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sera par conséquent sélectionnée au cours de I'évolution, aux dépens des autres stratégies.
Ceci est vrai pour les stratégies comportementales comme pour tout autre trait phénotypique
influencant la fitness.

L’exemple de la phaléne du boulediston betularia en Angleterre illustre bien ce
concept. Chez cette espéce, il existe deux morphes : un morphe de couleuinslaags
blanc taché de noir) et un morphe de couleur plus foregbdnaria presque entierement
noir). Vers la fin du 1¥™ siécle, le morphearbonariaest devenu majoritaire dans les
régions industrialisées de Grande-Bretagne, représentant plus de 90% de I'espece. A partir des
années 1950, le phénomene a commenceé a s'inverser, avec de plus en plus une proportion
importante dhsularia dans la population (Cook, 2000). Ce phénomeéne peut étre relié a la
présence de pollution d’origine industrielle. Au moment de l'industrialisation de la région, des
dépbts de résidus de la combustion du charbon ont assombri I'écorce des bouleaux. Le
morphe carbonaria de couleur plus sombre, possédait alors un avantage adaptatif sur
insularia qui lui, était moins bien camouflé dans son environnement et donc plus aisément
repéré par des prédateurs. Lors de la deuxiéme moitié i s286cle, avec la volonté de
réduire la pollution, les arbres ont retrouvé leurs couleurs d’origine. Le miogharia étant
mieux adapté a ce nouvel environnement, sa fréquence a de nouveau augmentée dans la
population (Cook et al., 1986). Cet exemple illustre bien le fait qu’'un phénotype considéré
seul ne peut en rien prédire la conséquence qu’il pourra avoir sur la fitness, cela dépend de
'environnement dans lequel il s’exprime. C’est pourquoi, notamment dans des
environnements changeants, il peut y avoir différentes stratégies employées par des individus
d’'une méme population sans pour autant que l'une puisse étre considérée comme plus adaptée
gu’une autre. Tout dépend du contexte dans laquelle elle est employée.

De la méme facon, différentes stratégies peuvent s’exprimer dans une population en
fonction du statut et de I'état physiologique de l'individu (age, taille, réserves énergétiques,
statut social...). C’est le cas par exemple en ce qui concerne I'accouplement de la libellule
Calopteryx maculata Chez cette espece, les males peuvent adopter deux stratégies
différentes. Certains possedent un territoire qu’ils défendent. D’autres restent aux frontieres
de ces territoires dans I'attente qu'une femelle passe a proximité afin de s’accoupler avec
(Forsyth & Montgomerie, 1987). Les males appartenant a cette deuxiéme catégorie sont en
général d’anciens males territoriaux. Cette stratégie dite conditionnelle dépend ainsi a la fois
de I'dge du méale mais également de la densité de la population. Lorsque la compétition

devient plus intense, les males les plus vieux, qui ne peuvent plus défendre leur territoire,
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adoptent cette stratégie alternative afin de pg#orieurs vies reproductives (Forsyth &
Montgomerie, 1987).

La fitness traduit les capacités d’'un individu aeggroduire, donc plus généralement a
transmettre ses genes et selon la théorie du gguist& de Dawkins (1976), la sélection
naturelle s’applique a I'échelle du géne, I'orgamésn’étant qu’'un « véhicule » permettant
aux genes de se disperser. Or, un organisme trasssgenes non seulement par sa propre
reproduction, mais également par la reproductiom iddividus qui lui sont génétiqguement
apparentés. Il s’'agit la du concept dhglusive fithess» (Hamilton, 1964; West et al.,
2007b), particulierement important chez les insedeciaux, ou tous les individus d’'une
méme colonie sont apparentés (Oster & Wilson, 188ymsma & Franks, 2006). Méme
chez les espéces non sociales il pourra étre immode favoriser la fitness d’individus
apparentés (West et al., 2007a), tout du moinseequc concerne les descendants. En effet,
comme nous l'avons vu précédemment, I'une des ceares de la fithess correspond a la
probabilité de survie jusgqu’au stade adulte. Il @¢mhc important pour un individu que ses
descendants survivent jusqu’a ce qu’ils soientgende se reproduire a leur tour. Différentes
stratégies ont ainsi pu se mettre en place damgie animal, allant du choix du site de ponte
aux soins apportés aux jeunes.

