites (1170 individus) génotypés sur 10 locus 

microsatellites, construit à partir d’un arbre de neighbor joining et d’une distance de Nei (1972). Les codes aux 

extrémités des branches correspondent aux popsites, les valeurs sur les nœuds correspondent à celles des bootsrap ≥ 

60. Le code couleur: bleu, vert et rouge des elipses et des popsites correspond aux groupes 1, 2 et 3 identifiés sur l’AFC. 
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Alors que tous les tests réalisés sur l’organisation des données (AFC, dendrogramme des distances 

génétiques, DAPC) concordent pour une structure en 3 entités, STRUCTURE donne un autre résultat : 

les données seraient organisées en deux clusters (Figure 13b). La structuration trouvée par STRUCTURE 

pour k=2 est identique à celle trouvé par la méthode DAPC pour K = 2. En revanche, la méthode 

STRUCTURE ne permet pas d’identifier de structure pour k = 3. De plus, si pour chaque itération de k = 

3 on observe la composition des clusters on constate qu’elle change énormément entre itérations 

(Figure 14).  

Figure 13. a) À gauche, nuage de points de l’analyse discriminante en composante principale (ADPC) dans l’espace 
discriminant 1-2 pour k = 3, obtenu à partir des génotypes microsatellites de 1170 individus pour 10 locus et provenant 
de 36 popsites d’Apistogramma agassizii échantillonnées dans le Loreto (Pérou). Chaque cluster est identifiable par le 
même code couleur utilisé précédemment dans l’AFC (bleu, vert et rouge). Les points représentent les individus et les 
ellipses l’inertie des clusters. À droite, distribution des individus de chaque popsite pour k= 2, 3 et 4. La taille des carrés 
est proportionnelle au nombre d’individus b) Résultats issus du logiciel STRUCTURE, à gauche, nombre de clusters en 
fonction de la valeur du Delta k d’après la formule défine par Evanno et al. (2005). La valeur de chaque Delta k a été 
obtenue à partir de 20 itérations. À droite probabilité d’assignation des 1170 individus pour k = 2 d’après la plus grande 
valeur obtenue pour Delta K. 

 

a) 

b) 
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Il est important de souligner que les auteurs de la méthode DAPC ont observé le même phénomène 

en comparant les deux méthodes : il semblerait que STRUCTURE soit moins performante que DAPC 

pour démêler les niveaux de hiérarchisation des données. La structuration en 3 unités reproductives 

d’après la méthode DAPC a donc été retenue. Ces 3 unités reproductives ont un sens géographique, 

l’unité 1 (en bleu) regroupe 27 popsites, elle a la plus large distribution dans la zone d’étude (Figure 

15), elle s’étend sur la rive gauche de la rivière Marañon et les rives droites de la rivière Ucayali et du 

fleuve Amazone. Les deux autres unités ont des aires de distributions beaucoup plus réduites dans la 

zone échantillonnée. L’une regroupe 7 popsites, elle est distribuée dans les systèmes des rivières 

Ampiyacu et Apayacu (vert), l’autre regroupe 2 popsites, elle est présente dans la rivière Nanay (rouge) 

(Figure 15). Ces 3 unités reproductives sont isolées génétiquement et géographiquement, elles 

correspondent probablement à 3 « espèces génotypiques ». Elles seront appelées par la suite Sp1 

(unité 1), Sp2 (unité 2) et Sp3 (unité 3). Les valeurs de FST entre les trois unités sont comprises entre 

0,26 et 0,40 (Sp1 vs Sp2 : 0,26 ; Sp1 vs Sp3 : 0,31 ; Sp2 vs Sp3 : 0,40).  

 

 

 

 

 

 

 

Figure 14. Exemple de différentes configurations de clusters obtenus entre différentes itérations pour k = 3 avec le 

programme STRUCTURE à partir des génotypes microsatellites de 1170 individus pour 10 locus et provenant de 36 popsites 

d’Apistogramma agassizii échantillonnées dans le Loreto (Pérou). 
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Figure 15 : Carte d'élévation de, a) la zone d’échantillonnage (Loreto (Pérou)) des 36 sites de collecte (popsites), b) la 

zone d’échantillonnage dans la région de Jenaro Herrera et c) la zone d’échantillonnage dans la région de Orán. Le 

cercle en pointillés bleu foncé désigne la zone de connexion entre différents microbassins. Les pointés en blanc 

désignent la zone où l’on rencontre des corps d’eau similaires à des ravines. Les dégradés de gris correspondent aux 

changements d’altitude, les parties claires correspondent aux zones hautes, en foncé aux zones basses. Sp1 en bleu, Sp2 

en vert et Sp3 en rouge. 
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C. I. 3. Différenciation génétique dans Sp1, Sp2 et Sp3 

Les valeurs de l’estimateur θ du FST par paire de popsite à l’intérieur de Sp1 sont comprises entre 0,00 

et 0,36 (Tableau 4). Sur les 351 paires de comparaisons, toutes sont significatives (p-value < 0,01) à 

l’exception de 4 valeurs qui correspondant aux paires de comparaisons entre les popsites JH3, JH4 et 

JH5 et celle entre Na1 et Na2. Les popsites Na1, Na2 d’une part et Na3 d’autre part, sont les plus 

différenciées.  

En ce qui concerne Sp2 (vert), les valeurs de l’estimateur θ du FST par paires de comparaisons sont 

comprises entre 0,00 et 0,33 (Tableau 5). Sur les 21 paires de comparaisons toutes sont significatives 

(p-value < 0,01) excepté entre Or2 et Or5. La popsite Or7 est la plus différenciée à l’intérieur de Sp2.  

Pour Sp3, la valeur du FST entre les deux popsites est significative (p-value < 0,01), elle est de 0,10. 
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Tableau 4. Valeurs par paires de comparaisons de l’estimateur θ du FST de Weir et Cockerham (1984) entre les 27 popsites de Sp1. Les valeurs de FST surlignées en vert sont < 0,05 ; 0,05 ≤ jaune 
<0.15 ; 0.15 ≤ orange <0.25 et bleu ≥0.25. Les valeurs non surlignées ne sont pas significatives, les autres sont toutes significatives (p-value < 0,01). 

  JH3 JH4 JH5 JH7 JH8 JH9 JH10 JH11 JH12 JH13 JH14 JH15 JH16 JH17 JH18 JH19 JH20 Pe9 An Ya2 Ya3 Na1 Na2 Na3 Or8 Or9 

JH2 0,08 0,07 0,08 0,07 0,16 0,14 0,08 0,12 0,22 0,12 0,12 0,15 0,14 0,14 0,14 0,18 0,16 0,19 0,13 0,16 0,11 0,24 0,24 0,21 0,17 0,18 
JH3 ----- 0,00 0,00 0,05 0,11 0,08 0,03 0,06 0,13 0,07 0,11 0,08 0,08 0,06 0,09 0,10 0,12 0,13 0,06 0,07 0,05 0,19 0,18 0,16 0,08 0,09 

JH4 0,00 ----- 0,00 0,05 0,12 0,09 0,03 0,06 0,15 0,08 0,11 0,08 0,09 0,07 0,09 0,11 0,11 0,13 0,07 0,08 0,05 0,19 0,19 0,17 0,10 0,11 

JH5 0,00 0,00 ----- 0,05 0,12 0,10 0,04 0,08 0,14 0,07 0,11 0,08 0,09 0,07 0,10 0,11 0,12 0,13 0,07 0,08 0,05 0,20 0,20 0,18 0,09 0,10 

JH7 0,05 0,05 0,05 ----- 0,18 0,08 0,06 0,09 0,20 0,11 0,15 0,10 0,12 0,10 0,15 0,16 0,17 0,13 0,09 0,12 0,08 0,18 0,17 0,15 0,11 0,13 

JH8 0,11 0,12 0,12 0,18 ----- 0,20 0,14 0,19 0,17 0,13 0,21 0,18 0,18 0,18 0,05 0,19 0,10 0,24 0,20 0,20 0,18 0,32 0,32 0,32 0,21 0,21 

JH9 0,08 0,09 0,10 0,08 0,20 ----- 0,05 0,07 0,22 0,14 0,2 0,13 0,15 0,13 0,17 0,18 0,21 0,17 0,13 0,14 0,13 0,18 0,18 0,18 0,12 0,15 

JH10 0,03 0,03 0,04 0,06 0,14 0,05 ----- 0,05 0,16 0,09 0,13 0,10 0,09 0,09 0,12 0,12 0,14 0,16 0,10 0,12 0,09 0,20 0,20 0,19 0,12 0,13 

JH11 0,06 0,06 0,08 0,09 0,19 0,07 0,05 ----- 0,20 0,12 0,19 0,13 0,12 0,13 0,16 0,15 0,21 0,17 0,11 0,13 0,11 0,21 0,21 0,20 0,15 0,16 

JH12 0,13 0,15 0,14 0,20 0,17 0,22 0,16 0,20 ----- 0,09 0,24 0,18 0,18 0,22 0,16 0,18 0,21 0,31 0,20 0,24 0,21 0,35 0,34 0,36 0,21 0,22 

JH13 0,07 0,08 0,07 0,11 0,13 0,14 0,09 0,12 0,09 ----- 0,16 0,12 0,14 0,13 0,10 0,17 0,13 0,17 0,12 0,15 0,11 0,25 0,25 0,22 0,15 0,15 

JH14 0,11 0,11 0,11 0,15 0,21 0,20 0,13 0,19 0,24 0,16 ----- 0,17 0,13 0,15 0,17 0,16 0,19 0,20 0,14 0,16 0,13 0,30 0,29 0,26 0,18 0,22 

JH15 0,08 0,08 0,08 0,10 0,18 0,13 0,10 0,13 0,18 0,12 0,17 ----- 0,09 0,12 0,13 0,11 0,19 0,20 0,13 0,14 0,11 0,25 0,24 0,23 0,15 0,16 

JH16 0,08 0,09 0,09 0,12 0,18 0,15 0,09 0,12 0,18 0,14 0,13 0,09 ----- 0,15 0,16 0,05 0,19 0,21 0,14 0,16 0,14 0,27 0,26 0,27 0,18 0,19 

JH17 0,06 0,07 0,07 0,10 0,18 0,13 0,09 0,13 0,22 0,13 0,15 0,12 0,15 ----- 0,14 0,18 0,15 0,14 0,10 0,07 0,08 0,24 0,24 0,22 0,12 0,14 

JH18 0,09 0,09 0,10 0,15 0,05 0,17 0,12 0,16 0,16 0,10 0,17 0,13 0,16 0,14 ----- 0,17 0,08 0,19 0,16 0,14 0,13 0,28 0,27 0,27 0,18 0,20 

JH19 0,10 0,11 0,11 0,16 0,19 0,18 0,12 0,15 0,18 0,17 0,16 0,11 0,05 0,18 0,17 ----- 0,22 0,24 0,17 0,18 0,16 0,30 0,29 0,30 0,19 0,20 

JH20 0,12 0,11 0,12 0,17 0,10 0,21 0,14 0,21 0,21 0,13 0,19 0,19 0,19 0,15 0,08 0,22 ----- 0,23 0,18 0,20 0,18 0,35 0,34 0,33 0,23 0,24 

Pe9 0,13 0,13 0,13 0,13 0,24 0,17 0,16 0,17 0,31 0,17 0,20 0,20 0,21 0,14 0,19 0,24 0,23 ----- 0,13 0,15 0,12 0,24 0,23 0,22 0,17 0,19 

An 0,06 0,07 0,07 0,09 0,20 0,13 0,10 0,11 0,20 0,12 0,14 0,13 0,14 0,10 0,16 0,17 0,18 0,13 ----- 0,11 0,08 0,24 0,23 0,20 0,10 0,12 

Ya2 0,07 0,08 0,08 0,12 0,20 0,14 0,12 0,13 0,24 0,15 0,16 0,14 0,16 0,07 0,14 0,18 0,20 0,15 0,11 ----- 0,04 0,28 0,27 0,25 0,10 0,13 

Ya3 0,05 0,05 0,05 0,08 0,18 0,13 0,09 0,11 0,21 0,11 0,13 0,11 0,14 0,08 0,13 0,16 0,18 0,12 0,08 0,04 ----- 0,26 0,25 0,21 0,08 0,10 

Na1 0,19 0,19 0,20 0,18 0,32 0,18 0,20 0,21 0,35 0,25 0,30 0,25 0,27 0,24 0,28 0,30 0,35 0,24 0,24 0,28 0,26 ----- 0,00 0,16 0,24 0,26 

Na2 0,18 0,19 0,20 0,17 0,32 0,18 0,20 0,21 0,34 0,25 0,29 0,24 0,26 0,24 0,27 0,29 0,34 0,23 0,23 0,27 0,25 0,00 ----- 0,15 0,23 0,26 

Na3 0,16 0,17 0,18 0,15 0,32 0,18 0,19 0,20 0,36 0,22 0,26 0,23 0,27 0,22 0,27 0,30 0,33 0,22 0,20 0,25 0,21 0,16 0,15 ----- 0,22 0,25 

Or8 0,08 0,10 0,09 0,11 0,21 0,12 0,12 0,15 0,21 0,15 0,18 0,15 0,18 0,12 0,18 0,19 0,23 0,17 0,10 0,10 0,08 0,24 0,23 0,22 ----- 0,02 

Or9 0,09 0,11 0,10 0,13 0,21 0,15 0,13 0,16 0,22 0,15 0,22 0,16 0,19 0,14 0,20 0,20 0,24 0,19 0,12 0,13 0,10 0,26 0,26 0,25 0,02 ----- 
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Tableau 5. Valeurs par paires de comparaisons de l’estimateur θ du FST de Weir et Cockerham (1984) entre les 7 popsites de 

Sp2. Les valeurs de FST surlignées en vert sont < 0,05 ; 0,05 ≤ jaune <0,15 ; 0,15 ≤ orange <0,25 et bleu ≥0.25. Les valeurs non 

surlignées ne sont pas significatives, les autres sont toutes significatives p-value < 0,01. 

  Pe4 Or1 Or2 Or3 Or4 Or5 Or7 

Pe4 ----- 0,13 0,08 0,12 0,08 0,07 0,33 

Or1 0,13 ----- 0,07 0,11 0,06 0,07 0,23 

Or2 0,08 0,07 ----- 0,05 0,01 0,00 0,27 

Or3 0,12 0,11 0,05 ----- 0,03 0,04 0,28 

Or4 0,08 0,06 0,01 0,03 ----- 0,02 0,21 

Or5 0,07 0,07 0,00 0,04 0,02 ----- 0,26 
 

Après les premières analyses réalisées sur les génotypages, nous avons appris par un pêcheur de 

poissons ornementaux que la popsite Pe9 (Sp1) avait pour origine une introduction d’individus dans la 

zone de distribution de Sp2 (Figure 15), introduction confirmée par Römer (pers. com.), nous avons 

donc retiré cette popsite des prochaines analyses afin de ne pas « brouiller » l’information relative à 

l’évolution des Apistogramma agassizii dans la région.  

C. I. 4. Polymorphisme des séquences COI et Cytb concaténées de Sp1, Sp2 et Sp3 

Sur les 35 popsites, aucune séquence (COI et Cytb) n’a pu être obtenue pour les individus de la popsite 

« An » de Sp1. Il s’agit de la seule popsite qui n’a pas été échantillonnée pendant la thèse, elle a été 

échantillonnée en 2008 par Carlos Santillan et Antonia Vela Díaz, et a été probablement mal conservée 

dans la collection. 

Considérés séparément, la longueur de chaque fragment est de 924 pb (paires de bases) pour le COI 

et 714 pb pour le Cytb. Le nombre de sites nucléotidiques variables pour le COI est de 22 (15 haplotypes 

sur 63 séquences) pour Sp1, 5 sites (5 haplotypes sur 22 séquences) pour Sp2 et 3 sites (4 haplotypes 

sur 19 séquences) pour Sp3. Le nombre de sites variables pour le Cyt b est de 27 (14 haplotypes sur 64 

séquences) pour Sp1, 13 sites (11 haplotypes sur 22 séquences) pour Sp2 et 2 sites (3 haplotypes sur 

20 séquences) pour Sp3.  

Au total, 104 séquences concaténées d’une longueur de 1638 pb ont été obtenues. Sur les 63 

séquences analysées pour Sp1, on observe 23 haplotypes (Hd(σ)= 0,868 ± 0,035, π(σ)= 0,005 ± 7,3x10-

4 ), pour Sp2 il y a 22 séquences correspondant à 15 haplotypes (Hd(σ)= 0,948 ± 0,030, π(σ)= 0,002 ± 

1,9x10-4) et pour Sp3 il y a 19 séquences correspondant à 6 haplotypes (Hd(σ)= 0,766 ± 0,072, π(σ)= 

0,001 ± 1,4x10-4) (Tableau 6). Avec une valeur moyenne de différenciation nucléotidique par paires de 

séquences (K) de 8,424, Sp1 est l’unité la plus différenciée (Sp2, K= 3,052 et Sp3, K=1,193). 
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Tableau 6. Polymorphisme des séquences concaténées (COI + Cytb) pour Sp1, Sp2 et Sp3 dans Apistogramma cf. agassizii. 

  Sp1 Sp2 Sp3 

Nombre de séquences (N) 63 22 19 

Nombre d’haplotypes (H) 23 15 6 

Nombre total de sites 1638 1638 1638 

Nombre total de sites polymorphes 49 18 5 

Diversité haplotypique (Hd) ± SD(Hd) 0,868 ± 0,035 0,948 ± 0,030 0,766 ± 0,072 
Diversité nucléotidique (π) ± SD(π) 0,005 ± 7,3x10-4 0,002 ± 1,9x10-4 0,001 ± 1,4x10-4 

Différenciation nucléotidique 
moyenne par paire de séquences (K) 

8,424 3,052 1,193 

 

C. I. 5. Relations phylogénétiques entre Sp1, Sp2 et Sp3 

L’arbre de maximum de vraisemblance a été construit à partir des haplotypes et raciné avec deux 

groupes externes A. eremnopyge et A. bitaeniata (Figure 16). Il est construit en utilisant le meilleur 

modèle évolutif sélectionné selon le critère d’Akaike corrigé (AICc) de Burnham et Anderson (2004), 

TN93+G (Log likelihood = -3223,99 ; paramètre gamma = 0,4314 (5 catégories +G), ratio 

transition/transversion = 7,2864).  

Les trois « espèces » (Sp1, Sp2 et Sp3) mises en évidence par la méthode DAPC selon leurs génotypes, 

correspondent aussi à trois clades monophylétiques (Figure 16). Chacun des trois clades est soutenu 

par une valeur de bootstrap de 100. D’après la topologie de l’arbre, la lignée ayant formée Sp1 serait 

sœur de la lignée constituée par les clades Sp2 et Sp3. Les trois « espèces » auraient commencé à 

diverger de leur ancêtre commun le plus récent (MRCA) il y a entre 1,83 Ma (Datation Fossile des 

Cichlidés, DFC) et 5,31 Ma (Datation selon la Fragmentation du Gondwana, DFG). Les « espèces » Sp2 

et Sp3 auraient commencé à diverger de leur MRCA il y a 1,50 Ma (DFC) et 4,34 (DFG). L’espèce Sp1 

est composée de deux haplotypes basaux et de trois clades. L’haplotype le plus basal (Hap. 23), 

correspondrait exclusivement aux popsites Na1, 2 et 3 de la région de la rivière Marañon (Figure 15). 

Cet haplotype aurait commencé à diverger du MRCA avec les autres haplotypes de Sp1 il y a entre 0,79 

(DFC) et 2,28 Ma (DFG). Puis l’haplotype 22, qui semble être spécifique aux haplotypes des popsites 

Or8 et Or9 (Figure 15), aurait commencé à diverger du MRCA avec les trois clades de Sp1 il y a entre 

0,79 (DFC) et 2,28 Ma (DFG). Les trois clades de Sp1 auraient commencé à diverger de leur MRCA il y 

a entre 0,26 Ma (DFC) et 0,74 Ma (DFG). 

Mise en évidence d’au moins trois « espèces » dans Apistogramma agassizii 

Les analyses mitochondriales et nucléaires mettent en évidence 3 unités évolutives isolées 

génétiquement selon au moins deux concepts de l’espèce : 1) regroupement des individus en un 

cluster génotypique, 2) monophylétisme, et unité reproductive qui pourrait être le résultat d’un 

isolement à la reproduction.  
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Figure 16. Arbre du maximum de vraisemblance des séquences concaténées du COI et du Cyt b (1638 pb) de 44 

haplotypes provenant de 63 individus de Sp1, 22 individus de Sp2 et 19 de Sp3 raciné avec deux groupes externes A. 

eremnopyge et A. bitaeniata en utilisant le modèle TN93+G (Log likelihood =-3223,99 ). Le code couleur utilisé est le 

même que sur les figures précédentes. Les valeurs en gras au dessus des nœuds correspondent aux dates de divergences 

obtenues d’après les calibrations issues de Genner et al. (2007), la valeur à gauche considère l’origine des cichlidés 

antérieure à la fragmentation du Gondwana et celle de droite considère une calibration fossile des cichlidés. 
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C. I. 6. Variation de couleur entre Sp1, Sp2 et Sp3 

Ces 3 unités évolutives ont des aires de distributions différentes et semblent, a posteriori de leur 

identification génétique, se distinguer par des critères morphoméristiques variables mais 

reproductibles, notamment les patrons de coloration de leur nageoire caudale (Figure 17). En effet, 

les mâles de Sp1 ont une bande bleue (blanche sur l'image) en forme de "V" entre deux bandes foncées 

relativement larges (distales et proximales) sur la partie submarginale de la caudale. Par effet de 

contraste la bande bleue est particulièrement visible chez les morphotypes « jaune-orangé ».  

Pour Sp2, la bande bleue en forme de « V » est généralement plus irrégulière chez les individus bleus 

par rapport à Sp1 et elle est même souvent absente chez le morphotype « jaune-orangé ». Tous les 

mâles bleus ont des motifs bleus « en dentelle » très bien définis sur la partie centrale et proximale de 

la nageoire caudale qui ont tendance à se confondre avec la bande bleue en forme de « V ». Les 

individus de Sp2 ne présentent qu'une seule bande sombre sur la partie distale de la nageoire caudale. 

Ces motifs bleus sont généralement absents ou tachetés pour le morphotype « jaunes-orangé ».  

Dans Sp3, pour le morphotype « bleu », la bande bleue en forme de "V" semble toujours être présente, 

elle est mince, droite et se trouve généralement entre deux bandes sombres et minces (distale et 

proximale). Alors que pour le morphotype « jaune », la bande bleue peut être absente et la bande 

sombre proximale est toujours absente. Pour le morphotype « bleu » les motifs bleus de la partie 

centrale et proximale de la caudale sont diffus et ont tendance à suivre les rayons de la nageoire alors 

que pour le morphotype « jaunes-orangé », la couleur jaune-orangée est unie. 

