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Résumé. Les virus ont avec leurs hotes des interactions trés fortes, que ce soit au niveau
physiologique ou écologique, se traduisant le plus souvent par une tres forte spécificité. 11 est
donc tentant de penser qu’ils évoluent de conserve et que les virus peuvent pratiquement étre
considérés comme des caracteres de leurs hotes. Cependant, la cospéciation entre les virus et
leurs hotes, c’est-a-dire le degré auquel leurs arbres phylogénétiques sont similaires, a encore
fait ’objet de relativement peu d’études malgré un domaine de recherche trés dynamique. Les
concepts et méthodes principales pour ¢étudier ces patrons de cospéciation, ou plus
généralement la cophylogénie, sont exposés ici. Leur utilisation dans des systémes hdte-virus
montre que contrairement a ce qui est souvent présupposé, 1’histoire évolutive conjointe des
virus et de leur hotes est souvent complexe. Sans une étude cophylogénétique rigoureuse, il
est ainsi extrémement hasardeux de calquer I’histoire évolutive des virus sur celle de leurs
hotes.

Mots-clés : cophylogénie, cospéciation, transfert d’hote, évolution, spécificité

Abstract. Viruses display strong interactions with their hosts, from physiological and
ecological point of views, often leading to strict patterns of host specificity. It is then tempting
to consider that viruses evolve in the same way as their hosts, behaving more or less like hosts
characters. However, the cospeciation between viruses and their hosts, that is the degree to
which their evolutionary trees are similar, has been the subject or relatively few studies, in a
field otherwise very dynamic. The main concepts and methods to study the patterns of
cospeciation, and more generally cophylogeny, are reviewed here. Their uses with host-virus
systems suggest that, contrarily to a common belief, the joint evolutionary history of viruses
and their hosts is often complex. Without a rigorous cophylogeny study, it is then very risky
to consider that the evolutionary history of viruses mirrors that of their hosts.

Key words: cophylogeny, cospeciation, host switch, evolution, specificity

Introduction

L’¢étude des relations évolutives entre des symbiontes, ou des parasites comme des virus (ce
sera le cas dans cet article), et leurs hotes est désignée dans la littérature scientifique par de
nombreux termes plus ou moins complexes: coévolution, cophylogénie, cospéciation,
codivergence, cocladogénése, descente cophylogénétique,... Cela refléte le dynamisme de ce
champ de recherche, qui a véritablement pris son essor dans les années 1980-90, avec le
développement de méthodes analytiques dédiées. Généralement, on parle de cospéciation
pour faire référence au processus de spéciation concomitante de deux groupes taxonomiques
d’organismes étroitement associés, résultant en deux phylogénies congruentes (présentant un
fort degré de similarité) sinon identiques [1]. Cependant, il est important de faire la distinction
entre les termes cospéciation et coévolution. Depuis son introduction par Ehrlich et Raven en
1964 [2], le concept de coévolution s’est restreint aux phénomenes micro-évolutifs [3],
autrement dit a une sorte de course a I’armement entre 2 espéces en interaction au cours de
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leur évolution, comme un parasite et son hdte. Le terme coévolution peut ainsi désigner
I’évolution réciproque d’adaptations entre des hodtes et leurs virus, mais ce systéme peut
évoluer sans cospéciation alors que cette derniére ne peut exister sans un certain degré de
coévolution [4]. La suite de cet article ne concerne que les aspects macroévolutifs, que nous
désignerons par le terme générique « cophylogénie », qui comprend les patrons de
cospéciation quand 1’étude des phylogénies des hdtes et de leurs symbiontes ou parasites
suggerent une évolution concomitante. Nous considérerons ici les virus, méme si I’essentiel
des concepts abordés peuvent étre appliqués a d’autres types d’entités biologiques évoluant
avec des hotes.