Lorsqu’on étudie les stratégies comportementalesseofocalise souvent sur un type
de comportement. Cependant, en milieu naturel,nimal doit généralement faire face a des
contraintes différentes en méme temps. Il arrivefopa que ces contraintes exigent des
adaptations comportementales opposées pour adigestratégies optimales. On parle alors
de compromis évolutif (ou trade-off en anglais). L'individu doit par conséquent ajuste
maniere adaptative les valeurs de différents traitscaractéres qui ne peuvent pas étre
optimisés simultanément en réponse aux différecdesraintes (Danchin et al., 2005). Pour
illustrer ce concept, prenons I'exemple du compsommtre alimentation et évitement des
prédateurs. Lorsqu’ils explorent leur environneneetd recherche de nourriture, les animaux
sont plus exposés a la prédation que lorsqu’ilst sdens un refuge par exemple.
L’augmentation du risque de prédation peut égal¢@ia liée a une baisse de vigilance due
au comportement exploratoire. lls se trouvent dapafrontés a un compromis entre
s’alimenter et étre confrontés a un risque de pigaau bien rester vigilant aux prédateurs
mais ne pas rechercher de nourriture. La décistamra alors étre modulée a la fois par des
facteurs environnementaux comme le risque de pofd§résence ou non de prédateurs,
nombre de prédateurs...) et des facteurs endogenane&de stock de réserves nutritives. La

larve de I'EphéméroptérBaetis tricaudatugqui vit en milieu aquatique, reste par exemple
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moins longtemps en surface en présence de sontguédahabot tachet&ottus bairdi)
mais accepte un plus fort risque de prédation lerstp nourriture est abondante ou
lorsqu’elle a été préalablement privée de noueif{iohler & McPeek, 1989). Par opposition,
les larves deGlossosoma nigriome répondent pas a la présence de ce prédateig, ma
adaptent leur comportement en fonction de la didld@ en nourriture et de leur propre
niveau de satiété (Kohler & McPeek, 1989). De lammémaniére, on peut avoir un
compromis entre survie et reproduction. Chez aestansectes les femelles s’orientent
préférentiellement vers les méales en fonction de ¢éhant (Snedden & Greenfield, 1998). Le
succes reproducteur des males dépend donc desécataqpues de leur chant (amplitude, taux
de pulses...) (Greig & Greenfield, 2004). Cependéad, prédateurs (Greenfield & Baker,
2003) et parasitoides (Lehman & Heller, 1998) giattaquent a eux les localisent
généralement grace a ces signaux acoustiques. Béss mde ces espéces doivent donc
moduler leur chant en fonction du risque de prédatit de leur probabilité de s’accoupler.
L'écologie comportementalevise a comprendre comment les comportements
contribuent a la survie et a la reproduction degaoismes d’'un point de vue écologique
(Krebs & Davies, 1993). Plus précisément, I'écadtgi comportemental cherche a
comprendre comment une stratégie comportementdieéat par une espéce a pu étre
conservée au cours de I'évolution, en d’autres ésfncomment cette stratégie permet aux
individus de cette espece de maximiser leur fitn®sar répondre a cette question, il est
possible dévaluer soit directement I'impact de dfmatégie observée sur la fitness de
I'organisme en termes de succes reproducteur osudeae, soit de quantifier les codts et
bénéfices relatifs a l'utilisation de cette straedne stratégie comportementale pourra étre
considéréee comme optimale lorsqu’elle maximisebéséfices a moindre codt. Une autre
approche, plus théorique cette fois, consiste arohihier mathématiquement comment, dans
une situation donnée et sous certaines contraintesanimal devrait se comporter pour
maximiser sa fitness (voir planche 1). De nombreuseories reposant sur dewdeles
mathématiquesont ainsi pu voir le jour (Hamilton, 1967; Charnd®76a; Parker & Stuart,
1976; Mangel & Clark, 1988). La plupart de ces nesi®nt ensuite pu étre testés (et souvent
validés) expérimentalement. L'écologie comporteraleneéssaie de répondre plus précisément
aux questions Pourquoi un organisme adopte-t-il tel comportenfeiQuelle est la fonction
de ce comportement@ne autre approche consiste a s'intéresser asesguroximales des
comportements en étudiant le comportement d’'untpdénvue mécanistique, a travers les
facteurs environnementaux et endogenes a 'origineomportement. Cette approche revient

a répondre aux questions suivantéomment ce comportement a-t-il pu étre déclenché ?
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Quels facteurs sont a l'origine de ce déclencheri@bés deux approches complémentaires
permettent d’avoir une vision globale d’un comporgat en répondant a la fois paurquoi

et aucomment{Krebs & Davies, 1997).