 

 

 

 

Morphotype « bleu » Morphotype « jaune-orangé » 

Figure 17. Photos de nageoires caudales de morphotypes « bleu » et « jaune-orangé » d'Apistogramma agassizii de Sp1, 

Sp2 et Sp3. Le code couleur utilisé pour les encadrés est le même que celui utilisé dans toutes les autres figures : bleu 

pour Sp1, vert pour Sp2 et rouge pour Sp3. La dernière image du morphotype "bleu" de Sp2 est celle d’un individu de la 

rivière Ampiyacu identifié par Koslowski (2002). Ces phénotypes spécifiques ont été identifiés a posteriori pour chacune 

des 3 espèces. L’échelle est les conditions dans lesquelles ont été prises les photographies sont les mêmes sur toutes les 

photos à part pour celle de Koslowski (2002) 
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C. II. LA VARIATION GENETIQUE A L’ECHELLE DES MICROBASSINS : mise en évidence 

de populations ou de proto espèces (espèces potentielles) 

C. II. 1 Variation génétique à l’échelle des microbassins et des ruisseaux : mise en 

évidence de populations ou d’espèces dans Apistogramma Sp1 

 

a) Choix de la méthode de « clustering » 

La structuration génétique des 889 individus de Sp1 (26 popsites (sans Pe9)), s’est révélée 

particulièrement complexe. Les deux méthodes, DAPC et STRUCTURE, ont donné des résultats 

contrastés suite à la recherche de clusters. Dans un premier temps, en considérant l’ensemble des 

données. Pour DAPC, les valeurs du BIC les plus basses correspondent à des valeurs de k entre 16 et 

18 selon les itérations (Figure 18 a).  

Figure 18. Recherche du nombre de clusters génétiques pour l’ensemble des données de Sp1 (889 individus, 10 locus 

microsatellites) a) avec DAPC, méthode de k-mean selon le critère d’inférence bayésien (BIC). b) avec STRUCTURE, mesure 

de la variation du delta k et c) histogramme des probabilités d’assignations des individus pour k = 22 (STRUCTURE). 

a) 

b) 

c) 

K = 16 K = 18 
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Le fait que la valeur du BIC la plus basse ne corresponde pas à un changement net de pente de la 

courbe du BIC et que la valeur de k entre itérations soit volatile ne permet pas de statuer sur le nombre 

de cluster le plus adéquat. D’après les auteurs de la méthode (Jombart et al., 2010), ce type de résultats 

témoigne d’une hiérarchisation complexe des données. Pour la méthode structure, plusieurs sauts du 

delta k (calculé selon Evanno et al., 2005) sont identifiables en particulier deux, un pour k = 6 et k = 22 

(Figure 18b). Lorsque l’on observe l’histogramme des assignations des individus pour k=22 qui 

correspond au saut le plus grand, les données semblent être structurées; cependant la courbe du Delta 

k ne nous permet pas de statuer sur un nombre fiable de clusters (Figure 18c). Toutefois, le 

dendrogramme des distances génétiques entre popsites, montre que les popsites s’organisent 

principalement par microbassins nommés de A à K (Figure 19 et 20). Le niveau microbassin semble 

donc correspondre à un niveau de hiérarchisation ayant une réalité biologique. Dans un deuxième 

temps, pour rechercher des unités panmictiques, les individus ont été regroupés par microbassin afin 

de rechercher les clusters à l’intérieur de chaque microbassin. Avant l’analyse de « clustering », sur les 

11 microbassins (A à K) pour 6 bassins la panmixie ne pouvait pas être rejeté selon l’estimateur du Fis 

et 5 présentaient un écart significatif (Fis : B = 0,032* ; C = 0,059*, D = 0,116*, E = 0,116*, G = 0,078*), 

tous localisés dans la région de Jenaro Herrera. Les clusters génétiques les mieux différenciés et au 

plus proche de la panmixie ont donc été recherchés à l’intérieur de chacun de ces 5 microbassins en 

utilisant les deux méthodes de « clustering », DAPC et STRUCTURE. 

 

Figure 19 : Dendrogramme non raciné des distances génétiques des 26 popsites (889 individus) de Sp1 génotypés sur 10 

locus microsatellites, construit à partir d’un arbre de neighbor joining et d’une distance de Nei (1972). Seules les valeurs 

de nœuds > à 50 sont indiquées. Les codes en bout de branches correspondent aux popsites et les enveloppes avec les 

lettres aux micros bassins de la figure 20. 
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Figure 20 :a) distribution des micros bassins, nommés de A à K, où « l’espèce » Sp1 est présente dans la zone d’étude. 

Les valeurs de richesses alléliques (RA) sont présentées pour les micros bassins A, B, H et I. b) zoom sur la région de 

Jenaro Herrera. Les dégradés de gris correspondent aux changements d’altitude, les parties claires correspondent aux 

zones hautes, en foncées aux zones basses.Pour chaque ruisseau un seul popsite a été échantillonné, à l’exception des 

3 popsites JH3, 4 et 5 pour un même ruisseau. 

Pérou 

a) 

b) 
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Recherche des clusters par DAPC et STRUCTURE à l’intérieur des microbassins 

Cinq analyses DAPC ont été réalisées (une pour chacun des microbassins) en tenant compte du nombre 

de clusters mis en évidence par la méthode de k-mean (Figure 21). Pour le microbassin B deux clusters 

ont été identifiés, les courbes de densités des clusters 1 (B1) et 2 (B2) se chevauchent partiellement 

(Figure 22). Les valeurs de réassignations à chacun des clusters définis a priori sont de 0,97 pour B1 et 

de 0,98 pour B2.  

Pour le microbassin C quatre clusters ont été identifiés (Figure 22). Sur le plan factoriel des axes 1 et 

2, l’ellipse du cluster 4 (C4) chevauche partiellement celles des clusters 2 (C2) et 3 (C3). Sur le plan 

factoriel des axes 2 et 3, l’ellipse de C3 chevauche partiellement celles de C1 et C2. Les valeurs de 

réassignations pour chacun de ces quatre clusters sont de 1,00 pour C1, de 0,97 pour C2, 1,00 pour C3 

et de 0,97 pour le C4.  

Pour le microbassin D cinq clusters ont été identifiés (Figure 22), sur le plan factoriel des axes 1 et 2, 

l’ellipse du cluster 1 (D1) chevauche partiellement celles des clusters 2 (D2) et 3 (D3). Sur le plan 

factoriel des axes 2 et 3, d’un côté l’ellipse de D3 chevauche partiellement celles de D1 et D2, de l’autre, 

les ellipses du cluster 4 (D4) et du cluster 5 (D5) se chevauchent. Les valeurs de réassignations pour 

Figure 21. Valeurs du BIC pour chacun des microsbassins analysés avec la méthode DAPC. 
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chacun de ces cinq clusters sont de 1,00 pour D1, 1,00 pour D2, 1,00 pour D3, 0,95 pour D4 et 0,96 

pour D5.  

Pour le microbassin E (Figure 23), sur le plan factoriel des axes 1 et 2, l’ellipse du cluster 1 (E1) 

chevauche partiellement celles des clusters 4 (E4) et 3 (E3). Sur le plan factoriel des axes 2 et 3, l’ellipse 

d’E3 chevauche partiellement celles de E1 et E4. Les valeurs de réassignations pour chacun de ces 

quatre clusters sont de 0,95 pour E1, 0,96 pour E2, 0,97 pour E3 et 0,90 pour E4.  

 

Figure 22. Analyse discriminante en composante principale (ADCP) à partir de la méthode DAPC sur les génotypes des 

individus provenant de chacun des microbassins (B pour k = 2, C pour k = 4, D pour k = 5) présentant un écart à la panmixie 

dans « l’espèce » Sp1. Chaque cluster est identifié par un code couleur et une ellipse d’inertie (les points correspondent 

aux individus). 
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Enfin, pour le microbassin G trois clusters ont été identifiés (Figure 23), sur le plan factoriel des axes 1 

et 2, aucune des trois ellipses ne se chevauchent. Les valeurs de réassignations pour chacun des trois 

clusters sont de 1,00 pour le cluster 1 (G1), 0,97 pour le cluster 2 (G2) et de 0,94 pour le cluster 3 (G3).  

Au total, sur les 18 clusters identifiés par la méthode DAPC, 16 ont des valeurs de réassignations au 

cluster définis a priori compris entre 95% et 100% et deux ont des valeurs comprises entre 90% et 95%. 

Au regard de ces valeurs de réassignations, nous pouvons considérer que les clusters définis a priori 

par la méthode de K-mean représentent une bonne estimation de la structure génétique à l’intérieur 

des microbassins. 

Sur le même jeu de données, les deux méthodes (DAPC et STRUCTURE) identifient dans les 

microbassins C, D, E et G de la structuration génétique mais n’indiquent pas le même nombre de 

clusters par microbassin (Figure 24). Pour le microbassin B, malgré un léger saut du Delta k pour k = 3 

aucune structuration n’est trouvée par STRUCTURE, les histogrammes (k = 3 mais aussi k= 2) 

présentent des profils caractéristiques « en drapeaux » témoignant d’une absence de structure 

génétique. Pour les microbassins C, D, E et G, STRUCTURE identifie deux clusters dans chacun d’eux.  

Parmi les 18 clusters identifiés par la méthode DAPC, seul 4 clusters présentent des écarts significatifs 

à la panmixie (C1 = -0,066* ; G3 = 0,097* ; E4 = -0,093* ; E2 = 0,143*), alors que sur les 9 clusters 

identifiés par la méthode STRUCTURE, 7 présentent des écarts à la panmixie (Tableau 7). 

 

Figure 23. Analyse discriminante en composante principale (ADCP) à partir de la méthode DAPC sur les génotypes des 

individus provenant des microbassins (E pour k = 4 et G pour k = 3) présentant un écart à la panmixie dans « l’espèce » 

Sp1. Chaque cluster est identifié par un code couleur et une ellipse d’inertie (les points correspondent aux individus). 
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Figure 24. Avec le programme STRUCTURE : à gauche et de haut en bas, mesure de la variation du delta k en fonction du 

nombre de clusters (k) pour les microbassins B, C, D, E et G et à droite les histogrammes des probabilités des assignations des 

individus de chacun des microbassins pour le cluster le plus probable à l’exception du microbassin B où les histogrammes « en 

drapeau » des probabilités d’assignations sont présentés pour k= 2 et k =3. 
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La méthode DAPC se révèle être plus performante que STRUCTURE pour trouver la plus grande 

proportion de clusters pour lesquels on ne rejette pas la panmixie. Comme nous l’avions vu 

précédemment, la méthode STRUCTURE est beaucoup moins performante que DAPC pour démêler les 

différents niveaux de hiérarchisation de nos données. En effet, si avec le logiciel STRUCTURE on réalise 

une nouvelle analyse mais cette fois-ci en ne considérant que les individus ayant une valeur 

d’assignation supérieure à 0,50 au cluster vert identifié pour le microbassin D (Figure 24), la méthode 

STRUCTURE identifie dans ce cluster trois nouveaux clusters (Figure 25).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Microbassin 
 

  B C D E G   
N 123 137 177 124 77   
  0,032 0,059 0,116 0,116 0,078   

DAPC (BIC) 

N 65 32 34 38 30   
Cluster1 -0,006 -0,066 -0,049 0,050 -0,003   
N 58 35 39 27 29   
Cluster2 0,016 0,021 0,050 0,143 -0,033   
N -- 36 36 30 18   
Cluster3 ----- 0,001 0,011 -0,012 0,097   
N -- 34 43 29 --   
Cluster4 ----- 0,033 0,028 -0,093 -----   
N -- -- 25 -- -- Total 
Cluster5 ----- ----- 0,002 ----- ----- 4/18 

Structure 
N 123 80 69 28 32   
Cluster1 0,032 0,011 0,067 0,052 -0,024   
N   57 108 96 45 Total 
Cluster2 ----- 0,067 0,075 0,138 0,090 7/9 

Tableau 7. Nombre de clusters identifiés par la méthode DAPC et STRUCTURE pour les microbassins B, C, D, E et G. Les 

valeurs de l’estimateur de Fis sont présentées pour chaque cluster. Les valeurs surlignées en Jaune présentent un écart 

significatif à la panmixie p-value < 0,05. 
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Ces résultats montrent que la méthode DAPC est dans notre cas plus performante que STRUCTURE 

pour trouver (1) les différents niveaux de hiérarchisation des données et (2) la plus grande proportion 

de clusters où l’on ne peut pas rejeter la panmixie. Nous avons donc considéré que la méthode par 

DAPC était la meilleure des deux. 

 

Variabilité génétique dans les clusters 

Les données ont donc été réorganisées selon les clusters mis en évidence par la méthode DAPC. Au 

total, l’espèce Sp1 est constituée d’au moins 24 clusters, 18 identifiés à partir de la méthode DAPC et 

6 qui correspondent aux 6 microbassins (A, F, H, I, J, K) pour lesquels la panmixie n’avait pas été rejetée 

au préalable. Les effectifs des 24 clusters sont compris entre 65 individus pour B1 et 18 pour G3 

(Tableau 8). La richesse allélique est comprise entre 10,37 pour le cluster A et 3,31 pour le cluster K 

(Tableau 9).  

 

 

Figure 25. Identification d’une seconde structuration génétique avec le programme STRUCTURE en réalisant une nouvelle 

analyse sur les individus ayant une probabilité d’assignation > 0,50 au cluster vert du microbassin D identifié dans la figure 

24. 
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Tableau 8: Distribution des individus de chacune des popsites de Sp1 dans les 24 clusters identifiés. N = effectif.  

Clusters Popsites 

  JH
2

 

JH
3

 

JH
4

 

JH
5

 

JH
7

 

JH
8

 

JH
9

 

JH
1

0
 

JH
1

1
 

JH
1

2
 

JH
1

3
 

JH
1

4
 

JH
1

5
 

JH
1

6
 

JH
1

7
 

JH
1

8
 

JH
1

9
 

JH
2

0
 

A
n

 

Ya
2

 

Ya
3

 

N
a1

 

N
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N
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O
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O
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N 

A - - - - - - - - - - - - - - - - - - 35 - - - - - - - 35 

B1 - 24 23 18 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 65 

B2 - 24 16 18 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 58 

C1 - - - - - - 26 3 3 - - - - - - - - - - - - - - - - - 32 

C2 - - - - - - 5 6 24 - - - - - - - - - - - - - - - - - 35 

C3 - - - - - - 36 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 36 

C4 - - - - - - 10 21 3 - - - - - - - - - - - - - - - - - 34 

D1 - - - - - 8 - - - - 3 - - - - 23 - - - - - - - - - - 34 

D2 - - - - - 2 - - - - 1 - - - - 4 - 32 - - - - - - - - 39 

D3 - - - - - 18 - - - - 1 - - - - 13 - 4 - - - - - - - - 36 

D4 - - - - - 2 - - - - 38 - - - - - - 3 - - - - - - - - 43 

D5 - - - - - - - - - 16 9 - - - - - - - - - - - - - - - 25 

E1 - - - - - - - - - - - - 3 25 - - 10 - - - - - - - - - 38 

E2 - - - - - - - - - - - 27 - - - - - - - - - - - - - - 27 

E3 - - - - - - - - - - - 1 23 3 - - 3 - - - - - - - - - 30 

E4 - - - - - - - - - - - - - 4 - - 25 - - - - - - - - - 29 

F - - - - - - - - - - - - - - 39 - - - - - - - - - - - 39 

G1 5 - - - 25 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 30 

G2 27 - - - 2 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 29 

G3 16 - - - 2 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 18 

H - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 23 24 - - - - - 47 

I - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 30 30 60 

J - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 24 24 - - - 48 

K - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 22 - - 22 

N 48 48 39 36 29 30 77 30 30 16 52 28 26 32 39 40 38 39 35 23 24 24 24 22 30 30 889 
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Tableau 9: Indices de diversité génétique dans Sp1 pour chacun des clusters. N = effectif; TNA = nombre total d’allèles; NMA 

= nombre moyen d’allèles; RA = richesse allélique; NAP = nombre d’allèles privés; Hobs. = hétérozygotie observée; Hexp. = 

hétérozygotie attendue, Hn.b. = hétérozygotie attendue sans biais; FIS= écarts à la panmixie (* = p-value<0,050).  

Différenciation génétique entre clusters et microbassins 

Les valeurs de différenciations évaluées par l’estimateur du FST par paires de clusters (Tableau 10) sont 

toutes significatives (p-value < 0.01), elles sont comprises entre 0,04 et 0,37, avec une valeur moyenne 

de différenciation entre clusters de 0,16 ± 0,06 (σ). Les clusters des microbassins J et K sont les plus 

différenciées à l’intérieur de Sp1, ces deux microbassins sont localisés sur la rive gauche du rio 

Marañon (Figure 15).  

 

 

    Diversité allélique   Diversité génétique 

Cluster N NTA  NMA RA NAP   H exp. H n.b. H obs. FIS 
A 35 138 13,8 10,37 20   0,754 0,765 0,762 0,003 
B1 65 151 15,1 9,79 6   0,725 0,730 0,734 -0,006 
B2 58 157 15,7 10,16 6   0,737 0,744 0,732 0,016 
C1 32 80 8,0 7,05 0   0,688 0,698 0,744 -0,066* 
C2 35 76 7,6 6,50 0   0,642 0,652 0,638 0,021 
C3 36 67 6,7 5,97 0   0,592 0,600 0,600 0,001 
C4 34 87 8,7 7,40 1   0,676 0,687 0,664 0,033 
D1 34 56 5,6 4,91 1   0,591 0,600 0,629 -0,049 
D2 39 57 5,7 4,78 3   0,522 0,529 0,503 0,050 
D3 36 57 5,7 4,89 0   0,584 0,592 0,586 0,011 
D4 43 77 7,7 6,13 1   0,679 0,687 0,667 0,028 
D5 25 59 5,9 5,46 0   0,581 0,593 0,592 0,002 
E1 38 65 6,5 5,69 0   0,619 0,627 0,596 0,050 
E2 27 48 4,8 4,61 0   0,609 0,621 0,533 0,143* 
E3 30 70 7,0 6,16 0   0,677 0,688 0,697 -0,012 
E4 29 54 5,4 4,91 0   0,584 0,594 0,649 -0,093* 
F 39 88 8,8 7,09 3   0,686 0,695 0,690 0,007 
G1 30 92 9,2 7,66 4   0,630 0,641 0,643 -0,003 
G2 29 67 6,7 5,87 0   0,608 0,618 0,638 -0,033 
G3 18 65 6,5 6,50 1   0,591 0,608 0,550 0,097* 
H 47 113 11,3 8,61 4   0,725 0,733 0,732 0,001 
I 60 125 12,5 8,43 19   0,721 0,727 0,701 0,036 
J 48 60 6,0 4,58 2   0,396 0,400 0,417 -0,043 
K 22 34 3,4 3,31 0   0,425 0,435 0,436 -0,004 
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Tableau 10. Valeurs des FST par paires entre les 24 clusters identifiés pour Sp1 selon l’estimateur de Weir et Cockerham (1984). Les valeurs en vert <0,05 ; 0,05 ≤ jaune<0,15 ; 0,15≤Orange<0,25 

et bleu ≥0,25. Toutes les valeurs sont significatives p-value < 0,01. 

 

 

N 35 65 58 32 35 36 34 34 39 36 43 25 38 27 30 29 39 30 29 18 47 60 48 22 
FST A B1 B2 C1 C2 C3 C4 D1 D2 D3 D4 D5 E1 E2 E3 E4 F G1 G2 G3 H I J K 
A ---- 0,07 0,09 0,13 0,12 0,16 0,10 0,15 0,19 0,21 0,12 0,19 0,15 0,14 0,12 0,19 0,10 0,10 0,12 0,17 0,09 0,11 0,26 0,20 
B1 0,07 ---- 0,05 0,13 0,11 0,16 0,07 0,11 0,11 0,13 0,10 0,17 0,11 0,11 0,10 0,14 0,08 0,08 0,08 0,12 0,07 0,13 0,24 0,20 
B2 0,09 0,05 ---- 0,08 0,06 0,10 0,04 0,09 0,17 0,13 0,06 0,11 0,10 0,15 0,06 0,13 0,08 0,05 0,11 0,13 0,07 0,07 0,18 0,15 
C1 0,13 0,13 0,08 ---- 0,08 0,08 0,08 0,19 0,24 0,24 0,14 0,23 0,18 0,22 0,14 0,21 0,13 0,10 0,14 0,21 0,12 0,13 0,27 0,23 
C2 0,12 0,11 0,06 0,08 ---- 0,10 0,07 0,14 0,23 0,22 0,12 0,20 0,13 0,20 0,13 0,20 0,14 0,10 0,11 0,17 0,12 0,16 0,23 0,20 
C3 0,16 0,16 0,10 0,08 0,10 ---- 0,07 0,18 0,26 0,25 0,17 0,23 0,19 0,23 0,15 0,22 0,17 0,11 0,18 0,21 0,16 0,16 0,21 0,21 
C4 0,10 0,07 0,04 0,08 0,07 0,07 ---- 0,11 0,16 0,15 0,09 0,15 0,10 0,13 0,09 0,14 0,09 0,07 0,10 0,11 0,10 0,12 0,19 0,18 
D1 0,15 0,11 0,09 0,19 0,14 0,18 0,11 ---- 0,11 0,09 0,10 0,16 0,16 0,18 0,11 0,20 0,14 0,14 0,15 0,15 0,13 0,19 0,27 0,25 
D2 0,19 0,11 0,17 0,24 0,23 0,26 0,16 0,11 ---- 0,12 0,15 0,22 0,22 0,20 0,19 0,25 0,17 0,19 0,18 0,20 0,19 0,25 0,37 0,34 
D3 0,21 0,13 0,13 0,24 0,22 0,25 0,15 0,09 0,12 ---- 0,13 0,15 0,20 0,21 0,16 0,20 0,18 0,21 0,22 0,17 0,17 0,19 0,35 0,34 
D4 0,12 0,10 0,06 0,14 0,12 0,17 0,09 0,10 0,15 0,13 ---- 0,08 0,15 0,18 0,11 0,20 0,13 0,11 0,14 0,16 0,12 0,14 0,28 0,23 
D5 0,19 0,17 0,11 0,23 0,20 0,23 0,15 0,16 0,22 0,15 0,08 ---- 0,18 0,23 0,15 0,21 0,20 0,20 0,24 0,19 0,20 0,20 0,33 0,32 
E1 0,15 0,11 0,10 0,18 0,13 0,19 0,10 0,16 0,22 0,20 0,15 0,18 ---- 0,14 0,09 0,07 0,16 0,13 0,17 0,16 0,15 0,19 0,29 0,27 
E2 0,14 0,11 0,15 0,22 0,20 0,23 0,13 0,18 0,20 0,21 0,18 0,23 0,14 ---- 0,16 0,19 0,15 0,17 0,14 0,13 0,14 0,20 0,32 0,27 
E3 0,12 0,10 0,06 0,14 0,13 0,15 0,09 0,11 0,19 0,16 0,11 0,15 0,09 0,16 ---- 0,12 0,10 0,09 0,15 0,16 0,10 0,13 0,25 0,22 
E4 0,19 0,14 0,13 0,21 0,20 0,22 0,14 0,20 0,25 0,20 0,20 0,21 0,07 0,19 0,12 ---- 0,19 0,20 0,24 0,19 0,17 0,20 0,34 0,33 
F 0,10 0,08 0,08 0,13 0,14 0,17 0,09 0,14 0,17 0,18 0,13 0,20 0,16 0,15 0,10 0,19 ---- 0,11 0,14 0,20 0,07 0,12 0,26 0,22 
G1 0,10 0,08 0,05 0,10 0,10 0,11 0,07 0,14 0,19 0,21 0,11 0,20 0,13 0,17 0,09 0,20 0,11 ---- 0,09 0,14 0,10 0,11 0,19 0,16 
G2 0,12 0,08 0,11 0,14 0,11 0,18 0,10 0,15 0,18 0,22 0,14 0,24 0,17 0,14 0,15 0,24 0,14 0,09 ---- 0,09 0,12 0,18 0,28 0,23 
G3 0,17 0,12 0,13 0,21 0,17 0,21 0,11 0,15 0,20 0,17 0,16 0,19 0,16 0,13 0,16 0,19 0,20 0,14 0,09 ---- 0,17 0,19 0,32 0,29 
H 0,09 0,07 0,07 0,12 0,12 0,16 0,10 0,13 0,19 0,17 0,12 0,20 0,15 0,14 0,10 0,17 0,07 0,10 0,12 0,17 ---- 0,09 0,26 0,21 
I 0,11 0,13 0,07 0,13 0,16 0,16 0,12 0,19 0,25 0,19 0,14 0,20 0,19 0,20 0,13 0,20 0,12 0,11 0,18 0,19 0,09 ---- 0,24 0,22 
J 0,26 0,24 0,18 0,27 0,23 0,21 0,19 0,27 0,37 0,35 0,28 0,33 0,29 0,32 0,25 0,34 0,26 0,19 0,28 0,32 0,26 0,24 ---- 0,16 
K 0,20 0,20 0,15 0,23 0,20 0,21 0,18 0,25 0,34 0,34 0,23 0,32 0,27 0,27 0,22 0,33 0,22 0,16 0,23 0,29 0,21 0,22 0,16 ---- 
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Les valeurs moyennes de FST entre microbassins sont soit plus importantes, soit du même ordre de 

grandeur que les valeurs de FST à l’intérieur des microbassins (Tableau 11). Cependant, certaines 

valeurs par paires de clusters à l’intérieur d’un même microbassin sont plus importantes que d’autres 

entre micro bassins. Il existe donc à l’intérieur des micros bassins C, D, E et G une forte différenciation 

génétique entre clusters parfois de même amplitude que celle entre microbassins. 