Il est maintenant couramment admis que 1’histoire macroévolutive d’un systeme hote-virus va
dépendre de la fréquence relative de plusieurs événements cophylogénétiques, dont les 4
grands types [5] (Figure 1) sont décrits ci-dessous (méme si davantage de types
d’événements sont parfois considérés dans les études spécialisées) :

- la cospéciation (ou codivergence) représente la spéciation simultanée des hotes et de
leurs virus. On s’attend a ce type de phénoméne lorsque les virus sont fortement
adaptés a leurs hotes et trés spécifiques de ces derniers ou transmis verticalement
(uniquement entre parents et descendants) ;

- Le transfert d’hote arrive quand un virus va passer de son hoéte initial vers un autre
héte plus ou moins proche phylogénétiquement de son hdte d’origine. Cet événement
est favorisé lorsque les virus ne sont pas extrémement inféodés a leurs hotes (par
exemple a travers des adaptations trés poussées) et/ou lorsqu’ils sont présents dans
I’aire de répartition de plusieurs hotes potentiels ;

- Laduplication se produit lorsque le virus subit une spéciation indépendamment de son
héte qui lui n’est pas sujet a ce processus. Cela correspond a une spéciation intra-
hote ;

- La disparition conduit une lignée de virus a disparaitre d’une lignée hote. Ce type
d’événement peut étre dii a ’extinction du virus mais également étre inféré a tort a
cause d’artéfacts liés a un échantillonnage imparfait, et il est en pratique difficile de le
différencier d’un événement évolutif réel. La disparition définit aussi I’absence initiale
du virus sur une des deux populations hotes au départ de la spéciation (ce type de
phénomeéne est connu sous le terme missing the boat, « rater le bateau » [6]).

Au regard de ces différents types d’événements évolutifs, la congruence entre les phylogénies
des hotes et des symbiontes est souvent interprétée comme la preuve d’une évolution par
cospéciations. En effet, lorsque un systéme hote-virus a subi uniquement des événements de
cospéciations, il y a congruence topologique et temporelle des spéciations des virus et de leurs
hotes, et ainsi leurs phylogénies sont identiques (Figure 2a). Cependant, le transfert d’hote
entre des lignées proches, suivi de spéciations rapides sur les nouveaux hotes, peut aussi
résulter en une congruence topologique des arbres évolutifs. Cela se traduit par des arbres
phylogénétiques dont les longueurs de branches sont plus courtes pour les lignées de virus [7]
(Figure 2b). Il est ainsi important de prendre en compte 1’aspect temporel (c’est-a-dire
I’estimation de la simultanéit¢ des éveénements de spéciations a travers des calibrations
séparées permettant la datation indépendantes des phylogénies) pour pouvoir estimer la
congruence réelle des arbres phylogénétiques.

Les méthodes cophylogénétiques

Les biologistes de 1’évolution s’intéressent a la cospéciation depuis la fin du 19°™ siécle avec
les travaux de Kellog (1896) [8] sur les oiseaux et leurs poux ectoparasites. Vint ensuite la
premiere « régle » formulée par Fahrenholz (1913) [9], a savoir que «la phylogénie du
parasite reflete celle de son hdte ». Cependant, c’est seulement depuis la fin des années 1980
que ce domaine de recherche a réellement pris son essor [10] grace au développement de
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méthodes permettant d’estimer le degré de cospéciation dans une association, et
éventuellement de le tester statistiquement contre une hypothése nulle d’évolution
indépendante des hotes et de leurs virus. Ces méthodes cophylogénétiques peuvent étre
actuellement divisées en deux grands groupes: d’une part les méthodes basées sur la
comparaison des arbres phylogénétiques des virus et de leurs hotes, prenant donc en compte
la nature et le nombre des événements cophylogénétiques nécessaires pour ajuster
(« réconcilier ») I’arbre des virus a celui des hotes, dont les topologies et souvent les
longueurs de branches sont explicitement considérées. Elles sont regroupées sous le terme
event-based methods, « méthodes basées sur les éveénements » ; d’autre part, les méthodes
estimant et testant la congruence globale entre les phylogénies des virus et des hotes
(distance-based methods, « méthodes basées sur la distance »), sans faire appel a des
événements cophylogénétiques et en s’appuyant généralement sur les distances évolutives
(comme les distances patristiques) entre les paires d’hotes, et entre les paires de virus.
Briévement, ces dernic¢res approches cherchent a mesurer si des virus phylogénétiquement
proches tendent a se trouver sur des hotes eux-mémes proches.