Planche 1 - Un exemple de modéle utilisé pour prédil'optimalité d’'une stratégie :
la Théorie du Fourragement Optimal

La Théorie du Fourragement Optimal (Optimal Forggifheory) développée par
Charnov (1976a) et reprise par Stephens et KreB86flprédit la durée optimale
d’exploitation d’une ressource. Imaginons un enwir@ment dans lequel la ressource (de
la nourriture par exemple) est disposée en patasrajet entre les différents patchs est
colteux a la fois en temps et en énergie. Lorsqindividu arrive dans un patch de
nourriture, il va commencer a consommer cette rnitoue; et au fur et a mesure qu'il la
consomme, la ressource va s’épuiser. Aprés unicedeps d’exploitation, il pourra
ainsi étre avantageux de quitter le patch pour atohpvoisin qui disposera d’'une plus
grande quantité de nourriture. La Théorie du Fgemsent Optimal permet de prédire a
partir de quel moment il est intéressant de chadggratch et montre que celui-ci dépend
non seulement de la qualité du patch mais égaledetd durée de trajet pour rejoindre
un patch voisinKigure 1).

Energie

/

<— Durée du trajet Temps passé dans le patch —>

Figure 1 Théorie du fourragement optimal. Le temps optidiekploitation d’'un patch dépend de
la durée de trajet entre ce méme patch et un paisin. Un temps de trajet long (rouge) induit
de rester plus longtemps dans le patch que potnajet court (vert). D’aprés Stephens & Krebs
(1986)
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Interactions entre individus : notion de compétitian

La Théorie du Fourragement Optimal (voir planchadyt comme d’autres modeéles, prédit la
stratégie optimale d’exploitation d’'une ressourcar pun individu seul dans son
environnement. Or, dés lors que plusieurs indiviekydoitent la méme ressource et que celle-
ci se trouve étre en quantité limitée, ils entremtompétition. Ainsi, la stratégie optimale
employée par un individu pourra dépendre des giedémployées par les autres individus
(Maynard Smith, 1974).

La compétition peut apparaitre aussi bien entlevitlus de la méme espece gu’entre
individus d’especes différentes. Lorsque les irdligi appartiennent a la méme espéce, on
parle de compétition intraspécifique. C’est notamimle cas lorsque plusieurs males (les
compétiteurs) s’affrontent pour I'acceés a une féen@a ressource). Lorsque les compétiteurs
appartiennent a deux espéces différentes, il sagit de compétition interspécifique. C’est
par exemple le cas de deux espéces de prédatatiesjgant a la méme proie.

Compeétition par exploitation

La compétition peut s’exprimer de différentes messe La premiere catégorie de
compétition, la plus simple, se produit lorsqueitedividus n’interagissent pas directement
entre eux. Chaque individu diminue la quantité elssources disponibles pour les autres du
simple fait de son exploitation. Il s’agit dedampétition par exploitation (Krebs & Davies,
1993). Plus le nombre de compétiteurs augmenfdustia quantité de ressources disponibles
pour chaque individu diminue. Prenons I'exemplendgnvironnement composé de deux
patch$ de nourriture. Imaginons que ces deux patchs reiffédans leur qualité, soit en
termes de quantité, soit en termes de compositda dessourca-{gure 2). Dans ce cas, les
premiers individus choisiront d’exploiter le patehplus riche, c'est-a-dire celui qui apportera
a chacun, soit la plus grande quantité de noueritsoit la nourriture de meilleure qualité.
Mais plus le nombre de compétiteurs augmente stlplpart de ressource que chacun pourra
obtenir du patch riche diminuera jusqu’a devenuiéglente a ce qui est disponible dans le
patch le plus pauvre (dans lequel il N’y a poundtant aucun individu)Figure 2). A ce
moment 13, il pourra étre profitable pour de nouneiadividus arrivant dans I'environnement
de commencer a exploiter ce dernier patch. C'etltdarie de la distribution libre idéale
(Fretwell, 1972). Ce phénoméne est également caons le terme d’effet tampon : alors

! Un patch se définit ici comme un ensemble de tesss isolé dans I'espace des autres ressourqemnitites
dans I'environnement.
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gu’a de faibles densités de population les indizidat tendance a choisir préférentiellement
les patchs les meilleurs, a de fortes densités,plue grande fraction de la population se

retrouve dans les patchs les plus pauvres (Sutttkrl®96).

Figure 2 La distribution libre idéale. Il n'y
pas de limite au nomér de compétiteu
exploitant une ressource. Chaque individt
libre d'aller ou il veut. Les premiers vont v
le patch le plus riche. Avec I'augmentatior
Patchriche la compétition, la disponibilité de la ressot
du patch riche diminue jusqu’au poiat ot

elle devient équivalente a celle du pi
pauvre. D'apres Krebs & Davies (1993).

Gain par individu

\ Patch pauvre

Nombre de compétiteurs

La compétition par exploitation peut également alieu lorsque I'exploitation des
ressources se produit de maniere asynchrone. Bawsscaussi, il 'y a pas d'interaction
directe entre les compétiteurs, ceux-ci n’étant pasents simultanément dans un méme
patch. Le premier individu va ainsi réduire la qiténde ressource disponible pour les autres

individus qui exploreront le patch par la suite.