 

À l’intérieur de ces microbassins à l’échelle du ruisseau forestier, les clusters ont une distribution 

marquée par ruisseau (Figure 26) et le dendrogramme des distances génétiques entre clusters est très 

similaire à celui obtenu à partir des popsites (Figure 27 vs Figure 19), avec les clusters formant des 

ensembles qui correspondent à leur microbassin d’origine. Cela confirme donc que pour Sp1 le niveau 

microbassin correspond à un niveau de hiérarchisation de l’information génétique.  

À l’intérieur de ces microbassins, en sympatrie, cohabitent différentes unités génétiques qui 

s’organisent dans les ruisseaux. Lorsque l’on considère l’ensemble des clusters de Sp1 aucune relation 

n’a été trouvée entre la matrice des distances de Rousset (1997) par paire de clusters et leurs distances 

géographiques (p-value = 0,150). L’absence d’isolement pas la distance pourrait indiquer la présence 

d’unités évolutives indépendante dont les processus de divergences soient par exemple liés à la 

sélection. Toutefois, si l’on considère uniquement les clusters présents dans les quatre microbassins 

les plus importants par leur superficie (A = 893 km², B = 485 km², H = 754 km², I = 360 km², alors que 

les autres < 100 km²) et a priori avec la plus forte démographie en A. agassizii, on observe alors une 

relation entre distance génétique et géographique (p-value = 0,016 ; Annexe 8). Par ailleurs, il est 

important de noter qu’il existe entre ces 4 microbassins un gradient de richesse allélique en fonction 

de la distance géographique qui diminue de l’amont (clusters A) vers l’aval (cluster I) (r = 0,89) (Figure 

20). Les clusters A et I sont localisé aux extrêmes de l’aire de distribution connue de Sp1, pourtant, la 

valeur de FST entre ces deux clusters est de seulement 0,11, ce qui est plutôt faible en comparaison des 

FST entre les autres paires de microbassins de Sp1. 

  Microbassins Valeurs moyennes dans les microbassins 

  A B C D E F G H I J K moy, σ min. max. 

A ---- 0,08 0,13 0,17 0,15 0,10 0,13 0,09 0,11 0,26 0,20 ---- ---- ---- ---- 
B 0,01 ---- 0,09 0,12 0,11 0,08 0,10 0,07 0,10 0,21 0,17 0,05 ---- ---- ---- 
C 0,02 0,03 ---- 0,19 0,17 0,13 0,14 0,12 0,14 0,22 0,21 0,08 0,01 0,07 0,08 
D 0,04 0,03 0,05 ---- 0,18 0,16 0,18 0,16 0,19 0,32 0,30 0,13 0,05 0,08 0,22 
E 0,03 0,03 0,05 0,04 ---- 0,15 0,16 0,14 0,18 0,30 0,27 0,13 0,03 0,09 0,19 
F ---- 0,00 0,03 0,03 0,04 ---- 0,15 0,07 0,12 0,26 0,22 ---- ---- ---- ---- 
G 0,04 0,03 0,05 0,04 0,04 0,05 ---- 0,13 0,16 0,27 0,22 0,11 0,03 0,09 0,14 
H ---- 0,00 0,02 0,04 0,03 ---- 0,04 ---- 0,09 0,26 0,21 ---- ---- ---- ---- 
I ---- 0,04 0,02 0,04 0,03 ---- 0,04 ---- ---- 0,24 0,22 ---- ---- ---- ---- 
J ---- 0,04 0,03 0,04 0,04 ---- 0,07 ---- ---- ---- 0,16 ---- ---- ---- ---- 
K ---- 0,03 0,02 0,05 0,05 ---- 0,07 ---- ---- ---- ---- ---- ---- ---- ---- 

Tableau 11. Valeurs des FST par paires de microbassin pour Sp1 selon l’estimateur de Weir et Cockerham (1984). Les valeurs 

de FST 0,05 ≤ jaune<0,15 ; 0,15≤Orange<0,25 et 0,25≥ bleu. Les valeurs sous la diagonale correspondent aux écart-types et 

en gras les moyennes pour les microbassins B, C, D, E et G. Toutes les valeurs sont significatives p-value < 0,01. 
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Figure 26 : Proportion des clusters identifiés par méthode DAPC à l’intérieur des microbassins par popsite (ou par ruisseau à l’exception de JH3, 4 et 5) de Sp1 dans la région de Jenaro 
Herrera pour les micros bassins B, C, D, E et G. Le code couleur utilisé pour chacun des clusters est le même que celui utilisé pour identifier les clusters sur les ADCP (Figure 22 et 23). 
Les zones en pointillé correspondent aux microbassins. Les dégradés de gris correspondent aux changements d’altitude, les parties claires correspondent aux zones hautes, en foncé 
aux zones basses. 
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Figure 27 : Dendrogramme non raciné des distances génétiques des 24 clusters (889 individus) de Sp1 génotypés sur 10 

locus microsatellites, construit à partir d’un arbre de neighbor joining et d’une distance de Nei (1972). Seules les valeurs 

de nœuds > à 50 sont indiquées. Les codes en bout de branches correspondent aux clusters et les enveloppes avec les 

lettres aux microbassins. 
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C. II. 2 Variation génétique à l’échelle des microbassins et des ruisseaux : mise en 

évidence de populations dans Apistogramma Sp2 

Recherche des clusters par DAPC à l’intérieur des microbassins 

Pour Sp2 qui comprend 207 individus (7 popsites, Figure 28), la méthode DAPC a permis d’identifier 7 

clusters (Figure 29). Les valeurs moyennes de réassignations des individus dans chacun des sept 

clusters sont de 1,00 pour le cluster 1 ; de 1,00 pour le cluster 2 ; 0,92 pour le cluster 3 ; 0,97 pour le 

cluster 4 ; 0,95 pour le cluster 5 ; 1,00 pour le cluster 6 et 0,92 pour le cluster 7 (Figure 29). 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 28 : Carte d'élévation de la zone d’échantillonnage des 7 popsites de Sp2 dans la région de Orán – Pebas, 

Loreto (Pérou). Les dégradés de gris correspondent aux changements d’altitude, les parties claires correspondent 

aux zones hautes, en foncé aux zones basses. 
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Figure 29. Analyse discriminante en composante principale sur les génotypes de l’ensemble des individus de Sp2 pour 

k=7 sur les plans 1-2 (à gauche) et 1-3 (à droite). Chaque cluster est identifié par un code couleur et une ellipse d’inertie 

(les points correspondent aux individus). 
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Variabilité génétique dans les clusters 

Parmi les 7 clusters identifiés, seul le cluster 7 présente un écart significatif à la panmixie. La valeur de 

réassignation obtenue à partir de l’ADCP au cluster a priori était de 0,92, cela pourrait être la 

conséquence d’échanges géniques avec d’autres clusters (mélanges de génotypes). Les effectifs des 

clusters sont compris entre 22 pour le cluster 5 et 44 pour le cluster 6 (Tableau 12). La richesse allélique 

est comprise entre 7,6 (Cluster 6) et 2,3 (Cluster 1). Le cluster 6 présente 13 allèles privés (Tableau 13). 

Tableau 12 : Distribution des individus de chacune des popsites de Sp2 dans les 7 clusters identifiés. N = effectif. 

Clusters Popsites   
  P

e4
 

O
r1
 

O
r2
 

O
r3
 

O
r4
 

O
r5
 

O
r7
 

N 
Cluster 1 - - - - - - 29 29 
Cluster 2 1 7 8 5 6 7 - 34 
Cluster 3 - 17 3 - 2 1 1 24 
Cluster 4 - - 5 12 6 6 - 29 
Cluster 5 4 2 7 1 5 3 - 22 
Cluster 6 22 3 5 4 2 8 - 44 
Cluster 7 - 1 2 8 9 5 - 25 

N 27 30 30 30 30 30 30 207 
 

Tableau 13 : Indices de diversité génétique dans Sp2 pour chacun des clusters. N = effectif; TNA = nombre total d’allèles; NMA 

= nombre moyen d’allèles; RA = richesse allélique; NAP = nombre d’allèles privés; Hobs. = hétérozygotie observée; Hexp. = 

hétérozygotie attendue, Hn.b. = hétérozygotie attendue sans biais; FIS= écarts à la panmixie (* = p-value<0,050). 

 

Différenciation et distance génétique entre clusters 

La valeur moyenne du FST sur l’ensemble des clusters est de 0,17 ± 0,09 (S.D.). Toutes les valeurs sont 

significatives (p-value < 0,01) et sont comprises entre 0,08 et 0,40 (Tableau 14).  

Tableau 14. Valeurs des FST par paires de clusters pour Sp2 selon l’estimateur de Weir & Cockerham (1984). Les valeurs FST 

0,05 ≤ jaune< 0,15 ; 0,15 ≤ Orange < 0,25 et 0,25 ≥ bleu. Toutes les valeurs sont significatives p-value < 0,01. 

FST Cluster 1 Cluster 2 Cluster 3 Cluster 4 Cluster 5 Cluster 6 Cluster 7 
Cluster 1 ---- 0,26 0,20 0,29 0,40 0,32 0,24 
Cluster 2 0,26 ---- 0,10 0,08 0,13 0,11 0,12 
Cluster 3 0,20 0,10 ---- 0,14 0,18 0,16 0,10 
Cluster 4 0,29 0,08 0,14 ---- 0,13 0,10 0,09 
Cluster 5 0,40 0,13 0,18 0,13 ---- 0,08 0,14 
Cluster 6 0,32 0,11 0,16 0,10 0,08 ---- 0,13 
Cluster 7 0,24 0,12 0,10 0,09 0,14 0,13 ---- 

 

    Diversité allélique   Diversité génétique 

Cluster N NTA  NMA RA NAP   H exp. H n.b. H obs. Fis 
Cluster 6 44 92 9,5 7,56 13   0,524 0,530 0,541 -0,021 
Cluster 4 29 82 8,2 7,47 3   0,551 0,560 0,579 -0,035 
Cluster 2 34 79 7,9 6,84 4   0,500 0,508 0,525 -0,035 
Cluster 7 25 67 6,7 6,44 3   0,532 0,543 0,611 -0,128* 
Cluster 3 24 65 6,5 6,36 5   0,494 0,505 0,535 -0,061 
Cluster 5 22 55 5,5 5,50 2   0,412 0,421 0,418 0,008 
Cluster 1 29 24 2,4 2,348 1   0,344 0,350 0,383 -0,095 
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Sur le dendrogramme des distances génétiques, les clusters 4, 5 et 6 forment un ensemble soutenu 

par une valeur de bootstrap de 100 vs un autre ensemble formé par les clusters 1, 2, 3 et 7 (Figure 30). 

Le cluster 1 est le plus distant des autres clusters. 

La distribution géographique des clusters de Sp2 donne une toute autre image que celle trouvée pour 

Sp1. En effet, il est plus difficile d’identifier une organisation géographique des clusters chez Sp2 car 

sur les sept clusters identifiés, seuls trois clusters (1, 3 et 6) sont majoritaires dans certains ruisseaux 

(au moins 50% des individus, Figure 31). Le cluster 1 est le seul qui est spécifique à la popsite Or7, c’est 

d’ailleurs la popsite qui semble être la plus isolée géographiquement. Les six autres clusters sont 

présents en mélange dans les quatre popsites Or2, Or3, Or4 et Or5. La popsite Or4 a été échantillonnée 

en bordure d’un lac de méandre et les popsites Or2 et Or5 ont été échantillonnées dans deux pièces 

d’eau, qui de par leur taille (quelques centaines de mètres de long), semblent plutôt correspondre à 

des ravines. Ces ravines se connectent au lac de méandre de la popsite Or4. Seule la popsite Or3 

semble avoir été échantillonnée dans un microbassin qui se déverse dans le même lac de méandre que 

les popsites Or2, Or4 et Or5. Ces dernières sont à la limite de la plaine d’inondation de l’Amazone. 

Comme en témoigne la présence de lacs de méandres, cette zone a connu récemment des 

remodelassions hydromorphologiques dues à la dynamique fluviale. Ces pospites pourraient avoir été 

colonisées par des clusters environnants après la mise en place de la structure hydromorphologique 

actuelle. 

Figure 30 : Dendrogramme non raciné des distances génétiques des 7 clusters (207 individus) de Sp2 génotypés sur 10 

locus microsatellites, construit à partir d’un arbre de neighbor joining et d’une distance de Nei (1972). Seules les valeurs de 

nœuds > à 50 sont indiquées. Le code couleur des clusters en bout de branches correspond au même code couleur de la 

DAPC de Sp2 (figure 29). 
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Figure 31 : Proportion des clusters identifiés par analyse en composante principale (DAPC) à l’intérieur des popsites de 

Sp2. Chaque cluster est identifié par son code couleur. Les dégradés de gris correspondent aux changements d’altitude, 

les parties claires correspondent aux zones hautes, en foncé aux zones basses. 
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C. II. 3 Variation génétique à l’échelle des microbassins et des ruisseaux : mise en 

évidence de populations dans Apistogramma Sp3 

Sp3 comprend 55 individus répartis en deux popsites (PU16 et PU5A, Figure 32) aucune ne présente 

d’écart à la panmixie (PU16 = - 0,032 et PU5A = 0,003), de même lorsqu’elles ont été regroupées entre-

elles (0,035). La structuration génétique en cluster n’a donc pas été recherchée car les 55 individus 

analysés sembleraient appartenir (d’après la valeur de Fis) à une seule population génétique. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 32 : Carte d'élévation de la zone d’échantillonnage des 2 popsites de Sp3 dans la plaine d’inondation de la rivière 

Nanay, Loreto (Pérou). Les dégradés de gris correspondent aux changements d’altitude, les parties claires correspondent 

aux zones hautes, en foncé aux zones basses. 
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C. II. 4 Test sur la pertinence de la méthode DACP pour mettre en évidences des espèces 

et des populations par la recherche de clusters 

Le test a été réalisé sur le jeu de données du microbassin D, qui est celui où la méthode DAPC a permis 

d’identifier le plus de clusters (k= 5). Les valeurs de FST par paires des 5 clusters (10 combinaisons) sont 

comprises entre 0,080 et 0,225 (M = 0,13 ; σ = 0,04). Si sur le jeu de données du microbassin D, soit 

l’on casse les éventuels déséquilibres de liaisons (permutation des génotypes dans les locus), soit l’on 

réalise une population panmictique artificielle en brassant les allèles entre les génotypes d’un même 

locus et sur tous les locus ; alors la méthode DAPC identifie encore 4 clusters (d’après la valeur du BIC 

la plus basse, non présenté) pour chacune des deux matrices permutées, donc un de moins par rapport 

aux données réelles. Cependant, la distribution des valeurs de FST par paires de clusters obtenues sur 

les matrices permutées est toujours inférieure (sauf dans 1 cas) à la valeur de FST la plus petite obtenue 

sur les données observées (permutation génotypes : FST compris entre 0,07 et 0,09 ; permutation 

allèles : FST compris entre 0,06 et 0,09) (Figure 33 a). 

Figure 33 : Test de pertinence de la structure mise en évidence par DAPC. Comparaison des valeurs décroissantes des FST 

par paires de clusters obtenus par la méthode DAPC sur les données réelles et permutées a) du microbassin D et b) des 

sous bassins. Pour les données du microbassin D, le nombre de clusters (k) optimal a été identifié à partir de la méthode 

DAPC, pour les données correspondant aux sous-bassins le nombre de k a été imposé pour k=3. Permut. Loc. = données 

permutées sur les locus ; Permut. all. = données permutées sur les allèles 
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De plus, à l’échelle des sous-bassins versant, nous avons vu précédemment que la méthode DAPC et 

l’arbre phylogénétique réalisé sur les séquences concaténés (COI et Cyt b) permettaient d’identifier les 

mêmes unités évolutives Sp1, Sp2 et Sp3. Ces trois unités évolutives sont aussi identifiables sur l’AFC 

et le dendrogramme des distances génétiques. Nous avons donc considéré que la structure k = 3 traduit 

une réalité biologique et n’est pas un biais de la méthode DAPC. Nous avons cependant effectué sur le 

jeu de données des sous-bassins (1170 individus) les mêmes opérations de permutations que pour le 

microbassin D, mais cette fois-ci en imposant le nombre de k pour k=3 (que ce soit sur la matrice réelle 

ou sur les matrices permutées, la méthode DAPC serait capable d’identifier plus de 3 clusters). Les 

valeurs de FST par paires de clusters obtenues sur les données permutées sont toujours inférieures à 

celles obtenues sur les données réelles (Figure 33 b). Ces résultats sont similaires à ceux obtenus pour 

le microbassin D. 

Sur les matrices réelles, les clusters identifiés ont une cohérence géographique alors que ceux 

identifiés à partir des matrices permutées ne le sont pas (Figure 34). En effet, à partir des matrices 

permutées, les individus de chaque popsites semblent se répartir à parts grossièrement égales selon 

le nombre de clusters identifiés (Figure 34). 

En conclusion de ces tests, nous rejetons l’hypothèse que les clusters identifiés par la méthode DAPC 

sur les données réelles soient d’origine artéfactuelle et nous acceptons donc ces clusters comme des 

unités biologiques réelles. 

 

Figure 34. Distribution des individus de chacune des popsites selon les clusters obtenus sur les données : a) réelles, b) 

permutées sur les locus, c) permutées sur les allèles. En haut sur la matrice des sous bassins (1170 individus, 10 locus 

microsatellites), en bas sur celle du microbassin D (177 individus, 10 locus microsatellites). La taille des carrés est 

proportionnelle au nombre d’individus.  

a) b) c) 
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C. II. 5 Scénarios évolutifs de Sp1 

L’histoire évolutive de Sp1 a été testée à partir de différents scénarios réalisés en tenant compte des 

résultats obtenus sur les données de génétiques, mais aussi de certains évènements hydro-

géomorphologiques (dynamique fluviale, changements de cours, capture) décrits dans la zone d’étude 

susceptibles d’avoir favorisé des évènements de dispersion et de mélanges entre unités génétiques à 

l’origine de la structure génétique actuelle observée. 

Afin de réduire la complexité des scénarios testés et aussi de diminuer les temps de calculs, nous avons 

regroupé les individus d’un même microbassin puisque nous avons montré précédemment qu’ils sont 

en général plus proches génétiquement entre eux qu’ils ne le sont de ceux des autres microbassins. 

Notre unité taxonomique est donc ici définie par le microbassin et non pas le ruisseau (généralement 

défini par une seule popsite pour Sp1) ou le cluster. Quelques cas dérogent toutefois à la règle du 

regroupement en microbassin: les clusters K et J sont soutenus par une valeur de bootstrap de 100 

(Figure 27), ils sont aussi plus proche génétiquement entre eux qu’ils ne le sont des autres microbassins 

(Tableau 11) et ils sont les seuls de la rivière Marañon (Figure 20), ils ont donc été regroupés entre eux 

et nommés JK; les clusters G1 (N=30) et E2 (N=27) sont les seuls clusters parmi les 24 qui ne se 

regroupent pas avec ceux de leur propre microbassin, ils pourraient être le produit de contacts 

secondaires (naturels ou anthropiques), ils ont donc été écartés de l’analyse. Sur le dendrogramme 

des distances génétiques réalisé entre les clusters, les clusters B1 et B2 sont proches du centre de 

gravité du dendrogramme (Figure 27 voir aussi Figure 19, B1 et B2 correspondent aux popsites JH3, 

JH4 et JH5), ils ont donc été regroupés. Finalement, les données ont été réorganisées en 10 entités 

assimilables à des populations génétiques des microbassins. Elles ont été nommées, A, B, C, D, E-E2 

(i.e. microbassin E sans le cluster E2), F, G-G1 (i. e. microbassin G sans le cluster G1), H, I et JK (Figure 

35).  

Sept scénarios ont été comparés et testés (Figure 35). Selon les estimations directes, les scénarios 1, 5 

et 7 sont les meilleurs, cependant à partir de la régression logistique ce sont les scénarios 5 et 7 

(Tableau 15 et Figure 36). Pour le scénario 1, la valeur de l’erreur de type I (faux négatif) est de 0,999 

et de 0,884 pour la valeur de l’erreur de type II, il est donc hautement probable que ce scénario soit 

un faux positif. Les valeurs de l’erreur de type I et II pour le scénario 5 sont de 0,180 et 0,160, pour le 

scénario 7 elles sont respectivement de 0,204 et 0,019. Les scénarios 5 et 7 sont donc les meilleurs des 

7 scénarios testés. 
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Ce scénario considère que les populations de tous les microbassins 
auraient radié d’un même ancêtre commun à t1. 

Les populations A (Tapiche) et JK (Marañon) auraient commencé à 
diverger d’un ancêtre commun de taille efficace N11 à t8 
(configuration suggérée par la topologie de l’arbre phylogénétique 
pour JK). Les populations I, H, F et B auraient ensuite commencé à 
diverger de la population A à t6, t5, t4 et t3, respectivement. Les 
populations D, G-G1 et C de la région de Jenaro Herrera auraient 
radié de la population B à t2, puis à t1 la population E-E2 aurait 
commencé à diverger de la population D. Les évènements de 
divergence à t2 et t1 pourraient être expliqués par la fragmentation 
d’un microbassin due à la migration de la rivière Ucayali dans la 
région de Jenaro Herrera. 

