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La radiation évolutive mondiale du genre Myotis

(Chiropteres : Vespertilionidés)

L’ordre des Chiropteéres et le genre Myotis

Le développement récent de la biologie moléculaire, avec |'étude des génomes
mitochondriaux et nucléaires, a considérablement révolutionné notre compréhension du
monde vivant et notamment les relations de parenté entre taxons. Dans ce contexte, |'ordre
des Chiropteres (= les chauves-souris) constitue un modéle d’étude particulierement
intéressant avec plus de 1116 especes, soit le quart des Mammiféres vivants (Simmons
2005a). Deux sous-ordres étaient classiquement admis : les Microchiropteres (de petite taille
relative et capables d’écholocation) et les Mégachiroptéres (de grande taille relative ;
Dobson 1875). Récemment, sur des bases moléculaires, 'ordre a été redécoupé en deux
nouveaux sous-ordres pour rompre la paraphylie des Microchiropteres : les
Yinpterochiroptera et les Yangochiroptera (Teeling et al. 2002, Teeling et al. 2005). Parmi les
Yangochiroptera, au sein de la famille des Vespertillionidae, le genre Myotis avec ~100
espéces représente environ le dixieme des especes de Chiroptéres (Simmons 2005a). C'est le
deuxiéme genre de Mammiferes en termes d’espéces aprés celui des crocidures (ordre des
Eulipotyphles: 172 especes), mais devant une autre chauve-souris (Rhinolophus: 77
especes) et un autre eulipotyphle (Sorex : 77 espéces). Cette trés grande richesse spécifique
ainsi que sa répartition mondiale fait du genre Myotis, aussi appelés murins, un trés bon
modele d'étude des radiations évolutives. Les murins étaient jusqu’a récemment classés en
3 groupes majeurs selon leur écomorphologie : les glaneurs terrestres, les mangeurs de
plancton aérien (i.e. petits insectes) et les « pécheurs » a la surface de I'eau (Findley 1972).
Au sein de ces 3 groupes, des caractéristiques morpho-anatomiques reflétaient
partiellement I'exploitation de la ressource correspondante (e.g., de grands pieds pour les

Myotis « pécheurs » a la surface de I'eau).



Cette derniere décennie, a vu un important remaniement de I'arbre de parenté des Myotis,
par détection de convergences écomorphologiques récurrentes (Ruedi et Mayer 2001). De
plus, la biologie moléculaire est a l'origine de la récente mise en évidence de nombreuses
espéces cryptiques, notamment en Europe (e.g. Myotis alcathoe, Helversen et al. 2001).
Cette identification de la diversité cryptique promet de futures découvertes, notamment
dans des lignées a trés forte diversité génétique (lbafiez et al. 2006). Cette bonne
connaissance des relations de parenté du genre est primordiale pour mieux comprendre la
répartition actuelle des différentes espéces, avant de s’intéresser a leurs origines

temporelles et biogéographiques.

Prélude a la recherche des origines

Remonter aux origines de la radiation des Myotis nécessite un prérequis impératif : une
phylogénie du genre (la plus compléte au niveau taxonomique), dans l'idéal obtenue de
maniére récurrente par différentes études. Pour se faire, les échantillonnages taxonomiques
et géographiques doivent étre les plus larges possibles. L’'amélioration de |’échantillonnage
génétique passe par le séquencage de plusieurs genes des deux différents génomes de
Mammiferes (génomes mitochondrial et nucléaire) qui peuvent présenter des modalités
évolutives différentes. Les meilleurs arbres phylogénétiques obtenus constituent alors un
point de départ pour comprendre les patrons de répartition actuelle des murins, pour
étudier les origines biogéographiques par inférence des aires ancestrales et les origines

temporelles par utilisation de la datation moléculaire et la réalisation de chronogrammes.

Biogéographie & répartition actuelle des Myotis

Le monde des animaux est généralement découpé en 6 régions visibles sur la figure 1 (Cox
2001) : Nord-américaine (Néarctique), Sud-américaine (Néotropicale), Africaine, Eurasienne

(Paléarctique), Orientale (Inde et Asie du Sud-Est) et Australienne (Océanie).
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Figure 1 : Les 6 régions zoogéographiques selon Cox (2001)