Compétition par interférence

L’exemple précédent suppose que les différents étiteprs n’interagissent pas directement
entre eux pour l'accés a une ressource. Or, danatlae, il arrive souvent que les animaux
interferent dans I'exploitation de la ressource lders compétiteurs. On parle alors de
compétition par interférence (Sutherland, 1996). La compétition par interféremient
s'ajouter a la compétition par exploitation. C’dst cas des individus qui défendent la
ressource qu’ils sont parvenus a obtenir. Repreliersemple précédent : deux patchs de
qualités différentes. Le premier individu choisit patch de meilleure qualité. Imaginons
maintenant que contrairement au modéle de la loligtoin libre idéale, cet individu ne tolére
la présence que d’'un nombre limité de compétitddesis un premier temps, il va réduire la
quantité de ressources disponibles par déplétiengui revient a de la compétition par
exploitation. Ensuite, lorsque le nombre maximalcdenpétiteurs présents sur le patch est

atteint, ceux-ci vont chasser les individus suisaftes derniers seront obligés de se rabattre
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sur le patch de moindre qualité, et ceci jusqu'gue le quota de compétiteurs tolérés sur ce
patch soit atteint (Krebs & Davies, 1993).

Il arrive parfois que les différents individus i€at pas les mémes aptitudes a la
compétition. Il se crée alors uasymeétrie dans la compétition et un individu peut avoir un
avantage sur un autre (Harvey, 1994). Cette asigm@ut avoir un impact uniguement sur la
déplétion de la ressource : un individu qui aunaié consommation deux fois plus rapide que
son compétiteur aurait un avantage sur lui (Krekd3a&ies, 1993). Mais elle peut également
avoir des conséquences sur les interactions déremrire les individus. L'exemple le plus
évident est le cas d’'une compétition qui induits dembats physiques et dans laquelle les
deux compétiteurs ne sont pas de méme taille. pétiteur le plus gros aura généralement
un avantage sur le plus petit. D’autres asymeépeesent également s’avérer importante dans
lissue d’'une compétition comme le statut propiréfantrus des compétiteurs (Maynard
Smith, 1982). En effet, la valeur donnée a uneowgss par le propriétaire est souvent plus
importante que celle donnée par un intrus qui ¢rexait & se I'approprier. L’énergie investie
par le propriétaire pour défendre cette ressoustalers généralement plus importante que

celle investie par I'intrus pour I'obtenir (Petems& Hardy, 1996).

La compétition chez les parasitoides

Chez les parasitoides, la compétition peut aingaegtre a différents niveaux : dés le stade
larvaire ou bien au stade adulte.

Pour les larves de parasitoides, I'hGte représémtseule source de nourriture
disponible pour leur développement. Lorsque plusiéarves exploitent le méme héte, celles-
ci sont donc en compétition pour l'accés a cetgsaerce alimentaire. La compétition peut
alors prendre différentes formes en fonction dggess de parasitoides. Chez les especes
grégaires (chez lesquelles plusieurs larves pewseedevelopper aux dépens d’'un seul héte),
elle se traduira généralement par une simple caotigrefpar exploitation. Ainsi, plus le
nombre d’individus sur un héte est important esghiquantité de nourriture disponible pour
chacun est faible. Par conséquent, plus la conpétést intense sur un héte et plus les
adultes émergeant de cet hote seront petits (la ti I'adulte dépendant directement de la
quantité de ressources disponibles lors du développt). Or, il a été montré que la taille
d'un parasitoide peut étre corrélée avec son suegeeducteur (Wang & Messing, 2004;
Lacoume et al., 2006). La compétition larvaire égimtic directement synonyme de baisse de
fitness. On parle généralement chez les especamigge d'une compétition de type

«scramble» car les larves se « bousculent » pour accéd@meéssource sans qu'il n'y ait
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directement d’agression physique entre elles (Vjs4896; Mayhew & Hardy, 1998).
Cependant, une larve a besoin d’'une quantité mieim@ nourriture pour survivre. Pour un
hote de taille donné, il existe donc un nombre makide larves pouvant s’y développer.
Lorsqu’un nombre d’ceufs pondus sur cet héte e iphportant, on peut alors observer une
certaine mortalité parmi ces individus (Boivin &wvBaaren, 2000). On peut alors parler de
compétition parsuppression physiologique la suppression de la source de nourriture
empéchant le développement de certaines larves@Wi& Hegazi, 1998), males et femelles
n'étant pas forcément eégaux face a cette competitm effet, lorsque la compétition est
intense, les femelles souffrent en général d’'unis grande mortalité que les males (Wylie,
1966; Suzuki et al., 1984). Ceci est probableména din développement généralement plus
rapide des males qui nécessite par conséquent meiressource (Waage, 1986).