Les populations A (Tapiche) et JK (Marañon) auraient commencé à 
diverger d’un ancêtre commun de taille efficace N11 à t8. La 
population B serait issue du mélange des populations A et JK à t6 
(suggéré par la position au centre de la radiation des clusters B1 et 
B2 sur le dendrogramme des distances génétiques). Les 
populations I, H, F et B auraient ensuite commencé à diverger de la 
population A à t5, t4 et t3, respectivement. Les populations D, G-
G1 et C de la région de Jenaro Herrera auraient radié de la 
population B à t2, puis à t1 la population E-E2 aurait commencé à 
diverger de la population D. 

Les populations A (Tapiche) et JK (Marañon) auraient commencé à 
diverger d’un ancêtre commun de taille efficace N11 à t8. Ces deux 
populations auraient subi un changement de taille efficace entre t8 
et t8-db pour la population A (N1b) et entre t7 et t7-db pour la 
population JK (N10b). La population B serait issue du mélange des 
populations A et JK à t6. Les populations I, H et F auraient ensuite 
commencé à diverger de la population A à t5, t4 et t3, 
respectivement. La population F aurait subi un changement de 
taille efficace (N6b) entre t3 et t3-db. Les populations D, G-G1 et C 
de la région de Jenaro Herrera auraient radié de la population B à 
t2, puis à t1 la population E-E2 aurait commencé à diverger de la 
population D. 
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La population JK (Marañon) et une population (ancestrale ou non 
échantillonnée) de taille efficace N11 auraient commencé à 
diverger d’un ancêtre commun de taille efficace Na à t5 (Cette 
population de taille efficace N11 aurait colonisé la zone d’étude lors 
d’un évènement de capture). Les populations I, H, F et A auraient 
ensuite radié de la population de taille efficace N11 à t4. La 
population F aurait subi un changement de taille efficace (N6b) 
entre t4 et t3. La population B serait issue du mélange de la 
population JK et de la population de taille efficace N11 à t3. Les 
populations D, G-G1 et C de la région de Jenaro Herrera auraient 
radié de la population B à t2, puis à t1 la population E-E2 aurait 
commencé à diverger de la population D. 

Une population (ancestrale ou non échantillonnée) de taille 
efficace N11 et la population JK (Marañon) auraient commencé à 
diverger d’un ancêtre commun de taille efficace N12 à t6. Les 
populations I, H, F et A auraient radié de la population de taille 
efficace N11 à t5. La population F aurait subi un changement de 
taille efficace (N6b) entre t5 et t4. La population B serait issue du 
mélange de la population JK et de la population de taille efficace 
N11 à t3. Les populations D, G-G1 et C de la région de Jenaro 
Herrera auraient radié de la population B à t2, puis à t1 la 
population E-E2 aurait commencé à diverger de la population D. 

 

Les populations A (Tapiche) et JK (Marañon) auraient commencé à 
diverger d’un ancêtre commun de taille efficace N11 à t5. Les 
populations I, H et F auraient radié de la population A à t3. Au 
même instant, la population B serait issue du mélange de la 
population JK et de la population A. La population F aurait subi un 
changement de taille efficace (N6b) entre t3 et t3-db. Les 
populations D, G-G1 et C de la région de Jenaro Herrera auraient 
radié de la population B à t2, puis à t1 la population E-E2 aurait 
commencé à diverger de la population D. 

 

Figure 35. Description des sept scénarios testés par calcul bayésien approché avec le logiciel DIYABC (Cornuet et al. 2015). 

Les lettres en rouge correspondent aux populations des microbasssins de Sp1. La taille efficace de chaque des populations 

est identifiable par un code couleur 
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Tableau 15 : Valeurs et intervalle de confiance 95% des probabilités de chacun des scénarios comparés, (1) par estimation 

directe (2) par régression logistique. Les valeurs en gras sont celles des meilleurs scénarios. Seules les valeurs des erreurs de 

type I (faux négatif) et de type II (faux négatif) sont présentées pour les meilleurs scénarios  

  Directe Régression logistique Erreur Type I Erreur Type II 

Scénario 1 0,569 [0,136 - 0,989] 0,010 [0,000 - 0,291] 0,999 0,884 

Scénario 2 0,000 [0,000 - 0,000] 0,000 [0,000 - 0,000]     

Scénario 3 0,000 [0,000 - 0,000] 0,000 [0,000 - 0,000]     

Scénario 4 0,001 [0,000 - 0,018] 0,000 [0,000 - 0,000]     

Scénario 5 0,122 [0,000 - 0,407] 0,348 [0,283 - 0,413] 0,180 0,016 

Scénario 6 0,005 [0,000 - 0,057] 0,053 [0,000 - 0,256]     

Scénario 7 0,304 [0,000 - 0,707] 0,589 [0,530 - 0,649] 0,204 0,019 

 

Sur l’ensemble des statistiques résumées utilisés pour tester la qualité du scénario 5, seulement 3 

valeurs (p-value< 0,05) sur 400 s’éloignent des observées (Annexe 9). Pour le scénario 7, 5 valeurs (p-

value < 0,05) sur les 401 statistiques résumées utilisées s’éloignent des observées. À titre de 

comparaison, pour le scénario 4 le nombre de valeurs s’éloignant des observées est plus élevé (3 

valeurs : p-value < 0,01 et 7 valeurs : p-value < 0,05) (Annexe 9). Entre les scénarios 5 et 7, le scénario 

5 serait donc celui qui explique le mieux les données observées. Pour ce scénario l’ACP montre que les 

données observées sont incluses dans le nuage de points des données simulées résumées a posteriori, 

ce qui témoigne d’une bonne qualité du modèle (Figure 37). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 36. Comparaison des probabilités postérieures des 7 scénarios testés, a) estimées à partir des 500 jeux de 

données les plus proches des observées, b) estimées à partir d’une régression logistique entre les données simulées 

et observées sur 1% des jeux de données. 

a) b) 
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D’après les estimations des paramètres pour le scénario 5 les dix populations auraient divergé 

récemment, la valeur modale de t5 est de 14 500 générations (IC 95% = [10100 - 87500], Tableau 16 

et Annexe 10). Les estimateurs de la qualité des estimations des paramètres démographiques (RRMSE 

et RMedAD) montrent globalement de petites valeurs témoignant d’une bonne précision des 

paramètres à l’exception de la taille efficace Na et du taux d’insertion d’un seul nucléotide (snimic) 

d’après les valeurs du RRMSE (Tableau 16). 

Tableau 16 : Valeurs des paramètres démographiques estimés a posteriori à partir du scénario évolutif 5 de Sp1. N1, N2, N3, 

N4, N5 , N6, N6b, N7, N8, N9, N10, N11, Na correspondent aux tailles efficaces des populations; t1, t2, t3, t4, t5 correspondent 

aux temps de divergences en générations et r1 correspond au taux de mélange. µmic= taux de mutation des locus 

microsatellites ; pmic = le taux de répétition des motifs microsatellites et snimic = le taux d’insertion d’un seul nucléotide.  

Paramètre Moyenne Médiane Mode IC 95% RRMSE RMedAD 

N1 54700 52900 50200 [24400 - 93600] 0,513 (0,716) 0,288 (0,471) 
N2 50800 51500 53600 [38200 - 59300] 0,190 (0,515) 0,113 (0,400) 
N3 7180 6440 5090 [2970 - 16400] 0,628 (1,405) 0,303 (0,718) 
N4 6830 6880 6950 [3820 - 9590] 0,318 (0,536) 0,182 (0,391) 
N5 4130 3800 3130 [1350 - 8810] 0,664 (1,428) 0,359 (0,657) 
N6 9640 5400 3400 [1510 - 52700] 2,592 (14,497) 0,529 (7,968) 

N6b 54800 54700 43700 [8930 - 98000] 4,352 (6,085) 0,591 (0,482) 
N7 6560 5830 4170 [2610 - 15700] 0,713 (1,764) 0,318 (0,822) 
N8 18200 18500 18900 [14900 - 19900] 0,189 (0,492) 0,099 (0,409) 
N9 21400 21600 21300 [12500 - 29100] 0,290 (0,502) 0,173 (0,362) 

N10 6330 6310 5930 [3000 - 9570] 0,384 (0,590) 0,236 (0,421) 
N11 57500 58400 57700 [10800 - 97500] 1,870 (2,407) 0,448 (0,467) 
Na 22200 13900 1510 [537 - 85400] 49,447 (71,419) 0,850 (2,599) 
t1 1330 1310 1330 [333 - 2510] 0,556 (1,643) 0,337 (0,548) 
t2 1900 1780 1560 [765 - 3640] 0,560 (1,042) 0,298 (0,571) 
t3 5150 4390 3040 [2240 - 12400] 0,955 (1,481) 0,363 (0,809) 
t4 9710 8550 6050 [4410 - 21300] 0,693 (1,404) 0,311 (0,884) 
t5 32300 25600 14500 [10100 - 87500] 1,458 (2,348) 0,469 (1,268) 
r1 0,755 0,782 0,831 [0,377 - 0,96] 0,528 (1,785) 0,141 (0,394) 

µmic_1 5,30E-04 5,19E-04 4,34E-04 [1,56E-04 - 9,28E-04] 1,072 (1,197) 0,400 (0,442) 
pmic_1 3,46 2,99 2,37 [9,77E-01 - 9] 1,846 (8,205) 0,499 (2,388) 

snimic_1 7,25E-12 2,33E-13 1,00E-15 [1,00E-15 - 6,69E-11] 9159,530 (8818,680) 0,998 (0,995) 

 

Figure 37. ACP réalisée à partir des jeux de données simulés a priori et a posteriori en fonction des statistiques résumées 

pour le scénario 5. Les points jaunes correspondent aux jeux de données a priori, les points jaunes cerclés de noir aux jeux 

de données a posteriori et le point noir aux données observées. 



 

74 
 

C. III. ISOLEMENT PREZYGOTIQUES À L’ECHELLE DES BASSINS ET DES MICROBASSINS 

Au total 157 reproductions ont été obtenues lors des expérimentations sur le choix de partenaire 

(Annexe 11).  

Choix de l’environnement lumineux 

Le test entre les trois conditions lumineuses (Figure 10) a été réalisé pour Sp1 entre les popsites JH13 

du microbassin D et JH16 du microbassin E. Dans la condition lumineuse Led, les femelles provenant 

de la popsite JH13 choisissent préférentiellement des mâles provenant de la popsite JH16 (11 / 13, p-

value = 0,001) tandis que celles de la popsite JH16 semblent se reproduire préférentiellement avec des 

mâles de leur propre origine : 10 femelles ont choisi des mâles de la popsite JH16 et 5 de la popsite 

JH13 malgré tout le test statistique n’est pas significatif (N= 15, p-value de 0,092). 

Dans la condition lumineuse fluo, les femelles JH13 choisissent préférentiellement des mâles JH16 (10 

/ 13, p-value = 0,035) et les femelles JH16 choisissent préférentiellement des mâles JH16 (12 / 15, p-

value = 0,014). Ce choix est encore plus prononcé dans la condition lumineuse Led/UV (JH13 avec 

JH16 : 10 / 11, p-value = 0,005 et JH16 avec JH16 :  12 / 13 p-value = 0,002). 

Les tests de Khi² réalisés par paire de conditions lumineuses et pour chacune des deux popsites 

montrent qu’il existe des différences significatives entre les traitements. Cette différence est 

cependant liée à l’intensité du choix. Celui-ci a tendance à être plus marqué lorsque les conditions de 

luminosités associent une lumière led et un éclairage fluorescent riche en UV, donc quand elles 

couvrent une plus grande proportion du spectre lumineux naturel. Nous avons donc choisi ce type 

d’éclairage pour poursuivre les expérimentations. 

Isolement prézygotique entre sous bassins « espèces » 

Les femelles Sp1 et Sp2 choisissent préférentiellement des mâles de leur propre « espèce » (Sp1 : 14 / 

15, p-value = 0,0005 ; Sp2 : 11 / 12, p-value = 0,0029).  

Aucune comparaison n’a pu être effectuée avec Sp3 car les mâles de cette espèce, plus petits au 

moment de la collecte, n’ont jamais pu rattraper la taille des mâles des deux autres espèces. 

Isolement prézygotique dans Sp1 entre microbassins 

Dans la configuration JH13 (microbassin D) vs JH4 (microbassin B), les femelles semblent choisir les 

mâles JH4 et JH13 au hasard (JH4 : N= 11, p-value = 0,2256 ; JH13 : N= 16, p-value = 0,1746). Alors que 

dans la condition JH13 vs JH16 nous avons vu précédemment que les femelles provenant de la popsites 

JH13 choisissaient préférentiellement des mâles provenant de la popsite JH16 (10 / 11, p-value = 0,005) 

tandis que celles de la popsite JH16 se reproduisaient préférentiellement avec des mâles de leur propre 

origine (12 / 13, p-value = 0,002). Le choix des femelles JH13 change donc en fonction de la 

configuration testée, cela montre qu’elles sont capables de distinguer des mâles selon leur origine. 
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Isolement prézygotique dans Sp1 entre ruisseaux du microbassin D 

Lors de l’expérimentation JH13 (D) vs JH18 (D), les femelles JH18 ont choisi préférentiellement des 

mâles provenant de la popsite JH13 (9 / 11, p-value = 0,027) alors que les femelles JH13 semblent avoir 

choisi les mâles au hasard (N= 12, p-value = 0,194). 

Il est intéressant de remarquer que quel que soit l’échelle géographique considérée, les femelles d’une 

popsite semblent être capables des distinguer des mâles de leur popsite d’origine et d’autres popsites. 

La bonne méthodologie pour tester le choix de partenaire aurait été de tester la sélection sexuelle 

entre clusters et non entre popsites, mais la popsite a été considérée comme l’unité de comparaison 

minimale après les premières analyses génétiques. Ces analyses ont été réalisées sur des individus 

provenant de la région de Jenaro Herrera en utilisant le programme STRUCTURE. Le programme 

identifiait sure les données de Jenaro Herrera une unité génétique par réseau de ruisseaux. À l’issue 

de ces premières analyses, une mission de collecte a été organisée dans la région de Jenaro Herrera 

pour prélever et faire grandir des individus pour pouvoir réaliser les expérimentations sur le choix de 

partenaire. C’est par la suite qu’en réalisant des analyses avec la méthode DAPC que nous nous 

sommes rendu compte qu’il existait de la structure génétique à l’intérieur des microbassins. 
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D. DISCUSSION 

 

1) À l’échelle des sous bassins versants : spéciation allopatrique 

 

La plupart des descriptions taxinomiques actuelles ont été réalisées à partir de caractères morpho-

méristiques. À l’heure de la biologie moléculaire, ce type de description montre des limites et 

notamment dans les cas d’espèces cryptiques où la différenciation morphologique n’est pas toujours 

observable. Le risque est que certaines espèces décrites sur ces caractères soient en réalité des 

complexes d’espèces sous-estimant d’une part la biodiversité (Briscoe et Tait, 1995, Rocha- Olivares et 

al., 2001 ; Frankham et al., 2002 ) et d’autre part, biaisant la gestion du statut de protection des 

espèces (Bowen et Avise, 1996 ; Frankham et al., 2002). Cependant ces deux approches, morpho-

méristique et génétique, devraient être (lorsque c’est possible) complémentaires pour définir au mieux 

les contours taxinomiques des espèces (Novo et al., 2012). Le genre Apistogramma n’échappe pas à 

ces problèmes d’identifications taxinomiques (Britzke, 2015, Tougard et al., 2017) d’autant plus que 

certaines descriptions ont été réalisées sur un nombre limité d’individus (Schindler et Staeck, 2013). 

La large distribution d’A. agassizii à l’échelle de l’Amazonie est plutôt atypique pour une espèce de ce 

genre. Plusieurs auteurs ont avancé qu’il pourrait s’agir d’espèces distinctes (Römer, 2000, 2006 ; 

Koslowski, 2002 ; Britzke, 2015 ; Tougard et al., 2017). C’est ce que confirme notre étude. Il existe dans 

la petite portion d’Amazonie péruvienne étudiée, au moins 3 entités qui représenteraient des 

« espèces » génotypiques, phylogénétiques voire biologiques (Mayr, 1942 ; Hennig, 1966 ; Cracraft, 

1989 ; Mayden et Wood, 1995 ; Mallet, 1995), actuellement regroupés sous le nom d’A. agassizii. 

D’après les calibrations réalisées à partir de celles de Genner et al. (2007) ces 3 « espèces » auraient 

divergé entre 1,83 (fragmentation du Gondwana) et 5,31 Ma (datation fossile). Si l'on considère une 

autre calibration indépendante réalisée sur des poissons de récif, basée sur la fermeture de l'isthme 

de Panama (DiBattista et al., 2013), elles auraient divergé entre 1,65 Ma (taux de mutation du gène de 

la COI et de la Cyt b de 1% par Ma) et 0,82 Ma (taux de mutation du gène de la COI et de la Cyt b de 

2% par Ma). Le taux de mutation de 1 % par Ma est donc cohérent avec celui obtenu à partir de la 

calibration fossile utilisé par Genner et al. (2007) (respectivement, 1,65 Ma et 1,83 Ma). Ces trois 

« espèces » Sp1, Sp2 et Sp3, sont isolées génétiquement les unes des autres, comme le montre la DAPC 

et la phylogénie des marqueurs concaténés du gène de la COI et de la Cyt b. Le fait que la DAPC montre 

3 clusters totalement disjoints signifie qu’il n’y a pas eu d’introgressions nucléaire récente ni la 

présence de migrants entre les aires de répartitions des trois « espèces ». La phylogénie des séquences 

concaténées (COI et Cyt b) quant à elles ne montrent pas d’introgressions mitochondriales entre 

« espèces ». Les résultats étayent l'hypothèse d'une distribution en mosaïque « d’espèces » 

biologiques formées ou en formation. 

La répartition des 3 « espèces » est compatible avec l'effet barrière des grands fleuves (Wallace, 1854), 

ce qui a déjà été observé dans d'autres groupes de poissons amazoniens (Hubert et Renno, 2006). Les 

grandes rivières peuvent ainsi limiter le flux génétique entre les populations de différentes régions, 

favorisant la spéciation allopatrique ou parapatrique. Les « espèces » Sp2 et Sp3 sont les plus proches 

du point de vue phylogénétique. Elles sont distribuées sur la rive gauche du fleuve Amazone et sont 

séparées l'une de l'autre par la rivière Napo (Figure 15, Sp2 en vert, Sp3 en rouge). L’espèce Sp1 est 

plus largement distribuée que les autres et a été observé principalement sur les rives droites de la 

rivière Ucayali et de l’Amazone, mais aussi sur la rive gauche de la rivière Marañon (Figure 15, Sp1 en 

bleu). Les populations de la région du Marañon sont les plus différenciées des autres populations de 

Sp1 et l’on peut émettre l’hypothèse que le fleuve jouant un rôle de barrière accentue la divergence. 

Il faut ici souligner que les 3 « espèces » n'ont jamais été rencontrées en sympatrie stricte dans la zone 
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étudiée, c'est-à-dire dans le même microbassin. Les expérimentations sur le choix de partenaire et les 

données de génétiques confirment l’isolement prézygotique à la reproduction pour Sp1 et 2, il est 

probable qu’il en soit de même pour Sp3. 

 

La formation du cours moderne de l’Amazone correspond à la transition du système Pebas au système 

de l’Acre. Auparavant, l’Amazonie était divisée en deux parties : à l’Ouest, elle était recouverte par un 

vaste système de zones humides, le lac Pebas (Hoorn et al., 2010 ; Latrubesse et al., 2010), et à l’Est 

un système fluvial « proto-Amazonien » qui fluait vers l’océan atlantique (Shephard et al., 2010). Ces 

deux paléoenvironnements étaient séparés l’un de l’autre par l’arc du Purus. La datation de la 

transition entre le système Pebas et le système de l’Acre est très controversée. Certains auteurs datent 

cette transition aux environs de 10 Ma (Hoorn et al., 2010, 2017 ; Shephard et al., 2010) voire 5 Ma 

(Latrubesse et al., 2010). Campbell et al. (2006) suggèrent même que le système Pebas se serait 

maintenu à travers un complexe de méga-lacs interconnectés entre eux jusqu’à 2,5 Ma voire 1 Ma. Ces 

dernières datations sont cohérentes avec celles obtenues dans la zone d’étude. Selon la synthèse du 

projet RADAMBRESIL (1977), la région d’étude était couverte par la « formation pebas » entre 7 et 2 

Ma. La découverte d’os de vertébrés proche de la ville d’Iquitos suggère un âge du pléistocène inférieur 

(vers 2 Ma) pour les niveaux les plus hauts de la formation Pebas. La formation Pebas est recouverte, 

dans la zone d’étude, par la formation Ipururo qui marque le passage d’un environnement lacustre 

(probablement le lac Pebas) à un système fluvial (probablement le cours moderne de l’Amazone). Ces 

datations dans la zone d’étude sont cohérentes avec celles de Campbell et al. (2006) à l’échelle de 

l’Amazonie. Une étude très récente (Oberdorff et al., 2019) réalisée à partir de la base de données la 

plus complète obtenue pour des espèces de poissons à l’échelle de l’Amazonie, suggère que la 

formation du cours actuel de l’Amazone est très probablement récente, environs 2,5 Ma. Les auteurs 

ont montré qu’il existe un gradient de diversité spécifique qui diminue depuis l’amont vers l’aval de 

l’Amazone. Un patron similaire, avait déjà et observé par Hubert et Renno (2006). Ce patron est 

atypique puisque l’inverse est généralement observé dans les systèmes fluviaux mondiaux. Cette 

particularité de l’Amazone serait due à son jeune âge. Lorsque l’Amazonie était divisée en deux parties, 

la partie ouest était composée d’un paléoenvironnement beaucoup plus stable que la partie Est. En 

effet, la partie Est aurait connue plusieurs incursions marines qui auraient entrainé l’extinction de 

nombreuses espèces de poissons d’eau douce. Le cours actuel de l’Amazone serait en cours de 

colonisation par les espèces qui se sont formées et maintenue dans la partie ouest. Les datations de 2 

Ma (RADAMBRESIL, 1977) et 2,5 Ma (Campbell et al., 2006 et Oberdorff et al., 2019) suggérées par les 

auteurs correspondent approximativement au moment où les trois « espèces », Sp1, Sp2 et Sp3 

auraient commencées à diverger de leur MRCA d’après la calibration fossile (1,83 Ma). Le début de la 

divergence des trois espèces serait donc concomitant à la formation du cours moderne de l’Amazone. 