Les approches basées sur les éveénements permettent d’assigner des colts aux différents
é¢veénements cophylogénétiques, pour élaborer le scénario correspondant au colt global
(représentant la somme pondérée des évenements inférés) le plus faible. Ce scénario optimal
est ensuite testé contre une distribution des cotits des scénarios optimaux obtenus avec des
arbres aléatoires. Cette approche est implémentée dans des programmes comme TreeFitter
[11], TreeMap [12], Tarzan [13, 14], Jane [15], ou Core-PA [16], qui intégrent ou pas des
algorithmes heuristiques permettant un calcul plus rapide au prix de I’exhaustivité et ainsi de
la certitude d’identifier le scénario optimal. La charge en calcul de ces méthodes est souvent
lourde, et les scénarios inférés sont parfois complexes et difficiles a interpréter, en particulier
si les arbres sont de grande taille et/ou montrent des profils de spécificité complexes
(plusieurs hotes/virus et/ou I’inverse).

Les méthodes basées sur les distances mesurent la congruence globale entre les arbres des
hotes et de leurs virus, sans prendre en compte les événements (donc sans proposer de
scénario) mais en tenant compte de leur profil d’associations individuelles, et testent si cette
congruence est plus élevée que ce qui est obtenu avec des phylogénies aléatoires. Par exemple,
le programme Parafit [17] réalise cela a travers des tests par permutation, et peut également
identifier les associations individuelles responsables de la congruence globale et ainsi les
couples hotes-virus qui ont un effet structurant dans la congruence. Méme si les résultats
obtenus sont moins précis (aucun scénario évolutif n’est proposé), ces méthodes ont
I’avantage de présenter un temps de calcul beaucoup plus court et de pouvoir étre utilisées
avec des profils d’associations complexes et des arbres non résolus (ce qui n’est pas le cas de
la plupart des méthodes basées sur les événements). Les revues récentes de Light et Hafner
(2008) [18] et de Vienne et al. (2013) [19] font un bilan assez complet des différentes
approches et de la fagon de les combiner dans des études de cophylogénie.

La cospéciation est-elle fréquente dans les systémes hotes-virus ?