Chez les especes solitaires, un seul adulte péanexger d’'un héte donné, quel que
soit le nombre d’ceufs initialement pondus sur &€ hContrairement aux espéces grégaires,
les larves vont interagir physiqguement pour accédkx source de nourriture qu’est I'héte.
Apres I'éclosion, les larves de premiers stadesrctiemt activement la présence de
compétiteurs, ceufs ou larves (van Alebeek et B3 Lorsque plusieurs ceufs sont pondus

sur le méme héte, soit ils sont éliminés par uneelaéja présentd-jgure 3), soit les larves

se livrent & des combats mortels dans le
cas ou plusieurs ceufs sont parvenus a
éclore (Quicke, 1997). L’issue de ces
combats larvairesdépend de différents
facteurs. Tout d'abord, l'intervalle de
temps entre les deux pontes. On observe
généralement une forte diminution de la
probabilité qu’une deuxiéme larve gagne
le combat lorsque lintervalle de temps

Figure 3 Larve de I'ectoparasitoid@nisopteromalus entre les deux pontes augmente (Visser
calandrae s’attaquant a un ceuf conspécifique a la

surface de son hoét€éllosobruchus maculatys etal., 1992; van Baaren & Nenon, 1996;

Goubault et al., 2003). Ceci est di au fait
que le premier ceuf pondu éclora en premier et glaVe issue de cet ceuf pourra s’attaquer
aux autres ceufs avant qu'’ils éclosent a leurs tdnsi, plus le deuxieme ceuf est pondu tard
apres le premier, et plus la premiére larve aurgohps pour trouver ce deuxieme ceuf pour le
détruire. L’autre facteur influencant l'issue desnbats est I'aptitude des larves a combattre.

Cette aptitude peut dépendre de I'espéce (Jer@e@land, 1996) mais également du sexe de
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la larve au sein d’'une méme espece, comme c’estdehezAnaphes victugvan Baaren et
al., 1999). Elle est souvent liée a des adaptatinogphologiques comme la présence de
mandibules plus ou moins larges (Salt, 1961; J&wopland, 1996) ou de soies facilitant la
locomotion (van Baaren et al.,, 1997; van Baareralet 1999). C’est notamment cette
deuxieme caractéristique qui semble conférer umtaga aux femelles du parasitoide
Anaphes victusors des combats larvaires, celles-ci ayant pkisaies que les méles (van
Baaren et al., 1999).

Une compétition de type suppression physiologiquste également chez les especes
solitaires, plus commune que celle mentionnée fflits chez les espéces grégaires
(suppression de la ressource de nourriture parogafpbn) mais moins répandue que les
combats directs (Jervis & Copland, 1996). Elle gtexe par I'émission de toxines par les
larves les plus vielles peu de temps aprés l'éatogdervis & Copland, 1996; Uka et al.,
2006). Ces toxines empéchent alors les autres d&dore ou bloquent le développement
des compétiteurs lors du premier stade larvairevif@loet al., 2000).

Chez les femelles adultes, la compétition va imfae leurs stratégies de ponte de
différentes maniéeres. Tout d’abord, il faut savgile chez les femelles adultes on retrouve
également les deux types de compétition : par éafilon et par interférence. La compétition
par exploitation se produit lorsque des femelleglatent successivement un méme patch
d’hétes, contrairement a la compétition par inteniée ou plusieurs femelles se retrouvent a
exploiter le méme patch en méme temps.

Pour les femelles adultes, I'h6te peut non seulénteprésenter une ressource
nutritive pour leur descendance et donc étre étifmur la ponte mais également étre
considéré comme une source de nourriture pour BiE®es chez certaines especes. Ainsi,
certaines femelles parasitoides sont capables alenshter sur I'hGte directement en
ponctionnant son hémolymphe Hast-feeding» en anglais) (Pupedis, 1978; Jervis & Kidd,
1986; Giron et al., 2002), ou bien en se nourrissi@nses sécrétions comme le miellat du
puceron (Fuchsberg et al., 2007; Hogervorst et 20Q7). Dans ce cas, la quantité de
ressource prélevée est souvent faible et I'n6té¢ @esuite étre reutilisé par d’autres femelles,
aussi bien pour se nourrir a leur tour que pourdpanLorsque les femelles utilisent I'héte
comme source de nourriture la compétition est dpaa importante. Cependant, chez
certaines especes, le prélevement d’hémolympheupagoarasitoide peut tuer I'hdte et le
rendre inutilisable pour une ponte ultérieure (¥%er& Kidd, 1986; Ueno, 1999a).
L’exploitation d’hétes par une femelle pour I'alintation peut ainsi réduire la quantité