Leur spéciation pourrait avoir été initiée lors de la transition du lac Pebas (ou d’un méga lac) à un 

système fluvial dans la zone d’étude (RADAMBRESIL, 1977). Il est probable que l’ancêtre commun le 

plus récent (MRCA) aux trois « espèces » était présent dans ce milieu lacustre / marécageux. Les trois 

« espèces » affectionnent tout particulièrement ce type d’habitat, il en était sans doute de même pour 

leur MRCA. Lors de la transition du système lacustre au système fluvial, des populations du MRCA se 

sont probablement isolées dans certains cours d’eaux qui alimentaient le lac. Cette hypothèse est 

complémentaire avec celle du rôle barrière des grands cours d’eau dans la différenciation des trois 

« espèces ». En effet, la transition à un système fluvial aurait fragmenté l’aire de distribution du MRCA 

et aurait maintenu l’isolement génétique entre les populations favorisant leur spéciation allopatrique. 
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2) À l’échelle des microbassins : spéciation en mosaïque d’espèces d’A. agassizii 

 

Pour Sp1, pour les microbassins dans lesquels plusieurs clusters ont été identifiés les clusters sont 

toujours rencontrés en mélange dans un même ruisseau (de 2 à 5 clusters), à l’exception du ruisseau 

de la pospite JH12 du microbassin D. Ils sont donc, dans un même microbassin, en sympatrie stricte 

(Figure 26). Ces clusters sont en général plus proches entre eux génétiquement qu’ils ne le sont des 

autres clusters appartenant à d’autres microbassins et cela même lorsque les embouchures sont 

proches comme entre celles des microsbassins C et D, qui sont situés sur la même rive de l’Ucayali. Ces 

microbassins sont espacés de seulement 500 m, cela semble confirmer la faible mobilité des individus 

de A. agassizii et le rôle barrière des grandes rivières même quand il n’est pas nécessaire de les 

traverser. Le fait que des clusters se soient différenciés en sympatrie, de façon indépendante et répété 

dans différents microbassins rend peu probables de multiples contacts secondaires regroupant des 

« clusters frères » dans les cinq microbassins (B, C, D, E et G). Il semble aussi très peu probable que la 

structure trouvée par la méthode DAPC soit artéfactuelle : (1) si les clusters identifiés étaient 

artéfactuels, alors ils ne devraient pas avoir une cohérence géographique or les clusters sont organisés 

par ramifications, (2) si dans un même micro bassin il n’y avait pas de structure nous aurions dû obtenir 

les mêmes niveaux de FST sur les données réelles et permutées, (3) les valeurs de FST obtenues après 

avoir cassé les déséquilibres de liaisons et créé une population panmictique été inférieures à celles 

obtenues à partir de la matrice réelle, (4) à travers deux analyses indépendantes (pour les microbassins 

E et G), la méthode DAPC a identifié que le cluster E2 était plus proche génétiquement des clusters G2 

et G3 que des clusters E1, E3 et E4 présent dans le même microbassin. Il parait peu probable que la 

méthode puisse identifier artéfactuellement des structures génétiques apparentées à partir de deux 

analyses indépendantes. Pour terminer, il est peu vraisemblable que des artéfacts engendrent des 

images de distributions des clusters aussi contrastés entre espèces. Alors que les clusters de Sp1 sont 

principalement organisés dans les ruisseaux des microbassins, pour Sp2 sur 7 popsites échantillonnées 

4 (Or2, Or3, Or 4 et Or 5) ne présentent pas de cluster majoritaire. 

Les valeurs de différenciations entre les clusters appartenant à un même microbassin sont 

remarquables et d’autant plus à l’échelle géographique considérée. Dans le microbassin D la valeur de 

FST entre les clusters D5 et D2 atteint 0,22. Quels mécanismes engendrent et maintiennent ces clusters 

en sympatrie ?  

La sélection sexuelle pourrait-elle être un de ces mécanismes? Malheureusement les expérimentations 

réalisées sur le choix de partenaire ne permettent pas encore de répondre à cette question. En effet, 

elles n’ont pas été réalisées entre clusters présents dans un même microbassin mais entre popsites 

pouvant intégrer plusieurs clusters. Malgré tout, les résultats obtenus pendant les expérimentations 

sur le choix de partenaire montrent que les femelles de certaines popsites sont capables de reconnaitre 

un phénotype de mâle particulier en fonction de son origine (même en sympatrie), alors que pour nous 

les morphotypes de couleurs présentés aux femelles étaient les mêmes. Reconnaissent-elles une 

couleur particulière, invisible pour l’œil humain ? Une odeur ? Un comportement ? Des signaux 

acoustiques ? La bonne méthodologie pour tester le choix de partenaire aurait été de tester la 

sélection sexuelle entre clusters et non entre popsites, mais la popsite a été considérée comme l’unité 

de comparaison minimale après les premières analyses génétiques et les expérimentations étaient 

déjà presque terminées quand nous avons réalisé les analyses génétiques intra-ruisseaux. Afin de 

comprendre les résultats expérimentaux obtenus, il faudrait génotyper chacun des poissons utilisés 

dans les expériences d’appariement déjà réalisées. Par la suite, pour tester au mieux la sélection 

sexuelle, il faudrait génotyper les individus avant de les confronter, en se guidant sur leur cluster 
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d’appartenance. La mise en évidence d’une sélection sexuelle liée aux clusters validerait aussi ces 

derniers sur un critère biologique et non plus statistique. 

À ce stade de notre étude, il apparaît que les « espèces » Sp1, Sp2 et Sp3 découvertes dans l’espèce 

morphologique Apistogramma agassizii, pourraient être des « species flocks » à différents stades de 

différentiation et dont les limites géographiques sont contenues par des rivières jouant le rôle de 

barrières à la migration. L’évolution dans le modèle d’étude A. agassizii conduirait à des spéciations 

à divers niveaux d’intensité, avec une différentiation génétique fractale à différentes échelles 

géographiques : du bassin versant avec la séparation de grands complexes d’espèces, au microbassin 

avec la différentiation de populations, de proto espèces, parfois d’espèces. 

3) Contexte historique : scénario de dispersion dans le « species flock »Sp1 dans la zone 

d’étude 

Selon les résultats obtenus pour le scénario 5 et le contexte historique de la zone d’étude, il y a environ 

14 500 générations (IC 95% [10 100 –87 500]) la lignée de l’actuelle population du Marañon (JK) était 

probablement déjà distribuée sur la rive gauche de la rivière Marañon et peut-être même le long de 

l’Amazone (Figure 38 cf. t5). Si l’on considère, de façon très conservative (en captivité la maturité 

sexuelle d’A.agassizii est généralement atteinte en 6 voire 4 mois ; Römer, pers. com.), que le temps 

de génération est d’une année, alors la population JK (Marañon) serait présente dans la zone d’étude 

depuis moins de 87 500 ans. À cette époque, la rivière Ucayali était connectée à la rivière Marañon 75 

km en amont de sa position actuelle (Dumont, 1991, Figure 38 cf. schéma). Les micros bassins de la 

région de Jenaro Herrera (B, C, D, E, F, G) devaient donc probablement former un seul bassin qui se 

connectait à l’actuel Marañon (Figure 38 cf. t5). Ce bassin avait probablement été colonisé par des 

individus de la lignée de l’actuelle population du Marañon.  

À cette époque, la réactivation d’une faille Sud-Est (au niveau du microbassin A) dans la dépression 

d'Ucamara (délimitée par le Marañon et l’Ucayali), a favorisé des changements rapides (i.e. avulsions) 

des cours des rivières Ucayali et Marañon (Sébrier et al., 1985 ; RADAMBRASIL, 1977 ; Räsänen et al., 

1987). La rivière Ucayali a dans la zone d’étude changé au moins deux fois de cours en se déplaçant 

successivement vers l’est. D’après Dumont (1991) la plaine de migration fluviale actuelle de la rivière 

Ucayali dans la région de Jenaro Herrera est postérieure à 13 000 ans. Dans la même région, les 

terrasses du quaternaire (i.e. anciennes plaines de migrations fluviales) les plus anciennes de la rivière 

Ucayali auraient approximativement 40 000 ans (Dumont et al., 1988). On peut donc supposer que 

l’Ucayali est présente dans la région de Jenaro Herrera depuis environ 40 000 ans. Toutes les 

populations de la zone d’étude (à part JK) seraient issues d’un évènement de dispersion selon un 

gradient amont aval (Figure 38 cf. t4 (a)). Cet évènement de dispersion pourrait être le résultat d’un 

glissement de terrain dans la région du microbassin A. En effet, la partie amont du cours actuel de la 

rivière Blanco était auparavant connectée à la rivière Gálvez (segment rouge Figure 38 t4 (b)), lors du 

glissement de terrain, la partie amont de la rivière Blanco aurait capté celle de la rivière Gálvez et celle-

ci se serait littéralement vidée dans la rivière Blanco entrainant avec elle la population de taille efficace 

N11 (non échantillonnée). Cet évènement de déconnexion a été mentionné dans la littérature (Pitman 

et al., 2015). Cette partie de l’histoire évolutive de Sp1 est la plus spéculative car la rivière Yavarí n’a 

pas été échantillonnée dans le cadre de notre étude. Nous savons malgré tout qu’A. agassizii y est 

présent et d’après les photos de mâles prises sur le terrain (proche du rio Gálvez) par Tom 

Christoffersen (un ichtyologue norvégien) nous avons identifié le phénotype de Sp1 (Figure 39).  

Cet évènement de glissement de terrain aurait eu lieu il y a 6050 ans (IC 95% [4410 – 21300 ans]. Les 

individus présents dans l’ancien cours de la rivière Gálvez (N11) se seraient dispersés vers l’aval 

colonisant : 1) le microbassin A ; 2) un ancien microbassin composé par les microsbassins B, C, D, E, F 
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et G ; 3) le microbassin H ; 4) le microbassin I (Figure 38, t4 (a) et t4 (b)). Cet évènement pourrait 

expliquer le gradient de richesse allélique observé de l’amont vers l’aval.  

Lors de la colonisation de l’ancien microbassin de la région de Jenaro Herrera (B, C, D, E, F et G), les 

individus de la population N11 se seraient mélangés avec la lignée JK déjà présente dans la plupart de 

ruisseaux du microbassin il y a 3040 ans (IC 95% [2240 - 12400]) (Figure 38, t3). Puis, au fur et à mesure 

de l’érosion par l’Ucayali des terres hautes de la région de Jenaro Herrera l’ancien microbassin se serait 

fragmenté et les populations isolées auraient divergé (Figure 38 t2 et t1).  
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Figure 38. Histoire évolutive de Sp1 dans la zone d’étude en fonction du scénario 5. Le code couleur utilisé est identique à celui utilisé pour identifier les tailles efficaces des unités 

évolutives (correspond globalement aux microbassins) dans le scénario 5. Pour t5, la flèche sur le schéma indique la position de Jenaro Herrera. Pour t4 (b) les pointillés rouges 

correspondent à la zone de déconnexion du rio Galvez. Pour t3 l’enveloppe en pointillés rouge délimite grossièrement (non exact) l’ancien microbassin. 
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4) Les moteurs de la spéciation chez Sp1  

Spéciation allopatrique 

La zone d’étude aurait été colonisée par un nombre important d’individus lors de la capture de l’amont 

de la rivière Gálvez par la rivière Blanco (population N11), l’estimation de sa taille efficace est de 57700 

individus [10800 - 97500]. Ces individus se seraient dispersés depuis l’amont (microbassin A) vers l’aval 

(microbassin I). Les microbassins A, B, H et I ont les plus grandes superficies le long du gradient amont 

aval ils mesurent 893, 485, 754 et 360 km² respectivement alors que les microbassins C, D, E, F et G 

mesurent 23, 74, 8, 11 et 93 km², respectivement. Les populations des microbassins A, B, H et I sont 

aussi celles ayant les plus grandes tailles efficaces (Tableau 16). En ce qui concerne les microbassins C, 

D, E, F et G, plusieurs facteurs auraient pu affecter leur taille efficace. Toutes les populations de Sp1 

présentent des valeurs observées de l’indice MGW (indice de Garza et Williamson) inférieures à 0,70 

(Annexe 10). D’après Garza et Williamson (2001), cela signifie qu’elles ont toutes connue des 

évènements de réduction de tailles efficaces, ce qui est cohérent avec des évènements de colonisation 

récents, d’effets fondateurs mais aussi sous l’effet de la sélection.  

Bien qu’il y aurait eu un évènement massif de dispersion dans la zone d’étude, il semblerait que cet 

évènement ait été exceptionnel et ne soit pas directement lié aux capacités colonisatrices de Sp1. En 

effet, la structure génétique observée par microbassin et à l’intérieur des microbassins témoigne d’une 

faible capacité de colonisation de Sp1. Cependant, due au fait même de la configuration des analyses 

par microbassin nous ne sommes pas en mesure d’évaluer un taux de migrants entre microbassins. La 

structure observée pourrait être expliquée par une différenciation en allopatrie ou en parapatrie due 

au rôle barrière du Marañon, de l’Ucayali et de l’Amazone. Deux mécanismes : 1) lors de la dérive des 

individus de la population N11 le long du gradient amont-aval, ils se seraient réfugiés dans les 

microbassins, l’Ucayali et l’Amazone auraient ensuite limité le flux génique entre les microbassins ; 2) 

Figure 39. Phénotype de A. agassizii du sous bassin du Yavarí (Gálvez) identifié comme appartenant au morphotype de 

Sp1. La photo a été prise sur le terrain par Tom Christoffersen.  
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la structure observée entre microbassins dans la région de Jenaro Herrera serait le résultat de la 

fragmentation d’un ancien microbassin puis à la limitation du flux génique par l’Ucayali. 

Spéciation sympatrique 

Comment, à l’intérieur des micros bassins, des groupes d’individus auraient divergé en sympatrie. La 

sélection sexuelle pourrait-elle être impliquée dans le processus de spéciation ? 

D’après Servedio et Boughman (2017), même si la sélection sexuelle contribue à la spéciation, il est 

possible qu’elle ne puisse ni initier le processus ni le finaliser. Plusieurs études réalisées sur des 

cichlidés des grands lacs africains ont montré que même si du point de vue géographique le processus 

de spéciation s’est réalisé en sympatrie, elle implique une structuration spatiale à petite échelle 

comme des micros habitats (Seehausen et Magalhaes, 2010 ; Seehausen 2015). Dans notre cas c’est la 

structure même des micros bassins qui auraient pu amorcer la différenciation génétique. En effet, un 

réseau hydrique est un système arborescent qui s’étend dans une direction. Il s’agit d’un système 

hiérarchisé de nœuds et de branches distribués de l’amont vers l’aval. Des études chez des invertébrés 

(Elliott, 1971, Vinson et Hawkins, 1998), des amphibiens (Grant et al., 2010) mais aussi des poissons 

(Hanfling et Weetman, 2006 ; Crispo et al., 2006) ont montré que les flux de migrants étaient 

asymétriques dans de tels environnements, celui-ci ayant tendance à suivre le sens du courant. 

L’asymétrie est d’autant plus liée aux capacités de colonisation propre à l’espèce étudiée mais aussi à 

la topologie du terrain. Le flux de migrants étant asymétrique et le système hiérarchisé, les échanges 

entre populations ne sont pas aléatoires. Ces caractéristiques sont susceptibles d’avoir une forte 

influence sur la structure génétique d’une métapopulation (Campbell Grant et al., 2007, Labonne et 

al., 2008 ; Morrissey et Kerckove, 2009). Muneepeerakul (2008) et Morrissey et Kerckove (2009) ont 

montré à partir de modèles prédictifs, que si la migration vers les populations situées dans les ruisseaux 

(têtes de bassins) est limitée (attendu si la migration est asymétrique), alors ces populations peuvent 

diverger (par mutation, dérive génétique ou sélection) et constituer dans le bassin des réservoirs 

d’allèles potentiellement uniques. L’organisation des clusters dans les microbassins pourraient laisser 

suggérer ce type de phénomène. En effet, tous les ruisseaux échantillonnés appartenant à un même 

microbassin (C, D, E et G) présentent des clusters majoritaires (≥ 47%, Figure 26). Bien qu’il existe dans 

la plupart des cas plusieurs clusters dans un même ruisseau, les clusters majoritaires y sont toujours 

différents. Si dans un même microbassin, l’organisation des clusters dans les ruisseaux était aléatoire 

alors nous devrions rencontrer des cas où un cluster serait majoritaire dans plusieurs ruisseaux, ce 

n’est pas le cas. Ce type d’organisation pourrait laisser suggérer que les clusters majoritaires pourraient 

avoir divergé dans les ruisseaux alors que les clusters minoritaires (qui sont majoritaires dans d’autres) 

auraient colonisé le ruisseau et le nombre de migrants dépendrait de la localisation (mais aussi 

l’accessibilité, la topologie) de leur ruisseaux « mère » dans le système hiérarchisé. C’est ce que 

pourrait laisser suggérer les patrons de distributions des individus des clusters dans les microbassins 

(Figure 26). En effet, il semblerait que les ruisseaux les plus proches (liés par un seul nœud) soient 

susceptibles de présenter une plus grande proportion d’individus du cluster majoritaire de l’autre 

ruisseau (cf. microbassins C, D et E, Figure 26)  

Parmi les 24 clusters identifiés pour Sp1 deux clusters ne s’organisaient pas avec les clusters de leur 

propre micro bassin, les clusters E2 et G1. Il pourrait s’agir de contacts secondaires, en particulier pour 

le cluster E2. Ce contact secondaire pourrait être d’origine anthropique. En effet, depuis le cas de 

translocation de la popsite Pe9, nous savons que certains pêcheurs de poissons ornementaux 

pourraient avoir réalisés des translocations et des introductions dans la zone d’étude. Le cluster E2 est 

proche génétiquement des clusters G2 et G3. Le réseau G est facilement accessible par la piste, c’est 

le seul que nous ayons échantillonné dans la zone d’étude en nous y déplaçant en voiture. Il est 

possible que des poissons de ce réseau aient été collectés (favorisé par leur facilité d’accès) et 
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introduits dans le ruisseau de la popsite JH14 (qui forme une mare à cet endroit) proche de la ville de 

Jenaro Herrera. Quant au cluster G1, il semble peu probable qu’il ait été introduit dans le réseau G par 

l’homme. En revanche, ce cluster pourrait avoir conservé du polymorphisme ancestral de la lignée de 

la population JK (Marañon). 

Les populations auraient divergé en sympatrie en raison de caractéristiques similaires à celles décrites 

pour les cichlidés des grands lacs africains : (1) caractère philopatrique, (2) discontinuités d’habitats, 

(3) choix préférentiel de partenaire et (4) particularité des systèmes dendritique hiérarchisé favorisant 

une migration asymétrique. La sélection sexuelle aurait maintenu voire renforcé le processus de 

différenciation. 

5) Contexte historique de la zone d’étude : scénario de dispersion dans le complexe 

d’espèces Sp2 

Le scénario suivant s’appuie sur des évènements liés à la dynamique fluviale identifiés dans la région 

d’Orán qui pourraient expliquer la structure génétique observée pour les popsites Or2, 3, 4 et 5. Dans 

la région d’Orán, quatre terrasses du quaternaire ont été identifiées (figure 40), elles correspondent à 

d’anciennes plaines d’inondations de l’Amazone. La terrasse la plus claire (délimitée en vert) est la plus 

élevée par rapport au niveau actuel de l’Amazone, elle est donc la plus ancienne. D’après Räsänen et 

al. (1998) les terrasses de l’Amazone seraient corrélées à celles décrites par Dumont et al. (1988) dans 

la région de Jenaro Herrera, les terrasses situées sur un même niveau auraient donc le même âge. Les 

datations obtenues par Dumont et al (1988) sur les terrasses au niveau de Jenaro Herrera, nous 

permettent de déduire des datations approximatives pour les deux les plus récentes dans la région 

d’Oran. La terrasse la plus récente (délimitée en blanc) serait âgée d’environ 15 000 ans et la seconde 

(délimitée en bleu) d’environ 40 000 ans. Lorsque l’on observe plus en détail la carte des reliefs de la 

zone d’étude, on s’aperçoit qu’au niveau des terrasses 2 et 3 il existe une zone sombre (plus basse que 

les zones environnantes) qui semble connecter les rivière Apayacu et Ampiyacu (en haut à gauche, en 

pointillés marron). Or actuellement, la rivière Apayacu débouche directement sur l’amazone au Sud-

Est. Sur une carte géologique de la région, il apparait que cette partie sombre correspond à des 

alluvions. Ce canal est probablement un ancien cours de la rivière Apayacu. Il y a plus de 15 000 ans, 

lorsque la terrasse 1 n’était pas encore formée, l’amazone était située plus au nord de sa position 

actuelle. À cette époque la rivière Apayacu était très probablement connectée à la rivière Ampiyacu 

(figure 28, t = n -3). Pendant cette période, l’Amazone s’est probablement déplacée vers le Nord 

jusqu’à la limite de la terrasse 1 avec les parties hautes de Orán, elle a déconnecté la rivière Apayacu 

de l’Ampiyacu (t = n -2). Puis au cours des derniers 15 000 ans, l’amazone a migré vers le sud formant 

la terrasse 1 (t = n -1). Cet évènement de déconnexion de l’Apayacu a probablement permis la 

colonisation de la partie Sud-Est de la région d’Orán par des individus du système de l’Apayacu. En 

effet, sur la terrasse 1 sont présents plusieurs lacs de méandres qui ont été abandonnées lors de la 

migration de l’Amazone vers le sud. Ces lacs de méandres sont connectés entre eux et à la rivière 

Apayacu. Les popsites Or2, Or3, Or4 et Or5 ont été échantillonnées sur la bordure de la terrasse 1, la 

pospite Or4 a même été échantillonnée sur la rive d’un des lacs de méandre de la terrasse 1. Les quatre 

popsites sont reliées au système de l’Apayacu. Les cours d’eau dans lesquels ont été échantillonnées 

les popsites Or5 et Or2 sont très particuliers puisqu’ils n’appartiennent à aucun microbassin et de par 

leur taille, ils semblent plutôt correspondre à des ravines. Seul la popsite Or3 a été échantillonnée dans 

un système qui s’apparente à un petit microbassin et est susceptible d’avoir hébergé des représentants 

de Sp2 avant la colonisation présumée d’individus provenant de la rivière Apayacu. Lors de 

l’évènement de colonisation, il y a moins de 15 000 ans, les migrants et les individus correspondant au 

microbassin de la popsite Or3 se seraient alors mélangés et auraient colonisé la partie Sud-Est de Orán. 

Cet évènement pourrait expliquer la structure actuelle de ces quatre popsites  
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Figure 40. Histoire évolutive de la dynamique fluviale dans la région de Orán pouvant expliquer la structure génétique des popsites Or2, O3, Or4 et Or5. En haut à gauche position actuelle 

des cours d’eau et des popsites de Sp2. Le schéma correspond à un extrait d’une carte géologique (INGEMMET) de la région montrant que la zone foncée qui « connecte » l’Apayacu à 

l’Ampiyacu correspond à une zone de dépôts fluviaux alluvionnaires. En haut à droite les terrasses du quaternaire identifiées de 1 à 4 de la plus récente à la plus ancienne. De t = n-3 à t= n 

– 1 déconnexion de l’Apayacu. Les pointillés rouges et les flèches correspondent au mouvement de colonisation. 
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6) Arguments en faveur de la spéciation sympatrique en Amazonie 

 

Les niveaux de différenciations observés à l’intérieur des trois « species flocks » Sp1, Sp2 et Sp3, sont 

exceptionnels. C’est en effet la première fois que de tels niveaux de différenciations ont été observés 

chez des cichlidés néotropicaux, en sympatrie et sur de si petites échelles géographiques.  

Pour Sp1 les popsites JH13 et JH20 du microbassin D sont distantes de moins de 1 km (en suivant les 

ruisseaux), leur valeur de FST  est de 0,13. Autre exemple, toujours dans le même microbassin, les 

popsites JH20  et JH 12 distantes de moins de 2 km ont une valeur de FST de 0,21. Les valeurs de FST 

observées dans Sp1 sont du même ordre de grandeur voire supérieures à celles observées entre 

populations d'Apistogramma gephyra (FST = 0,128) et d'A. pertensis (FST = 0,228) appartenant à deux 

bassins versants du rio Négro (Brésil), séparés depuis le Pléistocène moyen ou tardif et ne présentant 

pratiquement aucun flux génétique (Leitão et al., 2017). Elles sont également similaires à celles 

observées entre populations de Cichla temensis des bassins du Negro et de l'Orénoque (0,2-0,5, Willis 

et al., 2015). Les valeurs de FST que nous avons observées sont aussi du même ordre de grandeur, voire 

supérieures à celles observées entre espèces et genres d’Haplochromines de la région du Lac Victoria 

(Odhiambo et al., 2011 ; Takeda et al., 2013), référence de radiation spécifique et adaptative chez les 

vertébrés.  