Dans les milieux terrestres, de nombreuses études des patrons cophylogénétiques entre virus
et hotes ont été conduites et suggerent la présence de cospéciation dans ces associations
(Tableau 1). C’est le cas chez les Herpesvirus, une famille de virus a ADN double brin
abondante, diversifiée (3 groupes distincts) et utilisant une grande variabilité d’hotes
(mammifeéres (dont les humains), oiseaux, « reptiles », amphibiens, « poissons » et certains
« invertébrés »). Pour le groupe des Gammaherpesviridae, la comparaison de phylogénies
robustes basées sur 1’étude des genes de I’ADN polymérase et la glycoprotéine B supporte la
présence d’un certain degré de cospéciation entre les virus et leurs hotes mammiféres [20].
Cela semble également le cas pour des familles de virus 8 ARN comme les Arenaviridae, qui
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causent des fievres hémorragiques et des maladies neurologiques chez les humains mais ayant
pour hétes primaires des rongeurs. Une comparaison des phylogénies des virus (basées sur la
nucléocapside) et des rongeurs (géne mitochondrial du cytochrome B) suggére 1’existence de
plusieurs événements de cospéciation [21]. Les relations entre les rongeurs et leurs
Hantavirus (virus a ARN négatif causant des épidémies humaines) ont également fait 1’objet
d’études de cophylogénie. Ce systeme est un des meilleurs exemples de cospéciation
présumée entre virus et hotes, ou la congruence topologique importante entre les arbres
phylogénétiques couplée a la forte spécificité des virus pour leurs hotes suggere que les
hantavirus ont évolué avec les rongeurs par spéciations simultanées successives sur un long
temps évolutif [22]. Cependant en estimant le taux d’évolution des hantavirus et surtout en
testant rigoureusement la présence de cospéciation (a 1’aide du programme Treemap) une
¢tude récente [23] suggere que ’hypothése de cospéciations généralisées n’est pas supportée
dans ce systeme. Les similitudes topologiques entre les phylogénies des virus et des rongeurs
résulteraient d’événements de transferts d’hdtes récents et d’adaptations locales. Chez les
plantes, la famille des Tobamovirus, virus a ARN positif, les estimations du taux d’évolution
moléculaire indiquent a premiere vue que celui-ci est remarquablement bas, de 1’ordre de 1 x
10 substitution/site/an [24] alors que les virus a8 ARN de type animal ont habituellement des
taux de 1 x 10 a 10 substitution/site/an [25]. Ce taux particuliérement faible est le fruit
d’hypothéses de codivergence ancienne entre ces virus et leurs hotes, de 1’ordre de 100
millions d’années, et une faible diversité¢ génétique. Or, les analyses cophylogénétiques ont la
aussi réveélé des discordances dans les histoires évolutives des Tobamovirus et des familles de
plantes qu’ils infectent, entrainant le calcul de nouvelles estimations de taux d’évolution de
l’ordre de 107 et non plus de 10°® substitution/site/an [26]. Cependant, estimer de fagon
indépendante la datation des événements de spéciation dans les phylogénies des virus et de
leurs hotes est souvent délicat. Des programmes informatiques comme BEAST ont permis de
généraliser ce type d’inférence en facilitant la reconstruction et la calibration simultanée des
phylogénies virales [27], en se basant souvent sur des taux d’évolution mesurés
expérimentalement ou sur les dates d’échantillonnages des souches virales. Grace a ces
approches récentes, on a montré que certains virus 8 ADN causant des maladies humaines (p.
ex. variola virus ou herpex simplex virus-1) semblent évoluer avec des taux de substitutions
assez proche de ceux des virus a ARN (assez rapide) remettant en cause la notion de
codivergence préalablement supposée dans ces systemes [28].

Comme nous I’avons vu précédemment dans les associations formées par les virus et les
mammiféres ou les plantes, 1’utilisation conjointe de méthodes permettant d’estimer les taux
d’évolution et de tester la cospéciation indique souvent une absence de signal de cospéciation.
Néanmoins, 1’étude récente de certains systémes hote-virus suggere une relation coévolutive
forte entre les virus et leurs hotes, au sein d’histoires cophylogénétiques complexe (c’est-a-
dire mélangeant un signal significatif de cospéciation a d’autres événements comme le
transfert d’hote, la duplication et les disparitions). Les Papillomaviridae sont des virus a8 ADN
double brin causant des cancers chez I’humain (en particulier le cancer du col de I'utérus).
Ces virus sont particuliérement bien étudiés et considérés comme évoluant par codivergences
avec leurs hotes, principalement a cause de leur forte spécificité. Des travaux récents [29, 30]
ont analysé la dynamique évolutive dans ce systtme en se basant sur des phylogénies
rigoureuses (incluant jusqu’a 207 souches de Papillomavirus ou PVs), en utilisant différentes
méthodes d’étude des patrons cophylogénétiques. Les analyses montrent un signal significatif
de cospéciation entre les PVs et leurs hotes, mais I’étude des associations individuelles hotes-
virus suggerent que seulement 43% d’entre elles contribuent significativement a la
congruence globale, suggérant 1’existence d’une histoire évolutive complexe dans cette
association. D’autres événements cophylogénétiques comme les transferts d’hotes suivis par
des duplications ou des disparitions doivent étre inférés ici. En outre, certains virus, comme
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les papillomavirus humains, sont soumis a une pression de sélection récente due a 1’utilisation
de vaccins a grande échelle. Le systéme hotes-virus se trouve ainsi profondément modifié par
la présence d’hdtes immunisés par le vaccin, ce qui entraine l’apparition de nouvelles
stratégies adaptatives du virus, en premier lieu au niveau de sa virulence [31]. A plus long
terme on peut bien sir se demander quelles vont étre les conséquences évolutives de ce
phénomene.