d’hétes disponible a la ponte pour d’autres fensel® cette double valeur de I'héte peut
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avoir un impact sur les stratégies de ponte deglfemnen compétition, elle peut également
influencer les stratégies de reproduction d’'unediénseule. Ainsi, lorsqu’'une femelle est
confrontée a un hote, elle devra faire le choixreeriondre et donc investir dans la
reproduction immédiate ou s’alimenter, ce qui guvar effet d’augmenter 'ovogénése et la
longévité, et donc augmenter la probabilité de paupondre ultérieurement (Kidd & Jervis,
1991). Cecompromis entre reproduction immeédiate et futurea été d'ailleurs relativement
bien étudié chez les parasitoides (Heimpel & Rosiemh1995; McGregor, 1997; Burger et
al., 2004).

Il est également possible que certaines caradtgrest des compétitions larvaires
exposées précédemment puissent entrer en lignemdpte dans la compétition des femelles
adultes pour I'acces aux hoétes. En effet, des doies la compétition larvaire entraine une
baisse de fitness, il parait important pour unedkend éviter de pondre sur un héte déja
parasité. Si ceci est vrai a la fois pour les espgrégaires et solitaires, ¢a I'est d’autant plus
pour ces derniéres. Chez les espéces solitaiesolmbats larvaires entrainent directement
une augmentation de la mortalité dans la descerd#as femelles. Ainsi, il a été montré chez
de nombreuses especes que les femelles sont capabtiistinguer des hoétes non parasités et
déja parasités (van Lenteren, 1981; van Alphen &, 882; Gauthier et al., 1996; Okuda &
Ceryngier, 2000; Santolamazza-Carbone et al., 2B@dpala & Hoy, 2004; Darrouzet et al.,
2007). I est toutefois commun d'observer des féeselparasitoides pondre sur cette
deuxieme catégorie d’hétes. Cette stratégie appslferparasitisme a longtemps été
considérée comme non adaptative (van Lenteren,)1®84 nos jours, il est globalement
accepté gue le superparasitisme peut étre adagatsf certaines circonstances (van Alphen
& Nell, 1982; van Alphen & Visser, 1990). C’est antment le cas lorsque la proportion
d’hétes non parasités est faible ou bien que &sets entre les différents patchs de ponte sont
longs (van Alphen & Visser, 1990). Il existe deuypds de superparasitisme: le
superparasitisme conspécifiqgudorsqu’une femelle pond sur un héte déja pargsatéune
autre femelle et Iself-superparasitismelorsqu’une femelle dépose plusieurs pontes sur le
méme hoéte (Godfray, 1994). Alors qu’il peut pamaitaisé de comprendre que le
superparasitisme conspécifique puisse étre avamagele prime abord, le self-
superparasitisme parait peu adaptatif. En effetz tds espéces solitaires, si une femelle pond
deux ceufs sur le méme hote, au moins un des deéwo@s a mourir (Godfray, 1994). Il a
d’ailleurs été observé chez certaines especes aeguéeinelles pondent d’avantage sur des
hotes parasités par d’autres femelles que sur @tes lparasités par elles-mémes (van Dijken

et al.,, 1992; Ueno, 1994). Il existe cependantagees conditions sous lesquelles le self-
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superparasitisme devient avantageux. En fait,tineantageux de pondre plusieurs ceufs sur
le méme héte si la probabilité d’obtenir un desesndsur cet hdte s’en trouve augmentée
(van Alphen & Visser, 1990). Prenons I'exemple @&ufemelle dont le descendant doit
combattre avec une larve compétitrice sur un hidtest probable que si la femelle avait
produit non pas un mais deux descendants sur tetdlfe aurait plus de chances que I'un de
ses descendants sorte victorieux de cette congpé{ifiamada & Sugaura, 2003). De méme,
lorsque le niveau de compétition est élevé et gaedmpétitrices pondent préférentiellement
sur des hotes sur lesquels uniqguement un ceuf @&ty le fait de pondre directement deux
ceufs sur un hote peut réduire la probabilité diaise superparasiter (Ito & Yamada, 2007).
C’est généralement lors des premiers stades ddoggesnent que les larves sont mobiles et
capables de se battre. Ensuite, elles se fixenrgie afin de se nourrir de ses tissus avant
d’entrer en nymphose. A ce stade, elles sont indapale se défendre. Ainsi, chez certaines
especes, les femelles peuvent pondre sur les latvesymphes de parasitoides de la méme
espece ou d'especes différentes lorsque la quadthétes sains vient a manquer
(hyperparasitisme) (van Baaren et al., 1995; Kalmes et al., 1999 Reachaud et al., 2004;
Rojas-Rousse et al., 2005).

