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Résumé. — Nous avons comparé sur blé 38 souches différentes, venant d’ Amérique,
d’Europe, d’Asie et d’Afrique pour les trois especes de Sitophilus inféodées aux
céréales entreposées et a leurs dérivés : S. granarius, S. oryzae et S. zeamais. Quatre
caracteres biologiques ont été retenus : poids des males et des femelles, durée de déve-
loppement et fertilité, et trois caractires comportementaux : vol des miles et des
femelles, et élimination de farine et déchets hors des grains de blé par les larves en
croissance. Nous avons aussi introduit des souches aposymbiotiques (6) dans notre
analyse afin de comparer leurs performances avec celles des souches symbiotiques.
L’analyse multidimensionnelle regroupe ces souches aposymbiotiques, quelle que soit
leur espece d’origine, séparément des souches symbiotiques. Les trois espéces grana-
rius, oryzae et zeamais sont clairement séparées par ’analyse des caractéres utilis€s.
L’identification d’une souche, soit comme oryzae, soit comme zeamais, présente un
risque d’erreur de seulement 4,5 %. Ces deux espéces sont irés proches (jumelles). Les
facteurs les plus discriminants dans cette étude sont le poids et le vol.

La variabilité est moins importante dans les souches entretenues depuis 20 ans
au laboratoire, que dans les souches récemment recueillies dans la nature. Chez ory-
zae et zeamais, nous avons observé une relation négative entre le poids et la rapidité
de développement. Il n’a pas été possible d’établir une relation claire entre les carac-
téristiques des souches et leur localisation géographique. Toutefois, nous avons obser-
vé quelques souches (Guadeloupe et Réunion) avec des caractéres intermédiaires entre
celles d’oryzae et de zeamais.

Abstract. — Determination of the variability in biological and behaviourial cha-
racters in various populations of the three species of Sifophilus (Coleoptera :
Curculionidae) living on stored cereals and their importance to characterize the
species. — We have compared 38 different strains on wheat, from America, Europe,
Asia and Africa, of the three Sitophilus species living on cereal grains or their by-pro-
ducts : S. granarius, S. oryzae and S. zeamais. Four biological characters were consi-
dered : weight of male and female, development time and fertility, and three beha-
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vioural characters : the ability of male and female to fly, and the elimination of flour
and feces out of the grains by the growing larvae. We also introduced aposymbiotic
strains (6) in our analysis to compare with the symbiotic ones. Multidimensional ana-
lysis placed these aposymbiotic strains, whatever their original species may be, in a
same area, apart from the symbiotic strains. The three species granarius, oryzae and
zeamais were clearly separated by the analysis with the used characters. Nevertheless,
if we consider the identification of a particular strain of Sitophilus, the risk of error is
only 4,5 % between the two sibling species oryzae and zeamais. Weight and flight
were the two most important discrimination factors in this study.

The variability was less important in strains being for a long time in the labora-
tory, than in * natural ” strains. In zeamais and oryzae, we observed a negative rela-
tionship between weight and rapidity of development. It was not possible to establish
a clear relation between the characteristics of strains and their geographical location.
However, we observed some strains (Guadeloupe and Réunion ) with intermediate
characters between zeamais and oryzae.

Les charancons du genre Sitophilus (Coleoptera, Curculionidae) qui s’attaquent aux
céréales stockées se répartissent actuellement en trois especes : S. granarius (L..), S. oryzae (L.)
et S. zeamais (Mots.). Si S. granarius se différencie bien des deux autres espéces par ses carac-
teres morphologiques (KHAN, 1948), il n’en est pas de méme pour S. oryzae et S. zeamais qui
ont été longtemps rassemblées sous la méme dénomination : Calandra oryzae avec une dis-
tinction en fonction de leur taille : la ““ petite souche ” qui deviendra par la suite S. oryzae, et
la “ grande souche ” ; S. zeamais (BIRCH, 1944 ; RICHARDS, 1944 ; KUSCHEL, 1961).

A la faveur des échanges internationaux de grains depuis les temps les plus anciens, la
dissémination des charangons s’est réalisée dans le monde entier et il est difficile de connaitre
les origines exactes de ces especes. Sitophilus granarius (L.) serait originaire des régions médi-
terranéennes selon COTTON (1920) ou de I’ Asie occidentale selon LEPESME (1944). Il a ét€ trou-
vé sur de I’orge dans des tombes égyptiennes de Saqgarah (- 2 300 ans avant J.C.) (SOLOMON,
1965), ainsi que dans des tombes gallo-romaines en Angleterre (OSBORNE, 1977). Il se ren-
contre dans les régions tempérées froides du globe et est d’une importance particuliére dans les
régions méditerranéennes. Dans les zones plus chaudes, son habitat se restreint a la haute alti-
tude (CHAMP & Dyte, 1976, in LONGSTAFF, 1981). Par contre, il remonte jusqu’au nord de la
Scandinavie et de la Russie, et en France, c’est ’espéce la plus a redouter, surtout dans la moi-
tié septentrionale.