Dans le milieu aquatique, a notre connaissance, une seule étude sur la cophylogénie consacrée
aux systemes hotes-virus a été publiée (dernicre ligne du Tableau 1). La coévolution d’un
systéme hdte-virus est particulierement intéressante a étudier en milieu marin, c'est-a-dire en
milieu ouvert et non fragmenté, car théoriquement aucune barriére physique ne s’oppose a des
transferts d’hotes. Les virions aquatiques sont des particules libres pouvant se disperser sur de
vastes zones géographiques (et ainsi permettre facilement la rencontre avec des hdtes
différents). Certaines études ont ainsi rapporté la présence simultanée et répétée de virus et de
leurs hotes phytoplanctoniques dans les mémes zones, comme chez Micromonas pusilla [32],
Heterosigma akashiwo [33], Emiliania huxleyi [34] ou encore pour certaines cyanobactéries
[35]. Ces observations suggerent la présence d’un état stable de coexistence sur de longues
périodes ce qui était contraire aux premiers modeles théoriques développés qui prévoyaient
une extinction rapide des algues et des virus les plus virulents [36]. Nous allons détailler ci-
aprés notre propre étude, trés récente, entre 1’association formée par les microalgues
prasinophytes (classe des Mamiellophyceae) et leurs virus (Prasinovirus) [37]. Chez ces
picoeucaryotes, trois genres sont écologiquement importants et présentent des répartitions
mondiales, Micromonas [38, 39], Ostreococcus [40] et Bathycoccus [41]. Ces organismes, qui
coexistent fréquemment dans une méme zone, sont caractérisés par une petite taille (diametre
cellulaire <3 pm) et une organisation cellulaire réduite. Les différentes souches qui
composent les hotes se regroupent en clades bien soutenus souvent considérés comme des
especes [42], jusqu’a leur description formelle [43]. Leurs virus font partie de la famille des
Phycodnaviridae qui constituent un groupe génétiquement divers mais morphologiquement
homogeéne composé de 6 genres : Chlorovirus, Coccolithovirus, Phaeovirus, Prasinovirus,
Prymnesiovirus et Raphidovirus [44]. Ce sont des virus a ADN double brin de forme
icosaédrique avec un génome de grande taille (150-560 kb) (Figure 3). Un échantillonnage
conséquent a été réalis¢ sur plusieurs années: la spécificit¢ de 313 virus a été testée
expérimentalement sur 26 souches d’hotes différents permettant d’identifier 138 associations
individuelles hote-virus. Ces tests expérimentaux ont montré que 35% des virus sont des
spécialistes stricts alors que les autres sont capables d’infecter 2 a 6 souches d’hotes. La
susceptibilité¢ (c’est a dire le nombre de souches virales infectant un hote) des diverses
souches d’hdtes est également tres variable, et les souches hotes peuvent étre infectées par 1 a
14 souches virales, indiquant un patron de spécificité complexe. Les Prasinovirus semblent
spécifiques pour le genre de I’hote (ils n’infectent que Ostreococcus, Bathycoccus ou
Micromonas), mais le sont moins au niveau de I’espéce (ils peuvent infecter des souches
hotes différents qui appartiennent au méme clade ou a d’autre clades a I’intérieur du genre).
Ce patron de spécificité a été couplé aux reconstructions phylogénétiques effectuées sur les
hotes (a partir de séquences d’ADNr 18S et ITS2) et de leurs virus (en utilisant des séquences
partielles du géne de I’ADN polymérase). Le traquogramme (fanglegram) obtenu montre bien
la complexité de cette association (Figure 4). La cophylogénie a été testée par les deux grands
types de méthodes décrites ci-dessus, en se basant sur les événements et les topologies (a
I’aide du logiciel Jane), et sur la congruence basée sur les distances (avec le programme
Parafit, implémenté dans Copycat [45]). Les deux méthodes ont donné des résultats
significatifs quant a la congruence globale de cette association, mais les scénarios évolutifs
inférés sont trés complexes, nombreux, et impossibles a interpréter. Cette é¢tude suggere donc
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I’existence d’un scénario évolutif entre les prasinophytes et leurs virus impliquant
certainement des transferts d’hdtes, duplications, disparitions en plus d’événements de
cospéciations. Pour aller plus loin, il est maintenant souhaitable d’obtenir des calibrations
temporelles des événements de spéciations, et pour cela d’estimer expérimentalement les taux
de substitutions chez les virus et leurs hotes, par le biais de cultures sur de longues périodes
couplées a des séquengages génomiques permettant d’identifier les mutations au cours du
temps.