A I'échelle mondiale, les Myotis présentent une répartition mondiale tres inégale:
I’hnémisphere Nord (Amérique du Nord et Eurasie) accueille 81% de la diversité spécifique
pour seulement 19% dans I’hémisphére Sud (Stadelmann et al. 2004). Cing clades distincts
sont aujourd’hui identifiés, notamment celui regroupant les especes du Nouveau Monde,
composé des régions Nord- et Sud-américaines (clade n°l ; Hoofer et Van den Bussche 2003,
Ruedi et Mayer 2001, Stadelmann et al. 2007). Pour I’Ancien Monde, 4 clades sont définis : le
clade des grands Myotis (clade n°ll), diverses espéces de I’Ancien Monde (clades n°lll et IV)
et le clade Africain (clade n°V = clade éthiopien) qui montre une forte hétérogénéité
morphologique. Deux especes de ce clade Africain, présentes respectivement dans le
Paléarctique Ouest (Myotis emarginatus) et la région Orientale (Myotis formosus), auraient
colonisé secondairement ces régions a partir de I’Afrique (Stadelmann et al. 2004). Par
ailleurs, deux especes du clade Américain (Myotis brandtii et M. gracilis, clade n°l) auraient
colonisé I'Eurasie (respectivement Paléarctique Ouest et Est) par le détroit de Béring
(Stadelmann et al. 2007). Ces quelques exceptions considérées, la biogéographie constitue
un tres bon indicateur des relations de parenté de ce genre tres diversifié. Mais ol se
trouvent les origines du genre Myotis ? Par ailleurs, a quelles époques et selon quels patrons
s’est déroulée la radiation évolutive mondiale des murins, conduisant a la mise en place des

différents clades ?



L’éclairage du registre fossile

L'étude des archives paléontologiques permet d’obtenir de précieuses informations sur la
radiation évolutive mondiale des murins avec le lieu de découverte et aussi les estimations
de I'dge des fossiles. Les premiers spécimens de Myotis sont répertoriés des le début de
I’Oligocene (-34 a -23 Millions d’Années, MA). Trois dates de divergence ont été proposées
pour reconstruire [’histoire évolutive des murins. Premierement, la séparation
Vespertilionidés — Molossidés se serait produite il y a 37 MA au minimum (Lack et al. 2010).
Deuxiemement, Myotis daubentonii et M. bechsteinii auraient divergé il y a au moins 5 MA
(Topal 1983), I'age de la strate contenant le fossile étant daté entre -3,6 et -11,2 MA.
Troisiemement, la séparation de M. nattereri et M. schaubi est estimée entre -5,5 et -6,5 MA
(-3,6 a -7,1 MA pour la couche géologique ; Horacek et Hanak 1983-84). Cependant, cette
donnée est remise en cause par la mise en évidence d’une diversité cryptique insoupgconnée
au sein du complexe « Myotis nattereri » (figure 2, Ibafiez et al. 2006). En plus de la lignée
européenne typique de M. nattereri, deux lignées trés divergentes sont maintenant
considérées, incluant une nouvelle espéce M. escalerai, plus proche de M. schaubi. Ainsi, a
moins d’une révision des données paléontologiques, cette estimation ne devrait pas étre

utilisée comme point de calibration interne.
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Figure 2 : complexe "Myotis nattereri", M. nattereri typique (en bleu) - M. escalerai (en rouge) et une 3
divergente (en jaune ; Ibafez et al. 2006)
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Divergences et datations moléculaires

Dans l'idéal, les estimations des ages de divergences entre espéces tiennent compte de
I'incertitude des méthodes de reconstruction phylogénétique ainsi que des incertitudes sur
I’age des fossiles. Les datations paléontologiques des fossiles constituent des points de
calibration internes pour contraindre les arbres pour les estimations temporelles. Il est
également possible d’inclure I'dge des couches géologiques inférieures et supérieures
connues pour abriter les fossiles dans ces incertitudes sur les estimations temporelles
(Douady et Douzery 2003). Une fois calibrées les reconstructions phylogénétiques, les dates
de divergence des clades du genre Myotis peuvent étre estimées a |'aide d'un
chronogramme pour mieux appréhender |'échelle de temps de la radiation évolutive des
Myotis et remonter a ses origines. Plusieurs chronogrammes sont disponibles dans la
littérature, basés sur des horloges moléculaires relachées qui autorisent des vitesses
d’évolution moléculaire variables selon les branches. Les estimations d’age de divergence
des différents clades sont compilées dans le tableau 1 ci-dessous. Elles seront discutées ci-

apres en relation avec la biogéographie.

Tableau 1 : Estimations par datation moléculaire de noceuds-clés de [I'histoire évolutive des Myotis. Les chiffres
correspondent a des millions d’années. Les écart-types ne sont pas mentionnés pour I’étude de Lack & al 2010.