Sitophilus oryzae serait originaire de 1’Orient, il aurait été apporté en Europe par le
commerce (COTTON, 1920) et est devenu maintenant cosmopolite. 11 se rencontre dans la zone
tropicale et tempérée chaude et s’étend jusqu’aux zones plus froides (LONGSTAFF, 1981). Il ne
supporte qu’une faible humidité des grains comprise entre 10 et 16 %, ce qui I’oblige 2 atta-
quer principalement les grains stockés, et on ne le rencontre que rarement en plein champ
(LONGSTAFF, 1981). Une enquéte réalisée en Allemagne (BAHR, 1961) montre qu’il représente
64 % de I’infestation des silos par Sitophilus et qu’il attaque plut6t les grandes unités de stoc-
kage (supérieures a 10 tonnes). En revanche au Brésil, dans I’état de Sao Paulo, il ne représente
que 1,1 % de 'infestation par les charangons (ROSSETTO, 1969).

Sitophilus zeamais décrit par MOTSCHULSKY en 1855 sur du mais importé de Cayenne a
longtemps €té assimil€ & la “ grande ” souche de C. oryzae. 1l a été trouvé au Chili et au Pérou
et identifié comme Calandra chilensis. En Europe, les premiers spécimens ont été collectés
peu avant 1835. En Amérique du sud, il est observé dés 1858 (KUSCHEL, 1961). 11 vit plutdt
dans les zones chaudes et humides ol pousse le mais, il supporte des humidités relatives des
grains assez élevées, si bien qu’il peut infester les récoltes dans les champs ou les grains de
mais peuvent atteindre 65 % d’humidité relative en début de maturité (KIRK, 1965). 11 est un
ravageur des récoltes sur pied en Louisiane (WILLIAMS & FLOYD, 1970), et également au Japon
(KirrTani, 1965). Dans 1'état de Sao Paulo on signale sa présence dans 98,9 % des cas
(RoSSETTO, 1969) contre seulement 6 % en Allemagne (BAHR, 1961). Cette espéce, plus ferti-
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le sur mais que sur blé (BIRCH, 1953) et découverte depuis longtemps dans les contrées
d’ Amérique Centrale et du Sud, pourrait en &tre originaire et avoir suivi I’évolution du mais
provenant lui-mé€me de ces régions, ou alors étre d’origine orientale (KUSCHEL, 1961) et s’étre
adaptée a cette nourriture secondairement. Il est difficile de trancher.

Les populations de ces Sitophilus sont particulires car leur dissémination est essentiel-
lement li€e au commerce des grains. Ce sont presque des *“ insectes domestiques . Un tel mode
de dispersion a-t-il favoris€ la formation de populations plus ou moins isclées et ayant dérivé
par la suite, notamment dans des habitats insulaires, ou au contraire I’intervention de I’homme
a-t-elle favorisé un brassage continuel des populations au niveau mondial, conduisant 2 une
certaine uniformit€ ? Ces deux mécanismes ne sont d’ailleurs pas exclusifs.

C’est une premiére question que nous nous posons et nous 1’avons abordée en compa-
rant les performances physiologiques et comportementales de populations des 3 espéces de
Sitophilus, d’origines géographiques variées.

Une seconde question concerne la distinction des deux espéces jumelles S. oryzae et S.
zeamais. Certaines caractéristiques de I'une ou I’autre sont-elles toujours présentes ou seule-
ment dans certaines zones ?

Enfin I’étude de la symbiose chez Sitrophilus étant notre point d’intérét (NARDON, 1971),
nous avons associ€ la perte des symbiotes a cette analyse car son influence est trés importante
sur la physiologie de I’insecte (NARDON & WICKER, 1981).

Matériel et méthodes

A - Origine des souches

Les 44 souches utilisées dans ce travail se répartissent de la fagon suivante :
— 38 souches normalement symbiotiques que 1’on peut classer en 3 catégories suivant leur provenance :

* les souches dites “ sauvages et d’origine géographique connue ”, d’introduction récente au labo-
ratoire. Celles de S. oryzae et S. zeamais ont €té récoltées dans différentes parties du monde, sur des lieux

de stockage ou méme en plein champ dans les zones tropicales. Celles de S. granarius proviennent toutes
de fermes francaises.

* les souches dites “ sauvages mais d’origine géographique inconnue ~ sont celles qui contami-
nent les denrées stockées de type épicerie, notamment le riz, les pétes et les aliments pour animaux.

» les souches de laboratoire, maintenues depuis plus de 20 ans dans les conditions standard de
I’élevage.
— 6 souches dépourvues de symbiotes :

* une souche naturelle provenant du Mexique.

* 5 souches aposymbiotiques obtenues artificiellement 2 partir de certaines souches sauvages ou
de laboratoire.

B - Elevage et détermination des parametres biologiques

1 — Elevage. Les charangons sont maintenus sur du blé sélectionné dans des boites 4 fond grilla-
gé, a4 27,5°C et 75 % d’humidité relative selon une technique décrite précédemment (LAVIOLETTE &
NARDON, 1963). Afin d’éviter des invasions d’acariens, les grains sont placés une semaine & — 20°C avant
utilisation.

Quelle que soit la nourriture d’origine (mats, sorgho, blé, riz, etc.), toutes les souches ont été
placées sur blé pour avoir des résultats comparables. Un délai d’au moins 2 4 3 générations sur bl¢ a éte
respecté avant d’utiliser les souches pour les mesures, car la physiologie du charangon est influencée par
un brusque changement de nourriture (GRENIER ef al., 1983).

2 — Paramétres biologiques utilisés. Au total 7 variables ont été choisies :

— 4 variables d’ordre physiologique : le poids des femelles (Pf), le poids des méles (Pm), la durée moyen-
ne de développement (Dd) et la fertilité (Fe).