Une derniére stratégie pouvant étre employée par fdenelles parasitoides
confrontées a un hoéte déja parasité estidide. Cette stratégie consiste a détruire un premier
ceuf pondu sur un héte pour ensuite y pondre sgeguarufs (Godfray, 1994; Netting &
Hunter, 2000). Elle permet ainsi de rétablir laligégpremiere de I'hdte et ainsi éviter les
combats larvaires entre ses descendants et ceutratdemelles. La fitness des descendants
de femelles pratiquant I'ovicide peut ainsi étrpénieure a celle des descendants de femelles
faisant du superparasitisme (Mayhew, 1997). Castaiemelles peuvent alors garder I'héte
gu’elles ont parasité afin de prévenir un ovicitl@aiasi augmenter la probabilité de survie de
ses descendants (Field et al., 1998). C’est notanhrtee cas des femelle&oniozus
nephantidisqui défendent leurs descendants contre la veraugrds femelles en se battant
contre elles pour les tenir éloignées de I'hoteulezult et al., 2007).

La présence de compétitrices ainsi que les steégu’elles emploient pourront
également influencer les stratégies de ponte @ddauemelles, en jouant a la fois sur leurs
stratégies globales d’exploitation du patch (duddexploitation, choix des hétes) mais
également sur leurs sex-ratios de ponte. Conceteaptoitation des patchs de ponte et plus
particulierement le temps investi dans cette exgioin, la présence de compétiteurs peut
affecter les stratégies des femelles de différam@msieres. Lorsqu’une femelle quitte un patch

de ponte, les hotes qu’elle a parasités risquegtrad'superparasités par d’'autres femelles.
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Pour pallier la perte de descendants liée a caparsitisme, il peut étre avantageux pour les
femelles de rester plus longtemps afin de pondes-ehémes sur des hotes déja parasités par
des conspécifiques (van Alphen & Bernstein, 20B88&s se trouvent alors engagées dans une
guerre d’usure («war of attrition ») ou chacune doit essayer de rester plus longtamap
les autres (Maynard Smith, 1974). La durée optintldeséjour dans le patch peut alors
dépendre de la perception du moment d’arrivée deyétitrices lorsque celles-ci pénétrent
dans le patch a différents instants (Haccou & vdphén, 2008). Ceci a pour effet
d’augmenter la durée d’exploitation des patchs detg en situation de compétition.
Inversement, il peut également arriver que certifemelles aient tendance a quitter
prématurément le patch de ponte lorsque la congéstintensifie (Goubault et al., 2005).
Chez le parasitoide solitaifRRachycrepoideus vindemmide stratégie employée par
les femelles dépend de leur état physiologique.siAites femelles les plus vieilles ont
tendance a rester plus longtemps sur le patch (@bt al., 2005). La compétition peut
également influencer le choix du patch, méme larslgs compétiteurs appartiennent a des
especes difféerentes. Le parasitoiaggtopilina heterotomaar exemple, évite les patchs sur
lesquels une espece procheptopilina clavipesest présente (Janssen et al., 1995a; Janssen
et al., 1995b). Il évite ainsi d’entrer en compétitavec une espece dont les descendants ont
un avantage compétitif sur les siens lors des ctsrlbevaires (Janssen et al., 1995a).
Finalement, la présence de femelles conspécifigpees €galement affecter le sex-
ratio de ponte des femelles parasitoides hyméregptées parasitoides hyménopteres sont
des espeéeces haplodiploides se reproduisant p&€pagenese arrhénotoque. Ainsi, les males
sont issus d'ceufs non fécondés alors que les femaiuant a elles, sont issues d'ceufs
fécondés. Ce systéme de reproduction permet auallEsrde ces espéces de choisir le sexe
des ceufs qu’elles pondent et donc d’ajuster leexgatios de ponte (Godfray, 1994).
Différentes notions du sex-ratio peuvent apparatrdonction du niveau auquel on
s'intéresse. Ainsi, le sex-ratio primaire se réfavesexe des ceufs pondus, alors que le sex-
ratio secondaire renvoie au sexe des individusisams aprés I'éclosion ou I'émergence des
adultes et tient donc compte de la mortalité istgue de chaque sexe lors du développement
embryonnaire ou larvaire. Certains auteurs parteBtme de sex-ratio tertiaire pour les
individus émergeants aprés combats larvaires deepadrasitoides solitaires (van Baaren et
al., 1999).
Comme prédit par la théorie de llacal Mate Competitiorfvoir planche 2), plus le
nombre de femelles présentent sur un patch de pstténportant, plus la proportion de

males produits par chaque femelle (sex-ratio prealoit étre élevée. Cette prédiction a été
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Planche 2 - La théorie de ld.ocal Mate Competition