Conclusions et perspectives

Les ¢études cophylogénétiques suggerent 1’existence d’histoires évolutives souvent complexes
entre les virus et leurs hotes. En aucun cas la cospéciation ne doit étre envisagée comme la
situation par défaut, et la « vraie » cospéciation semble coexister fréquemment avec des
transferts d’hotes dans les systeémes hote-virus. Il est nécessaire d’étudier ce phénomene dans
chaque cas par une approche rigoureuse et adaptée. Il faut appréhender les profils de
spécificité de fagon aussi exhaustive que possible, reconstruire des phylogénies robustes et les
calibrer temporellement de fagon indépendante quand cela est possible, et utiliser des
méthodes analytiques spécifiques pour étudier de fagon fine les patrons cophylogénétiques.
L’¢étude de la cospéciation est un domaine nécessitant 1’étude de jeux de données complexes a
I’aide d’outils analytiques appartenant a différentes disciplines. Ces jeux de données doivent
représenter la plus grande diversité possible (c.a.d couvrir le plus de taxon de la phylogénie
des hotes et des virus) avec des marqueurs moléculaires stable (pas de saturation ou des taux
d’évolution trop divergents). Un rapprochement bénéfique doit étre encouragé avec la
biogéographie, la phylogéographie et 1’écologie afin d’améliorer la compréhension des
histoires évolutives des systémes hotes-virus. Les données de biogéographies et de
phylogéographies peuvent permettre d’identifier les barriéres géographiques et climatiques
aux transferts d’hotes, en particulier en milieu terrestre et insulaire. De méme des
informations peuvent étre apportées par 1’inclusion des traits écologiques des hotes dans le
processus méme d’inférence de la congruence topologique entre les phylogénies [46],
conduisant a des interprétations plus précises et une meilleure discrimination des scénarios
proposés. Intégrer ces données directement dans les méthodes cophylogénétiques permettrait
une analyse plus poussée et une meilleure interprétation des scénarios obtenus. En plus de
leur intérét pour la compréhension des patrons macroévolutifs, ce type d’étude peut avoir des
intéréts plus appliqués, car la mise en évidence de transferts d’hdtes passés suggere que
certains virus pourtant trés spécifiques peuvent modifier leur spectre d’hotes. Par exemple, en
pisciculture comprendre 1’émergence d’épidémies virales (c’est-a-dire la circulation des virus)
est devenu un enjeu majeur a cause de la demande alimentaire mondiale toujours en
augmentation. Les conditions d’¢levages aquacoles et la libre circulation suppriment
artificiellement les barriéres géographiques et écologiques qui empéchaient naturellement les
transferts d’hotes. Il est devenu tres fréquent d’observer I’émergence de maladies virales dans
de nouvelles zones géographiques, a cause de la colonisation d’un héte endémique par un
virus spécifique d’un autre hote. Certaines épidémies auraient sans doute pu étre envisagées
par une étude cophylogénétique préalable [47].
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414  Tableau 1. Etudes cophylogénétiques sur des associations virus-hotes, mentionnant si un
415  signal significatif de cospéciation a été inféré

Cospéci

Virus Type virus  Héte ation Références

Arenaviridae ARN sb (-)  Rongeurs Oui [21]

GB Virus A et C  ARN sb (+) Primates Oui Charrel et al. J Gen
Virol 1999 ; 80(9) :
2329-2335.