- 3 variables d’ordre comportemental : I”aptitude au vol des femelles (V1), celle des méiles (Vm), ainsi que
le phénomene d’évacuation des déjections hors du grain par les larves.

Pour chaque souche, nous avons détermin€ :
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— Les poids pour chaque sexe : mesurés individuellement (en centiémes de mg) sur une balance électro-
magnétique SETARAMg?21 (précision de 1072 mg) (25 a 100 individus pesés par série).

— La durée moyenne de développement (en jours) : calculée depuis le dép6t de I’ ceuf dans le grain jusqu’a
la sortie de I'imago, lors d’une ponte de 2 jours effectuée par 50 femelles réparties €galement en 2 boftes.
Les dénombrements sont réalisés quotidiennement et il n’a pas été tenu compte du sexe des imagos, car
nous n’avons jamais mis en évidence de différence entre femelle et méle pour ce parameétre.

— La fertilité moyenne : appréciée en calculant le nombre de descendants adultes produits par femelle pour
une ponte totale de 2 semaines, prise au moment de leur fertilité maximale (4ge : 3 & 5 semaines). Ce pro-
tocole donne une bonne estimation des potentialités reproductives des femelles, permettant ainsi des com-
paraisons entre souches, sans avoir & comptabiliser la totalité des descendants (la ponte totale durant 30
semaines environ).

— L’aptitude au vol des femelles et des mdles : exprimée en pourcentage d’envol a 32°C sous 7000 lux
d’éclairement. En effet BISHARA (1968) avait noté que la température et ’intensité lumineuse €taient les 2
facteurs principaux influengant 1’activité de vol. 20 individus par série ont été testés, seules les 2 especes
S. oryzae et S. zeamais ont été étudiées. S. granarius, aux ailes rudimentaires, ne vole pas.

— L’évacuation massive des déjections hors du grain par les larves : observée uniquement de fagon quali-
tative (absence ou présence du phénomeéne). En effet, les souches de zeamais en particulier expulsent leurs
déjections a I’état larvaire de fagon 20 & 35 fois plus importante que les autres souches, & poids larvaire
égal (RICHARDS, 1944), Ce caractére non quantifié, n’a pas été pris en compte pour |’analyse des données
mais seulement pour les comparaisons entre souches.

C - Analyses statistiques des résultats

Deux sortes d’analyses ont été effectuées : d’une part des comparaisons de moyennes (ANOVA)
entre souches pour chaque variable prise séparément et d’autre part des analyses statistiques multidimen-
sionnelles (analyse en composantes principales et analyse factorielle discriminante).

Les comparaisons de moyennes ont été réalisées grice au logiciel IMP 3.1 (SAS Institute Inc),
ainsi que le calcul de la probabilité de classement erroné en analyse discriminante.

Les analyses multivariées ont €t€ réalisées grice aux modules du logiciel ADE.4.0 (THIOULOUSE e?
al., 1995). Dans ces analyses les valeurs moyennes obtenues pour chaque souche ont été utilisées. Les
variables comportementales Vf et Vm (aptitude au vol chez les femelles et les méles) exprimées initiale-
ment en pourcentage ont subi la transformation angulaire normalisante (arcsin+x) avant 1’analyse.

RESULTATS

Toutes les caractéristiques des souches (nom, lieu et nourriture d’origine), ainsi que les
valeurs moyennes des variables étudiées, sont présentées sur les tableaux 1 a 4 : S. oryzae
(tableau 1), S. zeamais (tableau 2), S. granarius (tableau 3) et souches aposymbiotiques des 3
especes (tableau 4).

I. - ANALYSES ET COMMENTAIRES DES DONNEES BRUTES

Les mesures des paramétres biologiques effectuées sur les différentes souches amenent
a des constatations intéressantes. Nous allons étudier les variables prises séparément.

1 — Chez les souches symbiotiques

a. Poids

Chez les méiles comme chez les femelles, S. granarius est ’espéce la plus lourde
(2,74+0,07 mg pour les femelles et 2,82+0,07 mg pour les males) ; des 2 espéces jumelles, S.

Tableau 1. — Caractéristiques de diverses souches de S. granarius. Pf: poids des femelles. Pm : poids des méles. CV:
coefficient de variation. Dd : durée de développement. Fe : fertilité. Vol f et Vol m : pourcentage d’envol des femelles
et des miles. Les poids sont en centiémes de mg. La fertilité est obtenue & partir d’une ponte de 14 jours (voir texte).
Les moyennes générales sont données avec leur intervalle de confiance pour p=0,05 (t+S2/n).

Tableau 2. — Caractéristiques de diverses souches de S oryzae. Pf : poids des femelles. Pm : poids des males, CV :
coefficient de variation. Dd : durée de développement. Fe : fertilité. Vol f'et Vol m : pourcentage d’envol des femelles
et des males. Les poids sont en centizmes de mg. La fertilité est obtenue a partir d’une ponte de 14 jours (voir texte).
Les moyennes générales sont données avec leur intervalle de confiance pour p=0,05 (t+S2/n).
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zeamais a un poids plus important que S. oryzae (2,34+0,08 mg contre 1,58+0,11 mg pour les
femelles, et 2,28+0,07 mg contre 1,48+0,11 mg pour les maéles). Toutes les moyennes sont
significativement différentes entre les espéces au risque 5 % (test de Tukey-Kramer). Ces
valeurs sont assez proches de celles observées par BAKER (1987).