Si l’on compare les valeurs de différenciations que nous observons à l’intérieur des 3 complexes 

d’espèces avec celles obtenues par Takeda et al. (2013) à partir de 12 marqueurs microsatellites pour 

9 espèces d’Haplochromines (2 pélagiques et 7 littorales), alors on se rend compte que les valeurs que 

nous observons à l’intérieur des 3 complexes correspondent au même ordre de grandeur (voir plus), 

que celles obtenues entre espèces et genres d’Haplochromines (Tableau 17). De plus, les auteurs se 

sont basés sur des valeurs de Rst et non pas sur des valeurs de FST pour évaluer la divergence entre les 

9 espèces qu’ils ont étudiées. Il a été montré que pour de faibles stades de différenciations les valeurs 

de FST et RST tendait à être similaires mais pour des stades de différenciations élevées le FST avait 

tendance à sous-estimer la différenciation génétique par rapport au RST (Lugon-Moulin et al., 1999; 

Hardy et al., 2002). Les valeurs de différenciation que nous observons pourraient être encore plus 

importantes à travers la mesure du RST, elles pourraient donc être bien supérieures à celles observées 

par les auteurs précédents. 

Tableau 17. Valeurs du Rst par paire d’espèces obtenues à partir de 12 locus microsatellites de 9 espèces 

d’Haplochromines du lac Victoria (modifié à partir de Takeda et al. (2013). * = p-value < 0,05. ns = non significatif. 
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H. pyrrhocephalus 166 ------ 0.012* 0.116* 0.036* 0.170* 0.127* 0.122* 0.157* 0.216* 

H. laparogramma 36 0.012* ------ 0.101* 0.036* 0.126* 0.107* 0.119* 0.116* 0.183* 

L. rubripinnis 66 0.116* 0.101* ------ 0.035* 0.063ns 0.036* 0.037* 0.086* 0.149* 

L. rufus 128 0.036* 0.036* 0.035* ------ 0.029ns 0.027* 0.018ns 0.043* 0.085* 

M. mbipi 13 0.170* 0.126* 0.063ns 0.029ns ------ 0.045ns 0.041ns 0.000ns 0.090ns 

N. rufocaudalis 81 0.127* 0.107* 0.036* 0.027* 0.045ns ------ 0.039* 0.075* 0.140* 

N. greenwoodi 77 0.122* 0.119* 0.037* 0.018ns 0.041ns 0.039* ------ 0.068* 0.110* 

N. omnicaeruleus 46 0.157* 0.116* 0.086* 0.043* 0.000ns 0.075* 0.068* ------ 0.110* 

H. sauvagei 103 0.216* 0.183* 0.149* 0.085* 0.090ns 0.140* 0.110* 0.110* ------ 
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Les auteurs ont aussi évalué la différenciation génétique entre populations appartenant à 8 des 

espèces étudies, la plupart des valeurs obtenues sont non significatives (non présenté). Sur la base de 

ces valeurs de différenciations génétiques et de nos autres observations sur la structuration 

d’Apistogramma agassizii, cela renforce l’argument que Sp1, Sp2 et Sp3 soient des « species flock ». 

En effet, ils sont : (1) situées dans une même zone géographique (sympatrie au sens large), (2) ils ont 

un niveau d’endémisme important et (3) présentent une étroite relation phylogénétique. De plus, les 

temps de divergences entre les Haplochromines du lac Victoria et les trois « species flock » Sp1, Sp2 et 

Sp3, sont similaires. En effet, les Haplochromines du lac victoria auraient divergé au cours des derniers 

15 000 ans (Salzburger et Meyer, 2004 ; Meier et al., 2017). D’après le meilleur scénario obtenu pour 

Sp1 les unités évolutives correspondant aux microbassins auraient divergé il y a 14 500 ans [10 100 à 

87 500]. Cependant, ce temps de divergence pourrait être encore plus récent. Nous avons en effet 

considéré que le temps de génération pour Sp1 était d’une année. D’après Römer (pers. com.) le temps 

de génération d’A. agassizii est de 6 mois en captivité. Cela signifie que les clusters intra microbassins 

(population génétiques) de Sp1 pourraient avoir divergées il y a 7 250 ans [5 050 – 43750]. Compte 

tenu des niveaux élevés de différenciations obtenues entre clusters, cette divergence a été 

extrêmement rapide. Toujours d’après le meilleur scénario, les unités évolutives de la région de Jenaro 

Herrera seraient issues d’un évènement de mélange entre deux lignées, comme le « species flock » du 

lac Victoria (Meier et al., 2017). Cet évènement de mélange pourrait avoir favorisé le processus de 

spéciation dans la région de Jenaro Herrera. En effet, d’après Meier et al. (2017) l’hybridation entre 

lignées divergentes, lorsqu’elle coïncide avec de nouvelles opportunités écologiques (colonisation de 

rivières dans notre cas), peut favoriser des radiations adaptatives rapides à partir de la recombinaison 

et le tri du polymorphisme obtenu lors du mélange des lignées à travers la sélection naturelle et 

sexuelle.  

En considérant un temps de génération de 1 an, l’évènement de mélange entre les populations JK et 

N11 aurait eu lieu il y a 3 040 ans [2240 - 12400], voire 1 520 ans [1120 - 6200] en considérant un temps 

de génération de 6 mois. Au stade actuel de nos connaissances, la comparaison entre le « species 

flock » du lac Victoria et les « species flock » Sp1, Sp2 et Sp3, souffre du manque d’information sur les 

différents types habitat disponibles et sur d’éventuelles adaptations trophiques en relation avec des 

différenciations morphologiques ou physiologiques. Au-delà des différences évidentes (structuration 

verticale selon la profondeur dans les grands lacs et structuration horizontale dans les ruisseaux 

Amazoniens), ces aspects seraient intéressants à explorer pour mieux comprendre les mécanismes 

impliqués dans la formation des species flocks en Amazonie.  

7) Perspectives 

Même s’il existe des arguments solides pour valider l’hypothèse que les trois complexes d’espèces 

(Sp1, Sp2 et Sp3) représentent trois « species flocks », il est indispensable de montrer que les clusters 

mis en évidence dans Sp1 correspondent à des espèces ou des proto espèces. Il est donc nécessaire 

de génotyper les individus utilisés pendant les expérimentations sur le choix de partenaire afin de 

pouvoir interpréter nos premiers résultats à la lumière de la variation génétique en les replaçant dans 

leurs clusters d’origine.  

Ensuite, nous devrons effectuer de nouvelles expérimentations de sélection sexuelle (ou compléter 

celles déjà réalisées), mais cette fois-ci, en réalisant les expérimentations entre les clusters présents 

en sympatrie dans un même microbassin. Ces expérimentations nous permettrons de montrer s’il 

existe un isolement reproducteur entre clusters. Si tel est le cas, ce sera un argument de plus en faveur 

de l’existence de « specie flocks ». Il serait aussi intéressant de réaliser des mesures morphométriques 

et d’observer le type de dentition des poissons en fonction des clusters et des résultats obtenus lors 

des expérimentations sur l’isolement reproducteur afin de déterminer si 1) la structure génétique 
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observée correspond à un choix préférentiel et 2) si c’est lié à adaptations trophiques ou 

morphologiques. 

Ensuite, il est nécessaire de génotyper des individus provenant de la région du Yavarí (Gálvez) afin de 

vérifier si la distribution de Sp1 dans la zone d’étude est effectivement liée à un évènement de 

colonisation engendré par la capture du haut Gálvez par le Blanco.  

Nous savons que dans la rivière Tigre (et un de ses affluents la rivière Corrientes) un affluent de la 

rivière Marañon en amont des popsites Na1, 2 et 3, que l’espèce A. agassizii est présente (Koslowski, 

2002 ; Britzke, 2015). Il semblerait d’après les phénotypes identifiés sur des photos de Tom 

Christoffersen qu’il s’agisse de Sp1. Il serait intéressant de génotyper des individus provenant de cet 

affluent afin de savoir s’ils sont apparentés ou non avec la lignée du bas Marañon afin d’essayer de 

mieux comprendre son histoire évolutive.  

Il est possible que dans la zone étudiée notamment le long de l’amazone, il y ait eu d’autres 

évènements de mélanges entre la lignée Marañon (qui pourrait être présente le long de l’Amazone) et 

celle qui proviendrait de la rivière Gálvez (N11). Cela aurait avoir favorisé d’autres évènements de 

spéciations. Nous savons d’après un compte rendu de mission de collecte de Tom Christoffersen et en 

particulier grâce à des photos prises sur le terrain qu’A. agassizii est aussi présent dans la rivière Manati 

(sur la rive droite de l’amazone, en aval de la confluence entre le Marañon et l’Ucayali). Nous avons 

identifié des caractéristiques de Sp1. Néanmoins, certains phénotypes, même s’ils semblent appartenir 

à Sp1 sont particuliers et pourraient laisser suggérer que plusieurs espèces y soient présentes en 

sympatrie. 

Les échantillonnages de Sp2 et Sp3 nécessitent d’être complétés et plus particulièrement Sp3 pour qui 

nous avons collectés seulement 55 individus. Ensuite le même travail devrait être réalisé en suivant la 

même méthodologie utilisée pour Sp1. 

En parallèle de ces aspects de spéciations, nos résultats montrent que Sp1 pourrait être un excellent 

modèle pour étudier les dynamiques des métapopulations ou métacommunautés dans les réseaux 

dendritiques. 

 

8) Biodiversité et conservation du genre Apistogramma dans le bassin Amazonien 

La zone que nous avons étudiée est comprise entre la ville de Requena (en amont de Jenaro Herrera) 

au niveau de la rivière Ucayali et la ville de Pebas sur la rive gauche de l'Amazone. La distance linéaire 

en suivant les cours de l’Ucayali et de l’Amazone entre ces deux villes est de 450 km environ. L’aire de 

distribution actuellement connue de A. cf. agassizii est comprise entre la ville de Requena et 

l'embouchure de l'Amazone, soit 3500 km. Si l'on considère seulement le niveau spécifique pour Sp1, 

Sp2 et Sp3 dans notre zone d’étude alors nous pouvons estimer un nombre potentiel de 23 espèces 

dans A. cf. agassizii. Cela correspond à environ 20% des espèces actuellement décrites pour le genre 

Apistogramma. Cette estimation est très approximative et critiquable puisqu'elle ne tient pas compte, 

par exemple, de la diversité des habitats au sein de l'aire de répartition de l'espèce, de la présence de 

rivières pouvant constituer des barrières, de l'histoire géologique des différents bassins versants, et 

surtout, elle ne considère pas Sp1, Sp2 et Sp3 comme des « species flock ». Malgré tout cette 

estimation est comparable à celle faite par Römer (2006) sur la base d'analyses réalisées sur 27 

morphotypes différents identifiés comme A. agassizii, qui ont été collectés sur de nombreux sites le 

long du fleuve Amazone par des pécheurs de poissons ornementaux, des aquariophiles itinérants et 

des scientifiques, et exportés en Europe, au Japon et aux États-Unis (répertoriés dans Römer et Wise 
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2006). Si nos résultats se conforment, que Sp1, Sp2 et Sp3 correspondent à des « species flocks » alors 

l’espèce A. agassizii pourrait regrouper de dizaines voire des centaines d’espèces.  

Nos travaux démontrent clairement qu'A. agassizii ne peut plus être considérée comme une espèce à 

large distribution : ce taxon représente probablement une mosaïque de « species flock » dont les 

contours précis nécessitent d’être définis. Nos résultats soulignent le besoin urgent de réaliser des 

études supplémentaires au Pérou et dans différents pays amazoniens pour mieux préciser le nombre 

d'espèces regroupées dans A. agassizii et pour délimiter leurs aires respectives de répartition, qui 

pourraient être très limitées dans certains cas. Le cas de l’espèce A. agassizii n’est probablement pas 

un cas isolé dans Apistogramma. En effet, Ready et al (2006) ont démontré que dans Apistogramma 

caetei, il existe au moins 3 espèces distinctes pourtant Apistogramma caetei est seulement distribuée 

à l’est du bassin Amazonien, dans des microbassins isolés les uns des autres par l’océan Atlantique. Il 

est vraisemblable que les deux autres (après A. cf agassizii) connues pour avoir une répartition très 

large dans le bassin amazonien, A. bitaeniata et A. cacatuoides, regroupent également de nombreuses 

espèces, comme le suggèrent Römer (2000, 2006), Römer et al (2015, 2017), et Britzke (2015). Le genre 

Apistogramma pourrait alors être composé de centaines d'espèces ou de proto espèces, si l'on y ajoute 

les nombreuses espèces dont le statut taxonomique n'a pas encore été évalué moléculairement. Cette 

estimation n'a pas de valeur de référence, mais peut illustrer les limites de nos connaissances 

concernant la biodiversité d’Apistogramma et des poissons amazoniens en général (Pitman et al., 

2011).  

La connaissance des modèles de biodiversité aquatique est une condition préalable essentielle à la 

conservation des écosystèmes d'eau douce, qui sont les plus menacés dans le monde (Abell et al., 

2008). Cela vaut également pour le bassin amazonien (Nogueira et al., 2010 ; Castello et al., 2013 ; 

Castello et Macedo, 2016) et plus encore pour les cours d'eau (Frederico et al., 2018), où vivent la 

plupart des espèces Apistogramma (Römer, 2000, 2006). Les poissons d'eau douce sont parmi les 

vertébrés les plus menacés au monde (Pimm et al., 2014), ce qui est probablement aussi le cas dans le 

bassin amazonien en raison de la dégradation ou de la perte d'habitat et des connaissances encore 

limitées sur l'écologie des poissons (Nogueira et al., 2010 ; Frederico et al., 2018). D'autres études 

approfondies sont nécessaires de toute urgence pour comprendre l'étendue de la biodiversité dans les 

nombreux taxons amazoniens de petite taille, riches en espèces mais peu étudiés (Barletta et al., 

2010), comme les Apistogramma ou d'autres genres de cichlidés très diversifiés comme Crenicichla 

(Piálek et al., 2012 ; Říčan et al., 2016 ; Burress et al., 2018). Ces informations sont essentielles pour 

clarifier notre connaissance sur la diversité ichtyologique amazonienne et des taux d'endémisme, afin 

de développer des stratégies de conservation et de gestion appropriées (Nogueira et al., 2010). Sans 

ces informations, il sera impossible de contrôler leur extraction par le marché ornemental et d'éviter 

les disparitions locales et la perte de la variabilité génétique.  

Bien que le commerce ornemental ait l'avantage d'attirer l'attention du grand public sur ces espèces 

qui habitent souvent des milieux presque invisibles pour le public comparativement aux grandes 

rivières (Olden et al., 2007 ; Frederico et al., 2018), il peut aussi mettre en péril leur survie à cause de 

la surexploitation lorsque leur répartition ou la taille des populations est limitée. Certaines espèces 

sont déjà victimes de leur surexploitation, c’est notamment le cas pour Apistogramma cinilabra 

(Römer et al, 2011, préalablement connue sous le nom de A. ‘Roterpunkt’ sur le marché ornemental), 

qui vit dans un petit lac proche de la ville de Nauta (Pérou). En 2014, elle a été ajoutée à la liste rouge 

de l’IUCN et évaluée comme vulnérable. Aujourd’hui, elle est probablement en danger critique 

d’extinction du fait de son exploitation, de la pêche chimique opérés dans son habitat (au barbasco, 

qui est un ichtyotoxique) et de la déforestation. Selon le commentaire d’un pêcheur ornemental, elle 

est devenue si peu abondante qu’elle n’est plus intéressante à pêcher. D’autres exemples dans la 
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région de Pebas où les morphotypes d’Apistogramma sp. morado, pebas, papagayo (Apistogramma 

cf. ortegai) sont présents, il est de plus en plus difficile d’en capturer. Au cours de nos missions sur le 

terrain, nous avons souvent observé des culs de bouteilles plastiques utilisés par les pêcheurs pour 

transporter du barbasco, cette substance compétitrice de l’oxygène, qui est naturellement présente 

dans les plantes des genres Lonchocarpus, Paraderris et Tephrosia (Andel, 2000). Le barbasco est 

traditionnellement utilisé en Amazonie par les communautés rurales pour pêcher en asphyxiant les 

poissons, rapidement et sans matériel spécifique, dans de petits ruisseaux. Le problème, c’est qu'il tue 

presque tous les poissons et autres animaux à sang froid dans la zone d'influence. Son utilisation 

semble répandue en Amazonie péruvienne et ses conséquences sur les communautés aquatiques 

n'ont pas été évaluées.  

D’après nos résultats, Sp3 est endémique de la rivière Nanay, la plus grande rivière d’eau noire de 

l'Amazonie péruvienne (Roldán, 1992 ; Sioli, 1984 ; Ortega et Castro, 1998). Le Nanay est la rivière la 

plus exploitée pour le commerce des poissons d'ornement en raison de sa proximité de la ville 

d'Iquitos, où opèrent la plupart des exportateurs de poissons (Tello et Cánepa, 1991 ; Souza et al., 2004 

; Gerstner et al., 2006). Cette situation exerce une pression supplémentaire sur le possible « specie 

flock » Sp3, qui supporte actuellement la plupart de la pêche ornementale locale pour A. agassizii. Nos 

résultats pourraient favoriser la mise ne place d’actions de gestion adaptées pour tenir compte de 

cette situation, telles que la fixation éventuelle de quotas ou de licences spécifiques 

d'extraction/exportation. 

Le commerce ornemental affecte probablement moins les « species flock » Sp1 et Sp2. Cependant, ils 

semblent encore plus vulnérables car les espèces formées ou proto espèces ont des aires de 

distribution extrêmement réduites, leur exploitation pour le marché ornemental pourrait les mettre 

en danger. De plus ces deux complexes semblent vivre préférentiellement dans de petits ruisseaux 

forestiers particulièrement sensibles aux effets de la déforestation. Nous avons pu observer les 

conséquences de la déforestation sur le ruisseau dans lequel a été échantillonné la popsite JH12 (Sp1, 

microbassin D) de la région de Jenaro Herrera. Cette popsite a été échantillonnée en novembre 2016, 

l'année suivante à la même époque (octobre), nous voulions compléter l'échantillonnage de cette 

popsite mais le ruisseau était complètement asséché. Entre ces deux années, une parcelle de forêt de 

plusieurs hectares avait été déboisée autour du ruisseau. C’est toute la zone aux environs de la ville de 

Jenaro Herrera qui est touchée par l'intense déforestation pour l’élevage du bétail et les cultures 

vivrières. Les microbassins C, D et E situés dans cette zone semblent être actuellement 

particulièrement vulnérables. 

Ces différentes menaces auront probablement un impact supplémentaire sur la capacité des espèces 

d'Apistogramma à supporter les changements climatiques prévus sur la qualité et la quantité de l'eau 

(Freitas et al., 2013 ; Frederico et al., 2016). Par ailleurs, la déforestation résulte en une élévation de 

la température de l’eau dans les ruisseaux impactés, ce qui pourrait avoir des conséquences 

importantes pour les sex-ratios chez cette espèce dont la détermination du sexe est thermosensible 

(Römer et Beisenherz 1996). 

Finalement, la pêche ornementale et loin d’être la seule menace sur le genre Apistogramma. C’est la 

totalité de son habitat qui est menacé. La déforestation en Amazonie ne cesse de gagner du terrain 

avec l’augmentation des surfaces agricoles pour la culture du soja, de la canne à sucre et de l’élevage 

bovin qui se réalise au détriment de la couverture forestière (Morton et al., 2006 ; Peres et Schneider, 

2012). Le développement de grands axes routiers qui accélèrent les processus de déforestation en 

rendant accessibles des zones auparavant isolées (Souza et Lemos, 2014 ; Fraser, 2014 ; Sanchez, 

2015). Selon Barber et al. (2014) 95% de la déforestation s’est produite dans un rayon de 5,5 km des 

routes ou 1 km des rivières. La construction de la transamazonienne ou plus récemment en 2010 
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« l’interoceánica Sur » Brésil-Pérou ou IIRSA-Sur, créée sur fond de corruption (Chirif, 2017), a 

augmenté le taux de déforestation dans la région ainsi que l’exploitation minière illégale (Fraser, 2014 ; 

Chirif, 2017). La raison officielle de la construction de l’IIRSA-Sur était de lier les deux océans (pacifique 

et atlantique) pour dynamiser le commerce entre le Pérou et le Brésil mais surtout pour faciliter les 

échanges commerciaux entre le Brésil et la chine. En réalité cela n’a eu que peu d’effets sur les 

échanges commerciaux. Seul 2% du commerce est réalisé à travers le réseau routier IIRSA, par contre 

ses effets sur la dégradation de l’environnement sont bien visibles.  

La déforestation a un effet direct sur le climat local, régional et global (D’Almeida et al., 2007 ; Nepstad 

et al., 2008 ; Davidson et al., 2012 ; Mahmood et al., 2013 ; Lawrence et Vandecar, 2015). La 

déforestation et l’agriculture ont aussi un impact sur la qualité des cours d’eau : sans couvert végétal, 

les sols sont lessivés, les produits chimiques toxiques comme les désherbants, les herbicides, les 

fongicides, les insecticides, ainsi que les fertilisants ruissellent vers les cours d’eau, source de pollution 

qui menacent les écosystèmes aquatiques (Williams et al., 1997). Un autre effet du lessivage des sols 

est la libération du mercure natif vers les cours d’eau qui, dans les sédiments, en condition 

anaérobique, se transforme en méthylmercure, bioaccumulé et concentré dans les maillons supérieurs 

de la chaine trophique (Mergler et al., 2007). Une autre source de contamination au mercure provient 

de l’extraction d’or (Lacerda et Pfeiffer, 1992). L’exploitation minière illégale est un véritable fléau dans 

certaines régions comme celle de Madre de díos au Pérou (Swenson et al., 2011 ; Gardner, 2012 ; Brac 

et al., 2011) et au Brésil (Beltran-Pedreiros et al., 2011). À cela s’ajoute la pollution des cours d’eau 

due aux activités pétrolières, pas moins de 70 fuites de pétrole ont été recensées depuis 2015 dans le 

secteur 192 au Pérou (Sierra Praeli, 2019 ; dernier en date 23 novembre 2019 (Figure 41) et plus 

largement dans les têtes de bassin (Azevedo-Santos et al., 2016). Ces fuites ont des répercutions 

dramatiques sur les écosystèmes (Steen et al., 1999 ; Lytle et al., 2001; Couceiro et al., 2006 ; Fraser, 

2014 ; Kingston, 2002). Les grandes villes amazoniennes génèrent une forte pollution en déchets 

plastiques et en eaux résiduelles qui sont directement rejeté dans les cours d’eau. Lebreton et al. 