Arenavirus/Hant ARN sb (- Mammiféres/Oisea Parfois [22]

avirus/ )/ARN  sb- ux (Hantav

Lyssavirus RT irus,

/Spumavirus/ Spumavi

Avian  Sarcoma rus)

Leucosis Virus

Simian ~ Foamy ARN sb-RT Primates Oui Switzer et al. Nature

Virus 2005 ; 434 : 376-380.

Polyomaviridae  ADN db Mammifgres, Oui Pérez-Losada et al. J

Oiseaux Virol 2006 ; 80(12):

5663-5669.

Herpesvirus ADN db Mammiferes Oui [20]

Wheat Dwarf ADN sb BI¢, Orge, Avoine Parfois Wu et al. BMC Evol

Virus Biol ; 2008 8 : 335.

Mycovirus ARN db Champignons Parfois  Goker et al. PLoS ONE
2011 ; 6(7) : €22252.

Polyomavirus ADN db Humain Non Shackelton et al. J
Virol. 2006 ; 80(20) :
9928-9933.

Tobamovirus ARN sb (+) Plantes Non [26]

Lymphocystis ADN db Téléostéens Non Yan et al. Vir Genes

Virus (Paralichthyida) 2011 ; 43(3) : 358-366.

Primate ARN sb RT  Primate Non Charleston &

Lentivirus Robertson. Syst Biol

2002 ; 51(3) : 528-535.
Hantavirus ARN sb (-)  Rongeurs Non [23]
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417

Picornavirus ARN sb (+) Mammifgres, Non Lewis-Rogers &
Oiseaux Crandall. Mol Phyl
Evol 2010, 54(3):
995-1005.
Sigma Virus ARN sb (-)  Drosophile Non Longdon et al.
Genetics 2011 ; 188:
141-150.
Papillomavirus ~ ADN db Mammiferes Non [30]
Gammaretrovirus ARN sb-RT  Chauve-souris Non Cui et al. J Gen Virol
2012 ; 93(9) : 2037-45
New World ARN sb (-)  Rongeurs Non Irwin et al. Mol Ecol
Arenavirus 2012 ; 21(16): 4137-
4150
Prasinovirus ADN db Microalgues Oui [37]
(Prasinophyceae)
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419  Figure 1. Les 4 éveénements cophylogénétiques illustrés sur une association hypothétique
420  entre hotes et virus
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Figure 2. Deux processus évolutifs pouvant conduire a des topologies congruentes entres les
virus a-d et leurs hotes A-D (les longueurs de branches sont proportionnelles au temps) : (a) a
travers des vraies cospéciations (spéciations simultanées des hotes et virus, c’est-a-dire selon
la méme échelle temporelle d’évolution) ; (b) par le biais de transferts de virus vers les hotes
les plus proches, suivis de spéciations rapides (la divergence d’échelle temporelle indique des
événements de transfert au cours du temps de virus évoluant par aller et retour ou circulation
comlexe chez des hotes différents). La congruence des phylogénies n’est que topologique, les
spéciations des virus sont plus récentes que celles des hotes
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Figure 3. Représentations de Prasinovirus. (Photo de Marie-Line Escande, UMR 7232,
Observatoire Océanologique de Banyuls-Sur-Mer). a,b) Prasinovirus autour d’Ostreococcus
tauri c) Virus dans le cytoplasme d’O. tauri, d) Virus émergeant d’un O. tauri. Pour ’'image
a) la barre représente 500 nm, pour les trois autres 250 nm.
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Figure 4. Traquogramme de 1’association Prasinophyceae-Prasinovirus (modifié¢ de Bellec et
al. 2014). Les lignes grises relient chaque virus a I’hdte qu’il infecte. Les souches d’hotes des
genres Bathycoccus, Ostreococcus et Micromonas sont identifiées par la premicre lettre, tout
comme les virus correspondants. La phylogénie des hotes est basée sur ’analyse des
séquences d’ADN ribosomiques du 18S et de I’Internal Transcribed Spacer, celle des virus
sur le géne partiel de I’ADN polymérase. Le traquogramme a été réalisé avec le logiciel
Treemap 3.