Chez S. oryzae, les souches étudiées présentent des moyennes plus homogenes pour le
caractére “ poids ” (test d”’ANOVA non significatif) que chez les 2 autres especes, ot des dif-
férences significatives entre souches ont été trouvées (test d’ANOVA, p<0,05 et p<0,01).

Le poids est-il dépendant du sexe ? Chez S. zeamais et S. oryzae, les femelles sont signi-
ficativement plus lourdes que les méles (test de t, pour données appariées, p=0,0001 et
p=0,0007). Chez S. granarius en revanche, ce sont les males qui sont les plus lourds dans tous
les cas (p<0,0007). Notons néanmoins que la différence méales/femelles pour chaque espéce est
relativement faible par rapport i la différence entre espéces. Chez les 3 especes, les souches
maintenues au laboratoire depuis plus de 10 ans, présentent des poids significativement plus
élevés que ceux des souches récentes (ANOVA?2, p<0,0001). Dans un élevage, on n’échappe
pas & une certaine consanguinité. Cependant, ici on n’a pas d’effet dépressif, puisque le poids
augmente progressivement. L'une des causes vient probablement de ce que ces €levages sont
menés dans les meilleures conditions possibles, notamment en densité faible. La surpopulation
entraine en effet une diminution du poids selon BIRCH (1948).

De méme, ’examen des coefficients de variation montre que la variabilit€ est dans 1’en-
semble plus importante chez les souches “naturelles”, par rapport aux souches anciennes éle-
vées au laboratoire chez oryzae et zeamais. Cette réduction de la variabilité pourrait s’expli-
quer par une augmentation de ’homozygotie dans les populations de laboratoire, les souches
naturelles récemment examinées ayant un taux d’hétérozygotie plus important du fait
d’échanges possibles entre populations, notamment pour les espéces volantes : oryzae et zea-
mais. La faible variation de poids observée chez les souches de granarius vient peut-étre de
leur promiscuité géographique, toutes les souches étant originaires de I’Est de la France. 11 faut
néanmoins se souvenir que cette espéce ne vole pas et est transportée par I’homme. Des
échanges entre populations sont donc peu probables.

b. Durée de développement

D’espéce oryzae présente un développement moyen significativement plus rapide
(p=0,004) que celui de zeamais (32,55+0,43 jours, contre 35,26+0,66 jours). S. granarius se
situe entre les 2 précédents (34,55+0,20 jours). Chez oryzae et granarius, les souches de labo-
ratoire se développent plus vite que les souches “naturelles”.

c. Fertilité

Les fertilités moyennes ne sont pas significativement différentes entre les 3 especes
(ANOVAL) : elles varient autour de 37,00+8,14 descendants adultes par femelle pour 14 jours
de ponte. Les écarts entre souches sont trés importants & 1'intérieur d’une méme espéce (26,14 %
pour granarius, 111,5 % chez zeamais et 154 % chez oryzae). Chez S. oryzae, les souches de
laboratoire sont les plus fertiles mais il n’en est pas de méme pour S. zeamais ol ce sont plu-
t6t les souches sauvages.

On peut noter qu’aux fertilités les plus faibles correspondent les souches a développe-
ment lent (Mexique2, Guyane, Chariz chez S. zeamais et Frangoise pour S. oryzae) et inverse-

Tableau 3. — Caractéristiques de diverses souches de S. zeamais. Pf: poids des femelles. Pm : poids des méles. CV :
coefficient de variation. Dd : durée de développement. Fe : fertilité. Vol fet Vol m : pourcentage d’envol des femelles
et des méles. Les poids sont en centiemes de mg. La fertilité est obtenue a partir d’une ponte de 14 jours (voir texte).
Les moyennes générales sont données avec leur intervalle de confiance pour p=0,05 (t+S2/n).

Tableau 4. — Caractéristiques de diverses lignées aposymbiotiques des 3 espéces de Sitophilus étudiées. Pf: poids des
femelles. Pm : poids des males. CV : coefficient de variation. Dd : durée de développement. Fe : fertilité. Vol fet Vol
m : pourcentage d’envol des femelles et des méles. Les poids sont en centiemes de mg. La fertilité est obtenue & par-
tir d’une ponte de 14 jours (voir texte). Les moyennes générales sont données avec leur intervalle de confiance pour
p=0,05 (t+S2/n).
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ment, les souches & développement rapide ont la fertilité la plus forte (souches de laboratoire
chez S. oryzae). 1l semble donc exister une relation négative entre ces deux facteurs qui sera
mise en évidence de fagon plus précise par 1’analyse en composantes principales.

d. Aptitude au vol

Nous notons que les zeamnais sont en moyenne plus aptes & voler que les oryzae (38,5 %
contre 11,9 % pour les femelles et 65 % contre 36 % pour les maéles). Par ailleurs, les femelles
volent moins bien que les méiles et chez zeamais les deux sexes volent sans exception tandis
que chez oryzae la moitié des femelles ne volent pas du tout. Seule la souche du Bénin (ory-
zae) se démarque des autres par sa forte proportion d’insectes aptes & voler (70 % des femelles
et 80 % des males).

e. Déjections hors du grain par les larves

Ce phénomene s’observe chez toutes les souches zeamais sans exception et seulement
chez les 2 souches de Guadeloupe pour S. oryzae.