Stadelmann & al 2004 Stadelmann & al 2007 Lack & al 2010

Divergence Myotis - Kerivoula - 16.2+2.9 -
Divergence M.latirostris - tous les autres Myotis - 13.0+2.2 13
Divergence Myotis Ancien et Nouveau Monde 12,3+1.7 12.2+2.0 13.4
Divergence sous-clade Néarctique et Néotropical - 99+1.7 10-11
Divergence clade Ethiopien 11.39+1.5 - -
Divergence M.brandtii + proches 8.67+156 - -
Divergence M.formosus + welwitshii 6.19+1.32 - -
Divergence M.tricolor + M.emarginatus 5.98+1.18 - -

Ainsi le genre Myotis aurait divergé du genre Kerivoula (Ancien Monde, IUCN 2010) aux
alentours de 16 MA. La divergence de M. latirostris (région Orientale, IUCN 2010) vis-a-vis
des autres Myotis remonte a ~13 voire a 18 MA selon les sources (sans écart-type pour la
deuxiéme estimation). D’aprés plusieurs études, les Myotis de I’Ancien et du Nouveau
Monde se seraient séparés durant le Miocéne moyen, aux alentours de 12-13 MA. A partir
d’une phylogénie et de l'inférence des aires ancestrales aux nceuds de cette phylogénie,
Stadelmann et al. (2007) proposent une origine paléarctique pour le clade du Nouveau
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Monde. La colonisation de I’Amérique se serait produite durant le Miocéne moyen avec une
traversée du détroit de Béring a partir de I'Asie, suivie par une radiation dans toute
I’Amérique du Nord (sous-clade Néarctique) et en Amérique du Sud (sous-clade Néotropical ;
Stadelmann 2007). Ces deux sous-clades auraient divergé autour de 10-11 MA, la séparation
océanique entre ’Amérique du Nord et du Sud ne constituant pas un frein a la dispersion, et
la constitution de I'lsthme de Panama il y a ~3-4 MA (Collins, Budd, and Coates 1996) ayant

peu d’effet sur la distribution ou la diversification des Myotis (Lack et al. 2010).

A linstar du clade Américain (Nouveau Monde), les clades Africain et Océanien (Ancien
Monde), notamment caractérisés par une faible diversité spécifique, trouvent probablement
leurs origines dans le Paléarctique. Malgré sa divergence ancienne a partir des Myotis de
I’Ancien Monde, estimée aux alentours de 11.5 MA, le clade Africain est trés peu diversifié
(~8 especes). Ce faible nombre d’especes en Afrique s’expliquerait par des taux d’extinction
plus importants ou alors une diversification moindre (relativement aux autres clades) a
cause de limitations écologiques (Stadelmann et al. 2004). Par ailleurs la région Océanienne
abrite peu de Myotis (~5 especes, IUCN 2010). Par élimination, le berceau de la radiation
évolutive des Myotis dans I’Ancien Monde serait ainsi tres probablement situé en Eurasie ou
dans la région Orientale (Inde et Asie du Sud-Est ; Stadelmann et al. 2004) qui montrent une
plus grande richesse spécifique. Cette question n’a pas encore été résolue car, jusqu’a
présent, I’échantillonnage a I'’échelle mondiale des murins était biaisé vers I'’Amérique, le
Paléarctique Ouest et I’Afrique. Une meilleure couverture taxonomique du Paléarctique Est
et de la région Orientale permettra d’appréhender la radiation évolutive des Myotis a
I’échelle du globe, avec une possible révision des dates de divergence et une meilleure

compréhension des origines du genre.

L’Asie, berceau de plusieurs radiations évolutives mondiales ?

L’Asie constituerait ainsi le berceau de plusieurs groupes taxonomiques, notamment au sein
des Rongeurs, ordre de Mammiferes le plus diversifié en termes d’espéces (juste avant les
Chiroptéres). Dans le sous-ordre Sciurognathi, les 5 lignées majeures de Rongeurs Muridae

seraient originaires d’Asie et auraient connu une radiation évolutive mondiale, avec