(2017) estiment que l’Amazone charrie annuellement 38900 (range 32,200–63,800) tonnes de déchets 

plastiques vers l’océan, ce qui fait de l’Amazone le 7ème fleuve charriant le plus de déchets plastique 

vers l’océan. Le développement de barrage sur différents affluents de l’amazone impacte directement 

Figure 41. Fuite de pétrole le 23 novembre 2019 dans le sous bassin du Marañon (rivière Corrientes). 
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les écosystèmes (Castello et al, 2013 ; Lees et al., 2016; Val et al., 2016; Winemiller et al., 2016) et la 

migration de certains poissons migrateurs (Agostinho et al., 2008 ; Barthem et al., 2016 ; Duponchelle 

et al., 2016 ; Hauser, 2018). Le dernier en date est celui de Belomonte sur le rio Xingu. La région du 

Xingu est pourtant considérée comme un hot spot de biodiversité avec un fort taux d’endémisme 

(Camargo et al., 2004 ; Fitzgerald et al., 2018). D’après Castello et Macedo (2016), le Xingu et d’autres 

affluents drainant la même zone géographique (ancien bouclier granitique) contiendrait plus de deux 

fois plus d’espèces endémiques que les régions andines plus jeunes. 

 

L’introduction d’espèces invasives constituent une menace de plus (Latini et Petrere, 2004; Vitule et 

al., 2009, 2017). Pour terminer, une autre menace pèse sur le bassin amazonien, celle du changement 

climatique (Marengo et al., 2011 ; Betts et al., 2008 ; Exbrayat et al., 2017). D’après Cox et al. (2004), 

une teneur élevée en CO2 conduit à un schéma de réchauffement de la température de la mer, 

semblable à El-Niño, qui supprime les précipitations dans le nord de l’Amazonie. Même si c’est encore 

débattu, certains auteurs estiment que le changement climatique et la déforestation pourraient 

conduire à un changement de type de végétation, de la forêt tropicale humide à une végétation semi-

aride de type savane (Nobre et al., 1991, Cox et al., 2000; Oyama et Nobre, 2003 ; Cox et al., 2004). Le 

contexte dans lequel évolue notre modèle d’étude semble donc assez délétère. D’autant plus que 

d’après Bulter (2013) les écosystèmes amazoniens sont négligés par les efforts de conservation et les 

écosystèmes aquatiques plus encore (Castello et al., 2013). Il semble que les facteurs qui maintenaient 

l’Amazonie relativement bien conservée, sa superficie, la difficulté d’accès de certaines de ses régions 

et sa faible densité Humaine (Myers et al., 2000 ; Reis et al., 2016), ne soient plus suffisants pour 

garantir son intégrité. L’Amazonie est désormais considérée en transition vers un régime dominé par 

les perturbations (Davidson et al., 2012). 

E. CONCLUSION 

Apistogramma agassizii a été utilisé comme modèle dans cette étude en raison de ses caractéristiques 

biologiques et comportementales qui le rapprochent des espèces d’Haplochromines des grands lacs 

africains : polymorphisme de couleur, soins parentaux, choix préférentiel des partenaires, sédentarité, 

possible radiations récentes de populations. Nos résultats montrent qu’Apistogramma agassizii ne 

peut plus être considérée comme une unique espèce, mais comme une mosaïque de « species flocks » 

dans la petite zone étudiée, qui correspond à une fraction de son aire de répartition. Ces trois « species 

flocks » s’organiseraient de façon fractale selon la hiérarchisation du réseau hydrographique, avec des 

degrés de différentiation variables selon les niveaux. (Figure 42). Les grands cours d’eau, comme le 

Marañon, l’Ucayali et l’Amazone, seraient dans la zone d’étude le niveau hiérarchique de rang 1, 

constituant des barrières aux flux de gènes à l’origine de la spéciation et du maintien des 3 « species 

flocks » Sp1, Sp2, Sp3. Les microbassins constitueraient le niveau de hiérarchisation inférieur de rang 

2 : en sympatrie au sens large car ils sont connectés par la rivière principale qui les relient ; du fait de 

cette configuration ils sont partiellement disjoints, cela limiterait le flux génique entre microbassins et 

favoriserait la divergence génétique entre populations à l’intérieur des complexes d’espèces. Puis, à 

l’intérieur des microbassins, les ruisseaux seraient le niveau hiérarchique de rang 3 : les proto-espèces 

divergeraient en sympatrie stricte, entre ruisseaux connectés, voire à l’intérieur d’un même ruisseau 

(dans une même popsite, unité de collecte la plus petite). Le processus de divergence en sympatrie 

stricte à l’intérieur des ruisseaux, pourrait être la conséquence du caractère philopatrique d’A. 

agassizii, avec des déplacements asymétriques des reproducteurs limitant les échanges de gènes entre 

l’aval et l’amont (Muneepeerakul, 2008 ; Morrissey et Kerckove 2009), et de la sélection sexuelle qui 

maintiendrait voire renforcerait le processus de divergence entre les proto-espèces. 
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Figure 42. Schémas synthétiques de la distribution fractale dans la zone d’étude des « species flocks » selon la hiérarchisation du réseau hydrographique en prenant pour 

exemple le « species flocks » Sp1. 
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Les mécanismes à l’œuvre chez A. agassizii, ont pu opérer chez d'autres espèces d’Apistogramma 

comme A. bitaeniata et A. cacatuoïdes, par exemple. Ces dernières ont comme A. agassizii une grande 

aire de distribution (Römer, 2000 ; Britzke, 2015), elles présentent du polymorphisme de couleur, un 

choix préférentiel de partenaire à différentes échelles géographiques (Römer et Beisenherz, 2005 ; 

Engelking et al., 2010) et certains auteurs ont suggéré qu’elles pourraient regrouper des espèces 

distinctes (Britzke, 2015 et Tougard et al., 2017). 

Le genre Apistogramma est particulièrement intéressant pour étudier ces évènements récents de 

spéciations qui pourraient avoir eu lieu, en partie, en sympatrie. Cependant, d’autres genres de 

cichlidés présentent des caractéristiques similaires aux Haplochromines et seraient susceptibles de 

présenter les mêmes schémas évolutifs qu’A. agassizii. Le genre Crenicichla est un bon candidat. En 

effet, Piálek et al. (2012), ont montré l’existence probable d’au moins deux « species flocks » dans le 

groupe Crenicichla lacustris, Crenicichla missioneira et Crenicichla mandelburgeri dans les bassins 

Uruguay et Paraná/Iguazú au niveau de la tri-frontière entre l’Argentine, le Brésil et l’Uruguay. Ils ont 

montré que dans ces deux « species flocks » étaient apparus de façon indépendante des adaptations 

trophiques et morphologiques similaire à celles des cichlidés des grands lacs africains et 

centraméricains. Ce genre étant aussi présent en Amazonie, il pourrait être susceptible de présenter 

ce type de spéciation et héberger des « species flocks » dans ce bassin. 

Le genre Geophagus (28 espèces valides, source fishbase) présent en Amazonie et notamment l’espèce 

G. brasiliensis pourrait en réalité représenter des complexes d’espèces voire des « species flocks » 

(Souza et al., 2017). Les genres Bujurquina et Aequidens, qui regroupent eux aussi de nombreuses 

espèces (18 et 16 respectivement (source fishbase), semblent aussi être de bons candidats mais 

d’après nos connaissances aucune étude ne s’est intéressée à l’identification d’évènements récents de 

spéciations et à leurs mécanismes dans ces genres. La spéciation sympatrique ne pouvant pas être 

rejetée pour la mosaïque de « species flocks » d’A. agassizii il est alors possible que la remarquable 

diversité spécifique de l’ichtyofaune Amazonienne puisse reposer, en partie, sur un tel mécanisme de 

spéciation en particulier chez les Cichlidés. La richesse spécifique des cichlidés serait en conséquence 

très sous-estimée en Amazonie. 

La dynamique fluviale favorise, dans toute la plaine inondable de l’Amazone et de ses affluents, 

l’abandon de lacs de méandres ou leur capture. Certains lacs de méandres peuvent avoir été 

déconnectés du chenal principal plusieurs milliers d’années avant leur capture (Quintana-Cobo et al., 

2018). Il n’est pas rare que la dynamique fluviale aboutisse à la fragmentation de microbassins comme 

nous l’avons observé dans la région d’Orán où l’Amazone à déconnecté la rivière Apayacu du système 

Ampyiacu/ Yahuasyacu. Parfois les évènements géologiques favorisent les évènements d’avulsions et 

de capture. Ces évènements hydrogéomorphologiques favorisent les phases de fragmentations, 

d’isolations, de dispersions et de colonisations. L'aptitude des Cichlidés à évoluer rapidement et à 

s’adapter à de nouveaux habitats, pourrait avoir conduit à la formation de centaines de « species 

flocks » en Amazonie, similaire à ceux de notre modèle A. agassizii. En effet, nous avons souvent 

rencontré en sympatrie avec Apistogramma agassizii des espèces de cichlidés appartenant aux genres 

Crenicichla, Aequidens et Bujurquina. Les espèces de ces genres affectionnent souvent les mêmes 

habitats qu’Apistogramma. Dans la région de Jenaro Herrera nous avons surtout rencontré avec Sp1 

l’espèce Aequidens diadema. Il est vraisemblable que les évènements d’avulsions, de dynamique 

fluviale et de connexion (capture) que nous avons identifiés comme ayant pu conditionner l’histoire 

évolutive de Sp1 (racontée par le scénario 5), aient aussi participé à l’histoire évolutive d’autres 

espèces fréquentant les mêmes habitats que ceux d’A. agassizii. Les années à venir avec les nouveaux 

outils de recherche qui s’offrent à la génétique évolutive, notamment les approches « omiques » 

(génomique, transcriptomique, protéomique) devraient nous éclairer davantage sur la biologie 
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adaptative de ces « species flock » et nous aider à mieux comprendre l’évolution de la biodiversité en 

Amazonie. En espérant que la cupidité de la plupart des classes politiques, la corruption, 

l’extractivisme, ne réduisent pas la biodiversité amazonienne à peau de chagrin, relayant nos travaux, 

ceux des collègues et ceux qui suivront, à des études réalisées à titres posthume. 
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Annexe 2: Code d’identification des séquences utilisées provenant de Genbank 

Genre Espèce Spécimen Code 

Apistogramma agassizii 302306 LN679006.1 
Apistogramma agassizii 302911 LT617287.1 
Apistogramma agassizii 302307 LN679007.1 
Apistogramma agassizii 302185 LN679004.1 
Apistogramma agassizii 302919 LT617281.1 
Apistogramma agassizii 302920 LT617283.1 
Apistogramma atahualpa 300411 LT617292.1 
Apistogramma baenschi 301654 LN678963.1 
Apistogramma barlowi 300542 LN678976.1 
Apistogramma bitaeniata 302613 LN679018.1 
Apistogramma cacatuoides 300690 LN679008.1 
Apistogramma cinilabra 300371 LT617305.1 
Apistogramma eremnopyge 300401 LN678971.1 
Apistogramma eunotus 301599 LN679040.1 
Apistogramma megastoma 302869 LT617339.1 
Apistogramma moae 302864 LT617316.1 
Apistogramma nijsseni 300304 LN678968.1 
Apistogramma paulmuelleri 300387 LT617328.1 
Apistogramma playayacu FMNH 101589 PT LT617327.1 
Apistogramma rositae 301032 LN678948.1 
Apistogramma sp. 300438 LT617345.1 
Apistogramma sp. Algodon 300787 LT617290.1 
Apistogramma sp. Carapintada 302364 LN678993.1 
Apistogramma sp. Huanta 302452 LN679021.1 
Apistogramma sp. Jurua 302878 LT617336.1 
Apistogramma sp. Melgar 301639 LN678958.1 
Apistogramma sp. Morado 300564 LN679044.1 
Apistogramma sp. Oregon 302891 LT617321.1 
Apistogramma sp. Papagayo 301770 LN678990.1 
Apistogramma sp. Pebas 302561 LN679027.1 
Apistogramma sp. Peru-regani 301543 LT617344.1 
Apistogramma wolli 302976 LT617326.1 
Crenicichla alta  AY263860.1 
Crenicichla lacustris LBP-29098 GU702154.1 
Crenicichla vittata MG ZV-P 176 KU288884.1 
Crenicichla britskii LBP-40272 GU701938.1 
Crenicichla lepidota DCC01187 HM405098.1 
Crenicichla haroldoi LBPV-31750 JN988829.1 
Crenicichla cf. lepidota MG ZV-P 271-1 KU288841.1 
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Annexe 3: Paramètres historiques (a priori). N = taille efficace ; T = temps en générations ; A = mélange. 
UN = distribution uniforme 
 
N1 N UN [10000,0 - 100000,0] 
N1b N UN [1000,0 - 30000,0] 
N2 N UN [10000,0 - 80000,0] 
N3 N UN [2000,0 - 20000,0] 
N4 N UN [100,0 - 12000,0] 
N5 N UN [100,0 - 10000,0] 
N6 N UN [1000,0 - 22000,0] 
N6b N UN [60000,0 - 200000,0] 
N7 N UN [1600,0 - 16000,0] 
N8 N UN [8000,0 - 40000,0] 
N9 N UN [3000,0 - 30000,0] 
N10 N UN [100,0 - 12000,0] 
N10b N UN [1000,0 - 30000,0] 
N11 N UN [100000,0 - 200000,0] 
N12 N UN [10000,0 - 50000,0] 
NA N UN [10,0 - 15000,0] 
Na N UN [1000,0 - 100000,0] 
t1 T UN [500,0 - 3000,0] 
t2 T UN [500,0 - 5000,0] 
t3 T UN [1000,0 - 20000,0] 
t4 T UN [1000,0 - 30000,0] 
t5 T UN [1000,0 - 150000,0] 
t6 T UN [10000,0 - 150000,0] 
t7 T UN [10000,0 - 150000,0] 
t8 T UN [10000,0 - 150000,0] 
t9 T UN [10000,0 - 150000,0] 
t10 T UN [10000,0 - 150000,0] 
db T UN [10,0 - 50000,0] 
r1 A UN [0,001 - 0,999] 
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Annexe 4: Description des locus. A =Autosomal ; M = Microsatellites. Le chiffre 2 correspond au type 
de motif (dinucléotide) et le nombre à droite au nombre de répétitions 
 
Locus01 <A> [M] 2 69 
Locus09 <A> [M] 2 59 
Locus08 <A> [M] 2 52 
Locus14 <A> [M] 2 44 
Locus28 <A> [M] 2 36 
Locus16 <A> [M] 2 19 
Locus30 <A> [M] 2 45 
Locus32 <A> [M] 2 52 
Locus06 <A> [M] 2 93 
Locus11 <A> [M] 2 47 
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Annexe 5. Paramétrage du modèle de mutation 
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Annexe 6. Choix des statistiques résumées. Pour les statistiques résumées entre deux échantillons, 
toutes les combinaisons par paires ne sont pas montrées  
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Annexe 7 : Estivals et al. (Soumis)
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Annexe 8. Relation entre distance géographique et distance génétique de Rousset pour a) l’ensemble 
de clusters, b) les clusters appartenant aux microsbassins A, B H et I. 
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Annexe 9 : Valeurs des statistiques résumées observées et proportion des simulées < observé. Les 
valeurs en rouge sont distribuées dans les queues de distributions. *= p-value (0,05 – 0.01) ; **= p-
value (0,01 – 0.005)  

Statistique 
résumée 

Valeur 
observée 

Proportion (simulé < observé) 
Statistique 
résumée 

Valeur 
observée 

Proportion (simulé < observé) 