L’ensemble de nos résultats sont en accord avec ceux des auteurs précédents (RICHARDS,
1944 ; FLoYD & NEWSOM, 1959 ; BIRcH, 1954). Néanmoins deux souches guadeloupéennes de
S. oryzae ont un comportement plus proche de S. zeamais. Leur métabolisme est-il différent
des autres oryzae ? Il est & noter que ces deux souches possédent d’autres caractéres communs
avec zeamais, bien que les symbiotes soient de type oryzae et que les croisements ne soient fer-
tiles qu’avec les souches de référence d’oryzae.

2 — Chez les souches aposymbiotiques

Les résultats apparaissent sur le tableau 4, mais pour une meilleure interprétation il faut
les comparer avec ceux de leurs souches d’origine. Le tableau 5 donne les différences expri-
mées en pourcentages par rapport aux souches symbiotiques dont elles proviennent.

La souche aposymbiotique Mexique 1 ne peut pas étre comparée 4 une autre souche car
elle provient de la nature et, les symbiotes étant absents, on n’a pu la classer sans ambiguité
possible dans I’espéce oryzae que grice aux croisements avec les souches de référence.

Pour I’ensemble des autres souches, 1’état aposymbiotique se caractérise par une dimi-
nution du poids des femelles et des mailes, un allongement de la durée de développement et un
abaissement de la fertilit€ ainsi qu'une perte totale de I’ aptitude au vol. Les poids sont les para-
metres les moins différents par rapport aux souches d’origine, la durée de développement et la
fertilit€ sont trés modifiées, la réduction de I’effectif des descendants atteignant 90 % chez ory-
zae.

Des résultats analogues avaient déja été obtenus sur une souche aposymbiotique de
laboratoire chez S. oryzae (NARDON & WICKER, 1981 ; GRENIER et al., 1986) mais ces expé-
riences nous permettent de généraliser les modifications dues & I’aposymbiose aux trois
especes de Sitophilus et & une souche “ naturelle ” dépourvue de symbiotes, ce qui n’avait
jamais été€ étudié expérimentalement.

IL. - ANALYSES MULTIDIMENSIONNELLES

1 — Analyse en composantes principales (fig. 1 et 2)

Cette analyse prenant en compte simultanément 1’ensemble des variables étudiées, per-
met une étude plus synthétique des souches.

a. Souches symbiotiques

En utilisant seulement les 4 variables physiologiques (Pf, Pm, Dd et Fe), les projections
des points dans le plan des 2 premiéres composantes principales F1 et F2, représentent res-
pectivement 53 % et 32 % de 'inertie totale. L'importance de chaque facteur pour chaque
caractere montre que le premier facteur discrimine principalement sur les poids (0,89 pour les
femelles et 0,90 pour les méles), le développement et la fertilité intervenant peu (0,23 et 0,09
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respectivement). Par contre ces derniers caracteres interviennent principalement pour le
deuxieme facteur (0,48 et 0,65 respectivement) contre 0,10 et 0,09 pour les poids des femelles
et des méles.

Le cercle des corrélations (fig. 1) montre une opposition entre les caractéres “ durée de
développement ” et “ fertilit€ ” (r = -0,36), les deux caractéres “ poids ” étant par contre forte-

ment corrélés (r = +0,99).
Fe

Axe 1 I
CONGO2
Gl
CONGO4 [)d

CONGOI
a CONGO?3

. C_D'IVOIRE

UNISIE2
.
GILLES
WIS : i )
(53 %)
N
VIETNAM ZMA
TUNISIEYHAVER Sy MEXIQUES LAPINS
a ‘/
MEXIQUE4

Fig. 1, plan 1-2 de I'analyse en composantes principales des souches de S. oryzae (GRAS), S. zeamais (NORMAL)
et S. granarius (ITALIQUE), sur la base des 4 variables physiologiques : poids de femelles (Pf), poids des males
(Pm), durée de développement (Dd) et fertilit€ (Fe). Les pourcentages de variation sont reportés sur le grou-
pe pour les 2 axes. En médaillon : cercle des corrélations entre les variables.

Nous avons une bonne ségrégation entre souches appartenant a S. oryzae et S. zeamais
ce qui était un des buts de notre étude, mais S. granarius se distingue mal de zeamais. Nous
avons une répartition croissante des poids suivant I’axe 1 horizontal (la souche W étant la plus
légere et ZMA la plus lourde). L’axe 2 sépare les souches suivant leur durée de développement
et leur fertilité. Le groupe Sfr, GV, SSO : souches de laboratoire de S. oryzae, a le développe-
ment le plus rapide et la fertilit€ 1a plus forte, tandis que le groupe Mexique? et Guyane chez
zeamais et la souche Frangoise chez oryzae ont le développement le plus lent et la fertilité la
plus faible.
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On observe aussi des regroupements entre souches d’origines géographiques voisines.
Ainsi, chez zeamais, les souches africaines sont regroupées et bien différenciées des souches
américaines. Chez oryzae les souches tunisiennes sont plus proches de la souche chinoise que
de I"autre souche africaine. Les deux souches de Guadeloupe de S. oryzae sont proches 1'une
de I’autre et séparées des autres oryzae, mais par contre confondues avec la souche de zeamais
de la Réunion. Ces résultats sont intéressants car ces trois souches qui se rapprochent sur des
criteres physiologiques et comportementaux avaient déja montré certaines similitudes trés
nettes sur des caracteres morphologiques. Ainsi les deux souches de Guadeloupe comportent
des individus présentant les caracteres zeamais au niveau de la pigmentation du corps (plus
foncée), de 1a ligne du corselet (absente chez zeamais alors qu’elle est nette chez oryzae) et le
rejet de déjections hors du grain par les larves. Leur appartenance a 1’espéce oryzae a été dou-
blement vérifiée par la présence de bactéries flexueuses et I'incompatibilité de croisements
avec 1’espéce zeamais. La souche de la Réunion, outre son faible poids, présentait des bacté-
ries moins spiralées que celles des zeamais typiques ; chez cette souche la forme en boucle pré-
dominait. L’ incompatibilité de croisements avec oryzae a aussi €t€ mise en évidence (données
non publiées).