différents niveaux de succes en termes de couverture géographique et de nombre d’espéces
(Michaux, Reyes et Catzeflis 2001). Toujours au sein des Rongeurs, le sous-ordre
Hystricognathi trouverait ses origines en Asie comme le suggere des études
paléontologiques (Marivaux et al. 2002). La présence de ces Rongeurs Hystricognathi en
Amérique est une source d’interrogations récurrentes. Ces Mammiferes n’auraient pas
atteint le continent américain par le détroit de Béring a partir de I'Asie (3 I'image des
ancétres du clade des Myotis du Nouveau Monde) mais en utilisant une route de migration
reliant I’Australie a I’Antarctique qui leur aurait permis d’atteindre I'’Amérique du Sud
(Huchon et Douzery 2001). D’autres Mammiferes, tels les primates platyrhiniens (singes du
Nouveau Monde), seraient également originaires d’Asie d’aprés les recherches
paléontologiques (Marivaux et al. 2001). Ces singes auraient colonisé I’Amérique du Sud
selon le méme schéma que les Hystricognathes (Huchon et Douzery 2001). A ce jour et
concernant ces taxons, aucun fossile n’ayant été exhumé des sols d’Australie ou
d’Antarctique et ainsi confirmer I'hypothese d’une route de migration Australie-Antarctique
pour atteindre ’Amérique du Sud. Une meilleure connaissance du registre fossile des taxons
étudiés permettra une meilleure appréhension de I'histoire évolutive de ces groupes. Mis a
part les routes de colonisation, la recherche des facteurs de diversification s’avere tres utile
pour mieux comprendre les radiations évolutives qui peuvent s’opérer a différents niveaux

taxonomiques, pour I'ordre des Chiropteres comme pour le genre des Myotis.

Radiations évolutives et facteurs de diversification

L'age du plus ancien ancétre commun des Chiroptéres est estimé a 64 + 6 MA (Teeling et al.
2005). Entre -55,8 et -33,9 MA, les chauves-souris auraient ensuite connu une radiation
évolutive lors d’'un « Eocene Big Bang » (Simmons 2005b). C’'est durant cette période que la
plupart des familles de chauves-souris seraient apparues, avec pour facteurs de
diversification une augmentation de la température moyenne, une augmentation de la
diversité en plantes ainsi qu’un pic de la diversité en insectes (Teeling et al. 2005). Les
familles se seraient adaptées a des niches écologiques particulieres grace a différentes
stratégies de vol et d’écholocation (e.g. chasse en plein ciel de gros insectes grace a des

fréquences ultrasonores basses).



Comme pour l'ordre des Chiroptéres, des changements climatiques seraient en partie a
I'origine du succes et de la rapidité de la radiation évolutive des Myotis. Un climat tempéré
serait apparemment plus favorable pour la diversification des murins avec une « niche
réalisée » plus grande qu’en climat tropical (Stadelmann et al. 2007). Ceci pourrait expliquer
la répartition biaisée des Myotis en faveur de I'hémisphére Nord qui abrite ~81% des
espéces. Les murins seraient ainsi moins compétitifs face aux autres especes insectivores de
I"hémisphere sud (limitations écologiques) et auraient connu une diversification
relativement plus faible. Les dates respectives de séparation des clades du Nouveau Monde
et Africain sont relativement proches (entre 10 et 15 MA) et coincideraient avec les dates de
transition climatique du Miocene (-23 a -5,3 MA, Flower et Kennett 1994 ; Zachos et al.
2001). Cette période, faisant suite a époque relativement chaude au Néogéne, est marquée
par un refroidissement mondial qui a pu servir de déclenchement a I’évolution des clades

Ameéricain et Africain.

Et aprés ? Conclusions & perspectives

Les Myotis du Nouveau Monde et de I'Afrique sont mieux connus car ils ont fait
respectivement |'objet de synthéses sur leur diversification dans le temps et dans I'espace
(Stadelmann et al. 2004 et 2007). Le clade du Nouveau monde, ayant divergé de tous les
autres Myotis, trouve trés probablement ses origines dans I’Ancien Monde (Stadelmann et
al. 2007). Au sein de cette région, et plus particulierement dans le Paléarctique et la région
orientale (Inde et Asie du Sud-est), la diversité spécifique et les lignées cryptiques sont
nombreuses (Ruedi comm. pers.). Une étude complémentaire, prenant en compte cette
diversité taxonomique et géographique, se révele donc nécessaire pour apprécier la
radiation évolutive mondiale des Myotis, des origines jusqu’aux patrons de diversification.
Une telle synthése, mise en paralléle avec des événements climatiques et d’autres radiations
évolutives mondiales (e.g. certains Rongeurs), permettrait de mieux comprendre le présent
et aussi appréhender le futur en termes de conservation pour ce genre de chauves-souris.
Dans ces perspectives, le foyer d’origine des Myotis, les lignées endémiques et/ou isolées

dans la phylogénie, devraient étre étudiés avec une attention toute particuliere.
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