    Scénario 5 Scénario 7 Scénario 4     Scénario 5 Scénario 7 Scénario 4 
NAL_1_1 13.8000 0.6030 0.5025 0.6135 FST_1_6&9 0.1213 0.2980 0.4940 0.1590 
NAL_1_2 18.5000 0.6070 0.5070 0.7030 FST_1_6&10 0.2382 0.2375 0.4060 0.1210 
NAL_1_3 10.4000 0.5460 0.4860 0.4760 FST_1_7&8 0.1241 0.4870 0.6350 0.1265 
NAL_1_4 9.8000 0.4485 0.3655 0.5510 FST_1_7&9 0.1740 0.8425 0.9245 0.4725 
NAL_1_5 7.9000 0.5635 0.4650 0.6195 FST_1_7&10 0.2374 0.5855 0.6875 0.3360 
NAL_1_6 8.8000 0.7380 0.5270 0.7340 FST_1_8&9 0.0896 0.4025 0.5530 0.1640 
NAL_1_7 8.4000 0.5245 0.4005 0.6410 FST_1_8&10 0.2340 0.4465 0.5835 0.2545 
NAL_1_8 11.3000 0.5795 0.4890 0.6630 FST_1_9&10 0.2285 0.4630 0.5565 0.2565 
NAL_1_9 12.5000 0.5955 0.5285 0.6335 LIK_1_1&2 2.7973 0.8065 0.7855 0.4960 
NAL_1_10 7.1000 0.5935 0.4415 0.6280 LIK_1_1&3 3.5373 0.7080 0.6470 0.5425 
HET_1_1 0.7645 0.5275 0.4160 0.5425 LIK_1_1&4 3.7236 0.7570 0.7205 0.4910 
HET_1_2 0.7571 0.4725 0.3855 0.5990 LIK_1_1&5 3.5527 0.5855 0.5330 0.3905 
HET_1_3 0.7005 0.5380 0.4740 0.5715 LIK_1_1&6 3.0066 0.4340 0.4845 0.3885 
HET_1_4 0.6750 0.4380 0.3740 0.5605 LIK_1_1&7 3.0644 0.5295 0.5045 0.3240 
HET_1_5 0.6786 0.6085 0.5450 0.7040 LIK_1_1&8 2.7299 0.5130 0.4960 0.4835 
HET_1_6 0.6947 0.7465 0.5855 0.7985 LIK_1_1&9 2.9586 0.6770 0.6465 0.6025 
HET_1_7 0.6426 0.3790 0.2815 0.5000 LIK_1_1&10 4.0556 0.5370 0.4790 0.4135 
HET_1_8 0.7329 0.6025 0.4965 0.6680 LIK_1_2&1 2.5289 0.5845 0.5360 0.4260 
HET_1_9 0.7267 0.5365 0.4365 0.6155 LIK_1_2&3 2.5617 0.4625 0.3670 0.6795 
HET_1_10 0.4433 0.3040 0.1995 0.4400 LIK_1_2&4 2.6474 0.4970 0.4130 0.5945 
VAR_1_1 68.9912 0.6470 0.5730 0.6875 LIK_1_2&5 2.8464 0.4635 0.3810 0.5655 
VAR_1_2 61.1275 0.5730 0.4980 0.6720 LIK_1_2&6 2.5665 0.2260 0.2430 0.1080 
VAR_1_3 50.7082 0.5460 0.4950 0.6320 LIK_1_2&7 2.6679 0.5375 0.4790 0.6225 
VAR_1_4 21.1204 0.2440 0.1940 0.3410 LIK_1_2&8 2.3071 0.2735 0.2305 0.1355 
VAR_1_5 36.3443 0.4510 0.3660 0.5470 LIK_1_2&9 2.6412 0.4690 0.3920 0.2820 
VAR_1_6 49.5798 0.6490 0.5420 0.7460 LIK_1_2&10 3.5155 0.4760 0.4050 0.4125 
VAR_1_7 47.0437 0.5220 0.4320 0.6340 LIK_1_3&1 2.5523 0.6030 0.5615 0.4350 
VAR_1_8 60.2779 0.6160 0.5520 0.6810 LIK_1_3&2 1.8509 0.4900 0.3990 0.5865 
VAR_1_9 31.8749 0.3580 0.2910 0.4230 LIK_1_3&4 2.7908 0.5780 0.4800 0.6440 
VAR_1_10 44.3326 0.7270 0.6570 0.8120 LIK_1_3&5 2.7997 0.4415 0.3510 0.5375 
MGW_1_1 0.4678 0.0230* 0.0245* 0.0055** LIK_1_3&6 2.5658 0.2365 0.2525 0.1175 
MGW_1_2 0.5968 0.0165* 0.0125* 0.0075** LIK_1_3&7 2.3262 0.3830 0.3125 0.4465 
MGW_1_3 0.5049 0.2485 0.2775 0.0645 LIK_1_3&8 2.3825 0.3140 0.2750 0.1680 
MGW_1_4 0.3828 0.0165* 0.0160* 0.0085** LIK_1_3&9 2.5736 0.4430 0.3880 0.2610 
MGW_1_5 0.3503 0.1035 0.1180 0.0505 LIK_1_3&10 3.3232 0.4190 0.3385 0.3425 
MGW_1_6 0.3223 0.0865 0.0365* 0.0415* LIK_1_4&1 2.5783 0.5995 0.5560 0.4550 
MGW_1_7 0.4667 0.3520 0.3585 0.2710 LIK_1_4&2 1.6784 0.3510 0.2920 0.4525 
MGW_1_8 0.4860 0.1130 0.1225 0.0715 LIK_1_4&3 2.5180 0.4385 0.3555 0.6585 
MGW_1_9 0.5543 0.1715 0.2115 0.0865 LIK_1_4&5 2.3701 0.4765 0.4030 0.5885 
MGW_1_10 0.4880 0.2495 0.2850 0.1310 LIK_1_4&6 2.0815 0.1010 0.1065 0.0420* 
N2P_1_1&2 22.9000 0.6690 0.6045 0.6995 LIK_1_4&7 2.3692 0.3870 0.3300 0.4525 
N2P_1_1&3 18.1000 0.6370 0.5530 0.5980 LIK_1_4&8 2.1356 0.2060 0.1800 0.0870 
N2P_1_1&4 17.4000 0.5915 0.4935 0.5995 LIK_1_4&9 2.6359 0.4745 0.4040 0.2885 
N2P_1_1&5 16.3000 0.5945 0.5045 0.5855 LIK_1_4&10 3.5668 0.5075 0.4335 0.4545 
N2P_1_1&6 17.0000 0.6540 0.5525 0.6770 LIK_1_5&1 2.4312 0.5265 0.4835 0.3930 
N2P_1_1&7 17.0000 0.6170 0.5200 0.6255 LIK_1_5&2 2.0140 0.5835 0.5240 0.7115 
N2P_1_1&8 17.8000 0.6070 0.5260 0.6470 LIK_1_5&3 2.6348 0.5070 0.4240 0.7095 
N2P_1_1&9 19.8000 0.6945 0.6335 0.7045 LIK_1_5&4 2.5226 0.7215 0.6370 0.7995 
N2P_1_1&10 17.2000 0.6545 0.5500 0.6625 LIK_1_5&6 2.5224 0.2295 0.2480 0.1120 
N2P_1_2&3 20.1000 0.6155 0.5275 0.7015 LIK_1_5&7 2.6798 0.5485 0.5085 0.6305 
N2P_1_2&4 19.8000 0.5965 0.5050 0.7020 LIK_1_5&8 2.3404 0.2975 0.2510 0.1590 
N2P_1_2&5 19.7000 0.6215 0.5290 0.7100 LIK_1_5&9 2.7863 0.5605 0.4910 0.3610 
N2P_1_2&6 20.0000 0.6115 0.5155 0.6865 LIK_1_5&10 3.7849 0.6120 0.5565 0.5590 
N2P_1_2&7 19.8000 0.6180 0.5250 0.7175 LIK_1_6&1 2.5186 0.6080 0.5955 0.6855 
N2P_1_2&8 20.8000 0.6220 0.5270 0.6645 LIK_1_6&2 1.9408 0.2725 0.2480 0.1020 
N2P_1_2&9 21.9000 0.6520 0.5715 0.6895 LIK_1_6&3 2.5565 0.3015 0.2335 0.1690 
N2P_1_2&10 20.1000 0.6270 0.5290 0.7190 LIK_1_6&4 2.5102 0.2540 0.2030 0.1170 
N2P_1_3&4 14.6000 0.5260 0.4540 0.5855 LIK_1_6&5 2.5922 0.2265 0.1705 0.1210 
N2P_1_3&5 13.3000 0.5460 0.4635 0.5595 LIK_1_6&7 2.4209 0.2830 0.2280 0.1345 
N2P_1_3&6 14.3000 0.6115 0.4915 0.5690 LIK_1_6&8 2.1368 0.2480 0.2335 0.2160 
N2P_1_3&7 13.4000 0.5300 0.4400 0.5575 LIK_1_6&9 2.5743 0.4755 0.4385 0.3890 
N2P_1_3&8 16.0000 0.5910 0.5075 0.5680 LIK_1_6&10 3.8991 0.4820 0.4210 0.3800 
N2P_1_3&9 16.7000 0.5930 0.5225 0.5745 LIK_1_7&1 2.7133 0.6865 0.6370 0.5220 
N2P_1_3&10 13.3000 0.5600 0.4590 0.5375 LIK_1_7&2 1.9250 0.5325 0.4520 0.6385 
N2P_1_4&5 12.5000 0.5070 0.4210 0.6090 LIK_1_7&3 2.4460 0.4125 0.3195 0.6235 
N2P_1_4&6 12.8000 0.4815 0.3575 0.5365 LIK_1_7&4 2.6387 0.4940 0.3975 0.5715 
N2P_1_4&7 13.6000 0.5185 0.4295 0.6500 LIK_1_7&5 2.6188 0.3710 0.2900 0.4540 
N2P_1_4&8 15.2000 0.5125 0.4385 0.5680 LIK_1_7&6 2.4132 0.1795 0.1875 0.0910 
N2P_1_4&9 16.3000 0.5585 0.4770 0.5895 LIK_1_7&8 2.1651 0.2130 0.1785 0.0940 
N2P_1_4&10 13.6000 0.5635 0.4545 0.6390 LIK_1_7&9 2.7107 0.5050 0.4420 0.3190 
N2P_1_5&6 12.1000 0.5755 0.4285 0.5975 LIK_1_7&10 3.2892 0.3900 0.3090 0.3275 
N2P_1_5&7 12.0000 0.5465 0.4265 0.6400 LIK_1_8&1 2.4865 0.5900 0.5645 0.6260 
N2P_1_5&8 14.1000 0.5485 0.4605 0.5870 LIK_1_8&2 2.0148 0.3365 0.2820 0.1340 
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N2P_1_5&9 15.3000 0.5725 0.5025 0.6025 LIK_1_8&3 2.7193 0.3425 0.2840 0.2045 
N2P_1_5&10 12.4000 0.6235 0.5140 0.6895 LIK_1_8&4 2.7479 0.3490 0.2675 0.1485 
N2P_1_6&7 12.3000 0.5610 0.4020 0.6165 LIK_1_8&5 2.7555 0.2820 0.2260 0.1395 
N2P_1_6&8 14.5000 0.5930 0.4775 0.6685 LIK_1_8&6 2.5681 0.2640 0.2755 0.2100 
N2P_1_6&9 15.5000 0.6140 0.5020 0.6530 LIK_1_8&7 2.4894 0.2895 0.2420 0.1320 
N2P_1_6&10 13.0000 0.6730 0.5030 0.7105 LIK_1_8&9 2.4795 0.4240 0.3745 0.3270 
N2P_1_7&8 14.1000 0.5140 0.4175 0.5755 LIK_1_8&10 3.7121 0.3925 0.3630 0.2660 
N2P_1_7&9 15.5000 0.5660 0.4775 0.5995 LIK_1_9&1 2.7921 0.7690 0.7560 0.7245 
N2P_1_7&10 12.5000 0.5940 0.4535 0.6840 LIK_1_9&2 2.6406 0.7170 0.7070 0.4055 
N2P_1_8&9 16.7000 0.5805 0.5165 0.6285 LIK_1_9&3 3.2251 0.5630 0.5000 0.4100 
N2P_1_8&10 14.4000 0.5775 0.4665 0.6280 LIK_1_9&4 3.5365 0.6870 0.6445 0.4135 
N2P_1_9&10 15.8000 0.6140 0.5290 0.6485 LIK_1_9&5 3.5368 0.5880 0.5275 0.3850 
H2P_1_1&2 0.7776 0.5045 0.4140 0.5530 LIK_1_9&6 2.9788 0.4175 0.4655 0.3095 
H2P_1_1&3 0.7404 0.5375 0.4695 0.5335 LIK_1_9&7 2.9540 0.4870 0.4620 0.2955 
H2P_1_1&4 0.7185 0.4765 0.4015 0.5575 LIK_1_9&8 2.6879 0.5040 0.4690 0.3840 
H2P_1_1&5 0.7422 0.5985 0.5180 0.6360 LIK_1_9&10 3.9058 0.4940 0.4190 0.3530 
H2P_1_1&6 0.7687 0.6330 0.5190 0.7035 LIK_1_10&1 2.5006 0.4460 0.3430 0.3760 
H2P_1_1&7 0.7443 0.4585 0.3705 0.4715 LIK_1_10&2 1.8427 0.3780 0.2490 0.2720 
H2P_1_1&8 0.7812 0.5880 0.4920 0.6175 LIK_1_10&3 2.5259 0.4140 0.2770 0.3850 
H2P_1_1&9 0.7834 0.5850 0.5035 0.6225 LIK_1_10&4 2.9189 0.5630 0.4160 0.4490 
H2P_1_1&10 0.6241 0.3305 0.2410 0.4170 LIK_1_10&5 3.0725 0.5310 0.4015 0.4510 
H2P_1_2&3 0.7491 0.4925 0.4205 0.5980 LIK_1_10&6 2.8653 0.2965 0.2660 0.2020 
H2P_1_2&4 0.7307 0.4530 0.3645 0.5750 LIK_1_10&7 2.6035 0.4585 0.3615 0.3625 
H2P_1_2&5 0.7489 0.5150 0.4225 0.6325 LIK_1_10&8 2.4194 0.2590 0.2010 0.1580 
H2P_1_2&6 0.7609 0.4705 0.3900 0.5205 LIK_1_10&9 2.2793 0.2290 0.1640 0.1365 
H2P_1_2&7 0.7492 0.4510 0.3665 0.5795 DAS_1_1&2 0.1860 0.4450 0.5315 0.5380 
H2P_1_2&8 0.7677 0.4705 0.3905 0.5155 DAS_1_1&3 0.1858 0.4515 0.5345 0.5355 
H2P_1_2&9 0.7800 0.5115 0.4250 0.5515 DAS_1_1&4 0.1765 0.4175 0.4855 0.5050 
H2P_1_2&10 0.7024 0.3875 0.2965 0.4575 DAS_1_1&5 0.1747 0.4130 0.4840 0.4965 
H2P_1_3&4 0.7280 0.4730 0.4085 0.5945 DAS_1_1&6 0.1893 0.4400 0.5075 0.4290 
H2P_1_3&5 0.7294 0.5155 0.4425 0.6120 DAS_1_1&7 0.1964 0.4950 0.5685 0.5845 
H2P_1_3&6 0.7274 0.4945 0.4435 0.4990 DAS_1_1&8 0.1812 0.4095 0.4800 0.4035 
H2P_1_3&7 0.7159 0.4770 0.4015 0.5495 DAS_1_1&9 0.1634 0.3465 0.4035 0.3695 
H2P_1_3&8 0.7391 0.5155 0.4565 0.5045 DAS_1_1&10 0.2320 0.6535 0.7225 0.7210 
H2P_1_3&9 0.7489 0.5250 0.4660 0.5305 DAS_1_2&3 0.2284 0.5195 0.5945 0.3975 
H2P_1_3&10 0.6627 0.3510 0.2655 0.3995 DAS_1_2&4 0.2388 0.5540 0.6370 0.4300 
H2P_1_4&5 0.7119 0.4930 0.4300 0.6095 DAS_1_2&5 0.2288 0.5060 0.6050 0.3945 
H2P_1_4&6 0.7050 0.4335 0.3695 0.5125 DAS_1_2&6 0.2233 0.5930 0.6525 0.6720 
H2P_1_4&7 0.6955 0.4115 0.3455 0.5275 DAS_1_2&7 0.2415 0.5595 0.6410 0.4425 
H2P_1_4&8 0.7177 0.4590 0.3775 0.5190 DAS_1_2&8 0.2123 0.5495 0.6205 0.6275 
H2P_1_4&9 0.7359 0.5065 0.4255 0.5590 DAS_1_2&9 0.1837 0.4585 0.5310 0.5455 
H2P_1_4&10 0.6805 0.3890 0.3060 0.4685 DAS_1_2&10 0.2729 0.6400 0.7400 0.6430 
H2P_1_5&6 0.7245 0.5660 0.4865 0.6025 DAS_1_3&4 0.2274 0.5195 0.5905 0.3900 
H2P_1_5&7 0.7122 0.5235 0.4470 0.6355 DAS_1_3&5 0.2322 0.5295 0.6025 0.4045 
H2P_1_5&8 0.7373 0.5530 0.4965 0.5845 DAS_1_3&6 0.2212 0.5840 0.6335 0.6645 
H2P_1_5&9 0.7560 0.5915 0.5205 0.6155 DAS_1_3&7 0.2496 0.5885 0.6555 0.4810 
H2P_1_5&10 0.6621 0.4075 0.3170 0.4870 DAS_1_3&8 0.2042 0.5210 0.5925 0.6085 
H2P_1_6&7 0.7237 0.4910 0.3930 0.5340 DAS_1_3&9 0.1907 0.4755 0.5525 0.5650 
H2P_1_6&8 0.7414 0.5595 0.4490 0.6240 DAS_1_3&10 0.3186 0.7500 0.8200 0.7480 
H2P_1_6&9 0.7614 0.5930 0.4920 0.6535 DAS_1_4&5 0.2450 0.4725 0.5480 0.3610 
H2P_1_6&10 0.6100 0.3220 0.2385 0.4165 DAS_1_4&6 0.2262 0.6030 0.6510 0.6675 
H2P_1_7&8 0.7369 0.4540 0.3805 0.4760 DAS_1_4&7 0.2592 0.6180 0.6815 0.5190 
H2P_1_7&9 0.7617 0.5240 0.4445 0.5460 DAS_1_4&8 0.2042 0.5215 0.5920 0.6070 
H2P_1_7&10 0.6020 0.3010 0.2105 0.3915 DAS_1_4&9 0.1721 0.4095 0.4775 0.5015 
H2P_1_8&9 0.7650 0.5455 0.4630 0.5810 DAS_1_4&10 0.2660 0.6280 0.7215 0.6330 
H2P_1_8&10 0.6420 0.3430 0.2490 0.4125 DAS_1_5&6 0.2126 0.5605 0.6065 0.6320 
H2P_1_9&10 0.6583 0.3455 0.2490 0.3930 DAS_1_5&7 0.2364 0.5390 0.6160 0.4305 
V2P_1_1&2 65.2195 0.6010 0.5210 0.6450 DAS_1_5&8 0.2016 0.5175 0.5700 0.5885 
V2P_1_1&3 58.6843 0.5940 0.5240 0.6260 DAS_1_5&9 0.1723 0.4125 0.4765 0.4925 
V2P_1_1&4 30.2501 0.3100 0.2530 0.3890 DAS_1_5&10 0.2699 0.6480 0.7320 0.6465 
V2P_1_1&5 47.8541 0.5010 0.4220 0.5450 DAS_1_6&7 0.2162 0.5695 0.6295 0.6445 
V2P_1_1&6 60.4149 0.6000 0.5190 0.6620 DAS_1_6&8 0.2343 0.6005 0.6485 0.5895 
V2P_1_1&7 59.6451 0.5640 0.4880 0.6130 DAS_1_6&9 0.1902 0.4420 0.5125 0.4915 
V2P_1_1&8 65.2700 0.6150 0.5500 0.6670 DAS_1_6&10 0.2648 0.7350 0.7900 0.7845 
V2P_1_1&9 47.1605 0.4580 0.3850 0.5100 DAS_1_7&8 0.2145 0.5605 0.6240 0.6360 
V2P_1_1&10 60.5201 0.6480 0.5790 0.7010 DAS_1_7&9 0.1695 0.4115 0.4705 0.4815 
V2P_1_2&3 57.6617 0.5670 0.4910 0.6530 DAS_1_7&10 0.2942 0.6940 0.7875 0.6970 
V2P_1_2&4 41.0575 0.4140 0.3300 0.5210 DAS_1_8&9 0.1982 0.4770 0.5390 0.4990 
V2P_1_2&5 52.4374 0.5210 0.4300 0.6190 DAS_1_8&10 0.2413 0.6745 0.7405 0.7320 
V2P_1_2&6 59.4618 0.5490 0.4770 0.6200 DAS_1_9&10 0.2448 0.6815 0.7540 0.7560 
V2P_1_2&7 60.6141 0.5750 0.4900 0.6760 DM2_1_1&2 14.5369 0.7310 0.7640 0.4540 
V2P_1_2&8 61.7026 0.5670 0.4910 0.6290 DM2_1_1&3 27.2433 0.7790 0.7750 0.6170 
V2P_1_2&9 53.6199 0.4890 0.4140 0.5530 DM2_1_1&4 10.5432 0.5080 0.4370 0.3010 
V2P_1_2&10 62.8632 0.6250 0.5230 0.6890 DM2_1_1&5 16.0382 0.5740 0.5150 0.4070 
V2P_1_3&4 43.9024 0.4530 0.3630 0.5540 DM2_1_1&6 8.2993 0.3480 0.3450 0.3140 
V2P_1_3&5 51.0869 0.5250 0.4520 0.6120 DM2_1_1&7 14.3757 0.5720 0.5540 0.3860 
V2P_1_3&6 53.9071 0.5440 0.4820 0.6030 DM2_1_1&8 6.4515 0.3970 0.3900 0.3910 
V2P_1_3&7 52.1106 0.5340 0.4590 0.6210 DM2_1_1&9 8.4364 0.4890 0.4930 0.4240 
V2P_1_3&8 55.3578 0.5480 0.4870 0.5970 DM2_1_1&10 36.7258 0.5510 0.5190 0.4740 
V2P_1_3&9 50.3719 0.4970 0.4370 0.5480 DM2_1_2&3 8.5912 0.6480 0.5770 0.7770 
V2P_1_3&10 56.9821 0.5900 0.5180 0.6590 DM2_1_2&4 15.3001 0.8080 0.7630 0.8390 
V2P_1_4&5 28.7498 0.3005 0.2600 0.4190 DM2_1_2&5 9.5951 0.5680 0.5160 0.6480 
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V2P_1_4&6 26.9985 0.2710 0.2300 0.3600 DM2_1_2&6 7.1214 0.2740 0.2970 0.1400 
V2P_1_4&7 32.1721 0.3380 0.2720 0.4550 DM2_1_2&7 17.7162 0.8230 0.8000 0.8530 
V2P_1_4&8 31.6399 0.3140 0.2660 0.3960 DM2_1_2&8 5.0500 0.2950 0.2810 0.1590 
V2P_1_4&9 24.9020 0.2480 0.2090 0.3130 DM2_1_2&9 10.1547 0.5100 0.5000 0.2950 
V2P_1_4&10 36.5307 0.3940 0.3110 0.4920 DM2_1_2&10 34.3869 0.6560 0.6100 0.6450 
V2P_1_5&6 40.8807 0.4330 0.3510 0.5050 DM2_1_3&4 40.5880 0.9010 0.8900 0.9380 
V2P_1_5&7 47.8403 0.5160 0.4160 0.6180 DM2_1_3&5 26.4482 0.7450 0.6920 0.8380 
V2P_1_5&8 45.9046 0.4770 0.3950 0.5240 DM2_1_3&6 20.7281 0.4995 0.5080 0.3440 
V2P_1_5&9 36.9588 0.3660 0.2980 0.4260 DM2_1_3&7 12.9611 0.5840 0.5200 0.6840 
V2P_1_5&10 56.0481 0.6060 0.5310 0.6750 DM2_1_3&8 12.3579 0.4390 0.4170 0.3010 
V2P_1_6&7 53.3988 0.5390 0.4530 0.6020 DM2_1_3&9 26.0015 0.7060 0.6730 0.5540 
V2P_1_6&8 56.4092 0.5590 0.4980 0.6370 DM2_1_3&10 38.0012 0.6450 0.5900 0.6500 
V2P_1_6&9 39.4215 0.4070 0.3300 0.4785 DM2_1_4&5 10.1784 0.5750 0.5330 0.6630 
V2P_1_6&10 56.1800 0.6270 0.5390 0.6890 DM2_1_4&6 5.6827 0.1940 0.1850 0.0990 
V2P_1_7&8 56.6486 0.5430 0.4770 0.5960 DM2_1_4&7 34.3363 0.8570 0.8360 0.8830 
V2P_1_7&9 43.2085 0.4250 0.3360 0.4710 DM2_1_4&8 14.5634 0.5010 0.4700 0.3190 
V2P_1_7&10 49.8602 0.5920 0.4970 0.6650 DM2_1_4&9 5.9093 0.2640 0.2490 0.1430 
V2P_1_8&9 45.7391 0.4410 0.3790 0.5110 DM2_1_4&10 43.7771 0.6770 0.6290 0.6580 
V2P_1_8&10 60.6115 0.6360 0.5560 0.6800 DM2_1_5&6 4.4073 0.1370 0.1320 0.0770 
V2P_1_9&10 47.8668 0.5070 0.4230 0.5580 DM2_1_5&7 36.7770 0.8370 0.8090 0.8640 
FST_1_1&2 0.0668 0.8250 0.9070 0.2690 DM2_1_5&8 8.5706 0.3250 0.2790 0.1950 
FST_1_1&3 0.1039 0.6425 0.6850 0.3295 DM2_1_5&9 10.1801 0.3760 0.3160 0.2280 
FST_1_1&4 0.1314 0.8520 0.8975 0.4215 DM2_1_5&10 67.2876 0.7670 0.7650 0.7690 
FST_1_1&5 0.1294 0.5995 0.6405 0.2530 DM2_1_6&7 22.0160 0.5030 0.5110 0.3590 
FST_1_1&6 0.1009 0.3040 0.5240 0.2650 DM2_1_6&8 5.2195 0.1840 0.2050 0.1890 
FST_1_1&7 0.1268 0.7760 0.8875 0.3610 DM2_1_6&9 3.2775 0.1190 0.1380 0.0910 
FST_1_1&8 0.0866 0.6810 0.8350 0.4960 DM2_1_6&10 44.1429 0.5100 0.4850 0.4400 
FST_1_1&9 0.1100 0.8810 0.9620* 0.6965 DM2_1_7&8 13.0295 0.4380 0.4440 0.3050 
FST_1_1&10 0.2327 0.5635 0.6640 0.3520 DM2_1_7&9 19.6755 0.5890 0.5665 0.4000 
FST_1_2&3 0.0566 0.4685 0.4715 0.7490 DM2_1_7&10 19.2059 0.4020 0.3430 0.4200 
FST_1_2&4 0.0604 0.5650 0.5615 0.4720 DM2_1_8&9 6.5231 0.3110 0.3260 0.2600 
FST_1_2&5 0.0687 0.3295 0.3170 0.3415 DM2_1_8&10 41.8641 0.5540 0.5150 0.4880 
FST_1_2&6 0.0642 0.1275 0.2335 0.0220* DM2_1_9&10 37.8354 0.5370 0.4820 0.4740 
FST_1_2&7 0.0749 0.7050 0.7805 0.6155       0.7945   
FST_1_2&8 0.0542 0.2035 0.3205 0.0265*           
FST_1_2&9 0.0907 0.7315 0.8325 0.2305           
FST_1_2&10 0.1651 0.5355 0.6355 0.2820           
FST_1_3&4 0.1101 0.6240 0.5760 0.6915           
FST_1_3&5 0.1013 0.2600 0.2280 0.3755           
FST_1_3&6 0.1040 0.1395 0.2135 0.0535           
FST_1_3&7 0.1028 0.4565 0.4895 0.5560           
FST_1_3&8 0.1005 0.2960 0.3555 0.0965           
FST_1_3&9 0.1188 0.5270 0.5800 0.2300           
FST_1_3&10 0.1512 0.1900 0.2225 0.1115           
FST_1_4&5 0.1028 0.5910 0.5430 0.5820           
FST_1_4&6 0.1153 0.1775 0.2775 0.0500*           
FST_1_4&7 0.1084 0.5515 0.5675 0.4335           
FST_1_4&8 0.1176 0.4840 0.5660 0.0945           
FST_1_4&9 0.1555 0.8165 0.8645 0.3765           
FST_1_4&10 0.2220 0.6350 0.6645 0.3615           
FST_1_5&6 0.1278 0.1265 0.2110 0.0475*           
FST_1_5&7 0.1328 0.4940 0.5215 0.4360           
FST_1_5&8 0.1171 0.2375 0.2890 0.0715           
FST_1_5&9 0.1515 0.5760 0.6245 0.2060           
FST_1_5&10 0.2248 0.4400 0.4955 0.2300           
FST_1_6&7 0.1470 0.3030 0.4825 0.1175           
FST_1_6&8 0.0674 0.0560 0.1360 0.0190*           
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Annexe 10. Valeurs des paramètres démographiques obtenus pour le scénario 5, les valeurs entre 
crochets correspondent aux valeurs modales. Les temps de divergence de t1 à t5 (du plus récent au 
plus ancien) sont évalués en nombre de générations. Les valeurs qui débutent par N correspondent 
aux tailles efficaces des populations, r1 = taux de mélange entre les populations B et JK ; µmic = taux 
de mutation des locus microsatellites, pmic = le taux de répétition des motifs microsatellites et snimic 
= le taux d’insertion d’un seul nucléotide 
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Annexe 11. Configurations et résultats des expérimentations sur le choix de partenaire 
 

 

Conditions JH13 JH16 Total proba Ecarts binom commentaire

Led JH13 2 11 13 0,5 FAUX 0,0095 OUI

JH16 5 10 15 0,5 FAUX 0,0916 NON

Fluo JH13 3 10 13 0,5 FAUX 0,0349 OUI

JH16 3 12 15 0,5 FAUX 0,0139 OUI

UV JH13 1 10 11 0,5 FAUX 0,0054 OUI

JH16 1 12 13 0,5 FAUX 0,0016 OUI

Conditions Sp1 Sp2 Total proba Ecarts binom commentaire

UV Sp1 14 1 15 0,5 FAUX 0,0005 OUI

Sp2 1 11 12 0,5 FAUX 0,0029 OUI

JH13 JH4 Total proba Ecarts binom commentaire

Led JH13 7 9 16 0,5 FAUX 0,1746 NON

JH4 5 6 11 0,5 FAUX 0,2256 NON

JH13 JH18 Total proba Ecarts binom commentaire

UV JH13 7 5 12 0,5 FAUX 0,1934 NON

JH18 9 2 11 0,5 FAUX 0,0269 OUI

Nombre total de pontes 157

Nombre de pontes