Les souches de laboratoire forment aussi des groupes a part chez oryzae et zeamais ; ce
phénomene pourrait s’expliquer par une dérive génétique ou une sélection involontaire qui se
manifeste au niveau des poids (les individus de laboratoire se trouvent placés dans des condi-
tions optimales), et aussi au niveau du développement et de la fertilité chez les souches S. ory-
zae maintenues depuis plus de 20 ans au laboratoire. Ainsi, par exemple il y a 25 ans, les poids
de la souche Sfr étaient de 1,50 mg pour les femelles et de 1,39 mg pour les méles, et ce poids
n’a cessé de croitre au cours des générations, sans que 1’on puisse trancher entre les deux hypo-
théses.

Chez S. oryzae, les souches contaminant les denrées stockées tronvées dans la région
lyonnaise sont principalement positionnées dans le groupe Tunisie-Chine excepté pour la
souche trouvée sur riz “ long grain américain ” (Frangoise) qui se différencie nettement des
autres. Chez zeamais, nous avons la souche du riz vietnamien qui se rapproche du groupe
d’Afrique et une souche trouvée sur riz “ long grain ” (Chariz) qui se rapproche du groupe amé-
ricain.

Chez S. granarius, les souches sont proches les unes des autres.

b. Souches aposymbiotiques

Les résultats obtenus ont été projetés sur le plan factoriel (1-2) de 1’analyse précédente
(fig. 2). Les populations aposymbiotiques se différencient nettement des souches symbiotiques
dont elles sont issues, et sont regroupées au méme endroit. La perte de la symbiose modifie de
fagon si importante les caractéres physiologiques des souches, que 1’analyse montre qu’elles
semblent avoir plus d’analogies entre elles qu’avec leurs souches d’origine (NARDON &
GRENIER, 1989).

2 — Analyse factorielle discriminante et probabilité de classement erroné (fig. 3)

Avec les 6 variables (Pf, Pm, Fe, Dd, Vf et Vim), nous avons réalisé une analyse facto-
rielle discriminante pour séparer S. oryzae et S. zeamais, S. granarius, et les souches aposym-
biotiques (fig. 3). Les 4 groupes sont relativement bien individualisés par 1’analyse discrimi-
nante ; ce qui est logique puisque les granarius différent trés nettement des deux autres par leur
inaptitude au vol. Nous avons 1a encore des souches qui présentent des différences avec les
autres souches de la méme espece. Ainsi la souche benin, déja individualisée par I’analyse en
composantes principales a 4 variables (vol exclu), posséde des performances de vol inhabi-
tuelles chez les autres souches d’oryzae, augmentant ainsi la séparation. Les souches de la
Réunion et GUADI, manifestent 13 aussi des caractéres intermédiaires entre oryzae et zeamais.
Les souches de laboratoires SSO et GV sont présentes dans ce groupe en raison de leur poids
trés important, relativement aux autres souches de S. oryzae. L’ appartenance d’une souche 2
"un des quatre groupes : S. oryzae, S. zeamais, S. granarius et aposymbiotiques a pu étre pré-
dite grace au calcul de fonctions discriminantes intégrant successivement les différentes



Biodiversité chez Sitophilus 233

variables explicatives. 1l est intéressant de constater qu’avec les seules variables de poids (Pm,
Pf) le risque de classement erroné est d’environ 32 %, soit assez proche de celui de 25 % obte-
nu par SHEN (1980), avec 4 variables morphométriques.

L’introduction de la durée de développement et de I’ aptitude au vol abaisse 4 4,5 % cette
erreur de classement. La fertilité ne modifiant pas la distance zeamais-oryzae, est sans effet sur
la probabilité. Par contre, il y a une corrélation importante avec 1’aptitude au vol.

S. zeamais
Axe 1

Aposymbiotiques

Fig. 2, projection des souches aposymbiotiques sur le plan factoriel (1, 2) de la figure 1. Dans cette analyse, les résul-
tats obtenus sur les souches aposymbiotiques ne participent pas a la définition des axes.

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

A — Variabilité des caracteres. Etude comparative

Cette étude montre en premier lieu une variabilité plus ou moins importante selon les
souches, les caractéres étudiés et surtout les espéces. On remarque que les souches maintenues
au laboratoire depuis 20 ans ou plus, ont des coefficients de variabilité généralement plus
faibles, probablement en raison d’une sélection non contr6lée au cours des manipulations
(tableaux 1 & 4). Plusieurs auteurs, dans le passé€, ont €tudi€ aussi les caractéristiques biolo-
giques de diverses populations et montré un- polymorphisme. SODERSTROM & WILBUR (1966)
comparent deux populations d’oryzae et une de zeamais. Elles différent notamment par la
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durée de développement, la longévité, le site de ponte et le potentiel reproductif. SAtom1 (1960)
note lui aussi des variations considérables dans les taux de ponte de plusieurs souches d’ory-
zae et zeamais provenant de différentes parties du monde. Le poids a €té particuliérement bien
étudié. Mais on sait qu’il varie avec de nombreux facteurs de I’environnement tels la tempéra-
ture, la nourriture, le degré d’humidité, voire la densit€ de populations (RICHARDS, 1948,
UNGSUNANTWIWAT & MILLS, 1985). C’est pourquoi il est trés difficile, dans le détail, de com-
parer les résultats des différents auteurs. Toutefois, on doit rappeler que, méme s’il est trés sen-
sible & ’environnement, le poids a aussi un déterminisme génétique, comme cela a été montré
chez la mouche Tsé-Tsé (GooDING & HOLLEBONE, 1976), chez Sitophilus granarius
(RICHARDS, 1948) et chez S. oryzae (HoLLOWAY & SMITH, 1987). Nous avons déterminé que la
souche tunisienne, de petite taille (tableau 2) présente pour le poids une héritabilité h2=0,65
(calcul par analyse de la variance). Cela explique certainement qu’on puisse rapidement sélec-
tionner les charangons pour leur poids. Par contre, pour une souche de laboratoire, nous
n’avons trouvé que h?=0,51 {(données non publiées). Cela correspond a la plus faible variabili-
t€ observée chez les souches du laboratoire, due a la consanguinité. Un autre probléme soule-
vé est celui de I'influence du sexe sur le poids. En dépit de certaines différences selon les
souches, méles et femelles ont sensiblement le méme poids. Celui-ci, exprimé en moyenne par
souche, varie de 2,54 a 3,09 mg pour S. granarius, de 1,83 a 3,19 mg pour S. zeamais et de
1,10 a4 2,13 mg pour S. oryzae. Ce facteur seul ne permet pas de caractériser les trois espéces.
Concernant la durée de développement, la variabilité entre souches est plus faible que celle du
poids chez granarius et oryzae, et du méme ordre chez zeamais. Les différences entre espéces
sont également peu accentuées : de 34 a 35 jours chez S. granarius, de 31 a 42 jours pour S.
zeamais et de 31 a 36 jours pour S. oryzae.

Nous observons des différences entre les variétés géographiques : chez zeamais par
exemple, les charangons provenant du Mexique et du Congo ont un développement plus lent
que les autres, et ceux de Guyane ont 10 jours de retard. Il est & noter que les uns ont été trou-
vés sur mais et les autres sur sorgho, mais des études antérieures (GRENIER ef al., 1983) avaient
montré qu’au contraire, un transfert du mais sur bl€ avait plut6t tendance a réduire la durée de
développement par rapport au témoin resté sur blé, de méme que pour un passage du sorgho
au blé. Le transfert de nourriture ne semble donc pas responsable de ce ralentissement et
d’autre part Ie maintien de plusieurs générations sur blé avant 1’étude a été réalisé afin d’éli-
miner tout effet de transfert.

La fertilité présente une grande variabilité entre les souches, mais ne permet pas de
caractériser les trois especes. En effet chez oryzae elle varie de 21 4 53 (moyenne = 39), chez
zeamais de 23 a 49 (moyenne = 37) et chez granarius de 30 4 38 (moyenne = 34). KIRITANI
(1965) note par ailleurs une modification de la fertilité selon les souches en réponse 2 la nour-
riture. En effet, il teste ses souches sur différentes graines (blé, riz, mais) et trouve que les zea-
mais du Japon sont plus fertiles sur blé que sur mais, tandis que ceux d’ Australie préférent le
mais.

Pour ce qui concerne ’aptitude au vol, nos résultats sont en accord avec ceux de
KIRITANI (1959) et de BISHARA (1968), si ce n’est que le premier trouve que certaines variétés
géographiques ont perdu leur aptitude au vol, ce qui ne semble pas le cas chez nos souches,
sauf chez la souche Sfr de laboratoire. Néanmoins, pour zeamais, un long séjour au laboratoi-
re n’a pas diminué les potentialités de vol car les deux souches (ZMA et DAX) ont des apti-
tudes sup€rieures 4 la moyenne de I’espéce. Cependant la souche qui présente la meilleure apti-
tude est celle de Guyane, trouvée en plein champ, un S. zeamais d’introduction trés récente au
laboratoire.

Pour ce qui concerne le rejet des déjections hors du grain notons que SODERSTROM &
WILBUR (1966) trouvent des différences de I’ordre de 20 fois entre une souche zeamais
d’Arkansas et une souche oryzae de Louisiane, mais ils pensent que les variations entre les
deux souches sont dues & 1’accumulation de CO,. Dans nos €levages, en étuves ventilées, le
rejet de déjections se fait aussi bien dans les grains situés au sommet de la bofte grillagée que
dans le fond, il ne peut donc s’agir d’une simple accumulation de CO,.
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Quoi qu’il en soit, la variabilité des populations est bien mise en évidence par les cri-
téres biologiques choisis pour cette étude. D’autres auteurs ont abordé ce probléme par I’ana-
lyse électrophorétique du polymorphisme enzymatique. Ainsi, BAKER (1987) étudie les isoen-
zymes d’amylase dans 18 souches de S. oryzae et 17 de zeamais. 11 note un polymorphisme
entre souches et entre espéces, non li€ a la géographie. GRENIER ef al. (1994) étudient les esté-
rases dans 37 souches et montrent que le polymorphisme le plus important concerne S. zea-
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Fig. 3, plan 1-2 de I'analyse factorielle discriminante réalisée sur la base des 6 variables (Pf, Pm, Dd, Fe, Vfet Vm).
En médaillon : cercle des corrélations entre les variables; S. oryzae (GRAS), S. zeamais (NORMAL) et S. gra-
narius (ITALIQUE), aposymbiotiques (/TALIQUES). Les pourcentages de variation sont reportés sur le graphe

pour les 2 axes.

mais par rapport aux deux autres especes. Bien que les trois souches provenant des Acores
soient bien différenciées, il n’est pas possible de relier les caractéristiques des souches a leur
origine géographique. Les échanges internationaux de graines ont probablement empéché
(sauf quelques exceptions) des isolements importants en favorisant les contacts entre charan-

cons de multiples origines.
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B - Polymorphisme et différenciation spécifiques

Pour répondre 2 la deuxieme question que nous nous posions concernant la différencia-
tion des espeéces, on doit conclure qu’il est possible, en se plagant au niveau populationnel, de
distinguer les trois especes de Sitophilus, avec les critéres retenus comme le montre I’analyse
discriminante avec 4 ou 6 variables (fig. 3). On y voit que le poids est un facteur important de
discrimination entre S. oryzae et S. zeamais. Rappelons d’ailleurs que c’est grice & ce critére
que les deux especes ont été distinguées & 1’origine. L’influence de la géographie joue-t-elle un
rble dans le polymorphisme des souches, ce qui n’apparaissait pas jusqu’alors ? Ainsi pour les
oryzae, on observe en ACP a 4 variables (fig. 1) une séparation entre souches de 1’ancien
monde (Afrique du Nord et Chine) et la souche sur riz “ long-grain américain ”, mais [’ origi-
ne exacte de cette souche n’est pas connue, et sa dérive pourrait aussi avoir été influencée par
I’isolement sur une nourriture inhabituelle. D’ailleurs, elle réintégre le groupe en analyse dis-
criminante & 6 variables (fig 3). Remarquons que si les granarius sont toujours regroupés (fig.
1 et 3), les zeamais semblent avoir tendance & former 2 groupes : ceux de provenance africai-
ne (Algérie, Congo, Cote d’lvoire) et ceux d’Amérique (Mexique, Guyane), la souche
Cameroun étant intermédiaire.

Tableau 5. — Comparaison des valeurs des parametres biologiques entre les souches aposymbiotiques et les souches
symbiotiques correspondantes. SS : souche aposymbiotique. Origine Lyon (SFR), Bénin (BEN), Macon (MAC),
Cameroun (CAM) et Angleterre (ZMA).

Espéce Souche Poids femelles Poids miles  Durée de dévelopt  Fertilité
(Diff. en %)  (Diff. en %) (Diff. en %) (Diff. en %)
S. oryzae SFR (8S) -5,15 -9.,06 +58,90 91,06
BEN (SS) 222,34 -20,86 +52,99 -89,12
S. granarius MAC (SS) -13,77 -15,04 +26,13 -12,92
S. zeamais CAM (SS) -8,55 -3,84 +38,35 -64,29
ZMA (SS) -8,82 -14,87 +41,18 -81,88

11 apparait que les espéces S. oryzae et S. zeamais sont trés proches, mais séparées, tan-
dis que granarius est une espece nettement distincte (ne serait-ce que par 1’absence de vol). Le
statut d’especes différentes pour oryzae et zeamais est maintenant bien accepté par les auteurs
qui les qualifient d’especes jumelles. Plus récemment, HIDAYAT ef al. (1996) ont utilisé€ une
technique moléculaire (RPAD-PCR et RFLP-PCR sur I’ADN mitochondrial) qui permet de
bien caractériser oryzae et zeamais dans les 15 populations étudiées. De plus ces indicateurs
moléculaires sont liés a des caracteéres morphologiques des pieces copulatrices maile et femel-
le. Malheureusement ces divers caractéres sont destructifs, contrairement & ceux que nous uti-
lisons. Toutefois, si ceux-ci peuvent permettre la distinction oryzae/zeamais, ¢’est uniquement
au niveau des populations. Mais si I’on veut déterminer 1’espece d’une seule population, le
risque de classement erroné est de 4,5 %. En définitive Ie meilleur critére pour distinguer ces
deux espéces demeure la morphologie de leurs symbiotes, mais ce critére est aussi destructif.
C’est pourquoi nous recherchons d’autres critéres morphologiques. Cette étude met enfin en
évidence I'importance physiologique considérable des symbiotes, puisque les souches qui en
sont dépourvues forment un groupe a part de tous les autres, sauf toutefois la souche Macon
qui se place avec les souches de S. zeamais.

Enfin quelques souches, dont GUAD 1 et II, présentent des caractéristiques qui appar-
tiennent & I’autre espece. Ces souches se placent dans un méme ensemble qui forme un type
intermédiaire entre S. oryzae et S. zeamais. Nos données ne permettent pas de feur attribuer un
intérét évolutif et nous aurons recours 2 des croisements et a 1’analyse de séquences d’ADN.

La grande question qui se pose concerne le role éventuel des symbiotes dans le proces-
sus de spéciation au niveau des 2 espéces jumelles : S. oryzae et S. zeamais, qui possédent des
symbiotes principaux trés différents (NARDON & WICKER, 1981) pouvant éventuellement jouer
un role dans I’isolement sexuel (HEDDI ez al., 1999).
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