La théorie de laLocal Mate Competitiondéveloppée par Hamilton (1967) part du
principe que dans une population, les males votreem®n compétition pour pouvoir

s’accoupler avec les femelles. Ainsi, en considérane espéce vivant dans un
environnement composé de patchs et qu'a chaqueagieme les femelles se dispersent,
apres s’étre accouplées, pour coloniser d’autréshpasi une seule femelle fondatrice
colonise un patch donné, ses fils seront en cotigéties uns avec les autres pour
accéder aux femelles. Pour limiter la compétitianni ses propres fils, Hamilton prédit

gue la femelle fondatrice devra produire uniquemennombre minimum de males

capables d’'inséminer 'ensemble de ses filles.

Plus le nombre de femelles fondatrices sur un patgmente, et plus la proportion de
fils produits par chaque femelle devra étre impugafin d’augmenter la probabilité que
ceux-ci puisse gagner la compétition fasse auxésautres fondatriceBigure 4).

Cette théorie a ensuite été reprise dans de nosdmegtudes et adaptée aux
caractéristiques de diverses espéces (Suzuki &lwid80; Abe et al., 2003; Shuker et
al., 2005).

Sex-ratio optimal
T £ &

(proportion de méles)
(=]
T

2
-

1 3 5 7 9
Nombre de femelles présentes sur le patch

Figure 4 Sex-ratio de ponte (proportion de males) optinmaljp par la théorie de la Local Mate
Competition pour des especes haplodiploides. Ds&a@dfray (1994).

vérifiée a de nombreuses reprises chez les hym@&mspparasitoides (Herre, 1985; Herre,
1987; Rabinovich et al., 2000; Debout et al., 2dD&rrouzet et al., 2008) et est valable tant

pour les especes grégaires que les espéeces salgaireproduisant sur des agrégats d’hétes et

pouvant ainsi étre considérées comme semi-grég@@dfray, 1994). La théorie de llacal
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Mate Competitiorest également applicable aux situations de congp®iindirectes ou des
femelles isolées sont confrontées a des patchsmte péja en partie ou totalement parasités
(Werren, 1980; Shuker & West, 2004; Shuker et24lQ6; Darrouzet et al., 2007). Shuker et
West (2004) ont méme montré que la présence d'garidus est un facteur primordial a
'adaptation du sex-ratio de ponte. Ainsi, lorsdig'® sont confrontées a des compétitrices
dans l'incapacité de pondre, les femeldssonia vitripenisn’ajustent pas leur sex-ratio de
ponte et adoptent un comportement similaire a @esefies en absence de compétition
(Shuker & West, 2004). Imaginons maintenant quefdaeselles parasitoides soient capables
de percevoir le sexe d’'ceufs déja pondus par deslifsside la méme espece. Dans ce cas, le
sex-ratio optimal produit par une femelle déperdiraex-ratio de la premiéere ponte. C'est ce
que prédit Hamilton (1967) avec son modeleSkx Ratio GamesSelon ce modele, une
femelle devra pondre une plus grande proportiomékes lorsqu’'une proportion importante
de femelles a déja été pondueiglre 5), mais cette prédiction n’a jamais été vérifiée

expérimentalement.

[y

09 - Figure 5 Sex-ratios optimaux
08 - prédits par le modele dbex Ratio
— Games La ligne bleue représente

le sex-ratio conférant a la
deuxieme femelle la plus grande
fitness. La ligne rouge représente
guant a elle le sex-ratio conférant
a la deuxieme femelle une fitness
supérieur a la premiére.

Sex-ratio de la premiére femelle

0 01 02 03 04 05 06 07 08 09 1
Sex-ratio optimal de la seconde femelle

Localisation et discrimination de I'h6te : importance des signaux
chimiques

Comme nous l'avons vu, la compétition peut affedemaniére importante les stratégies de
ponte et la fithess des parasitoides. Il est parsdmuent important pour les femelles
parasitoides, d’'une part de localiser efficacemeunts hotes potentiels, et d’autre part de

déterminer rapidement leur qualité. Bien qu'il guatssible que les parasitoides utilisent des
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stimuli de nature vibratoire (Van den Assem & Kugn&958; Meyhdofer & Casas, 1999) ou
visuelle (Segura et al., 2007) pour localiser lhdtes, les informations chimiques jouent un
réle primordial dans cette fonction (Hilker & McNeR008). Ainsi, des signaux chimiques
originaires des différents niveaux trophiques patveenseigner un parasitoide sur la
localisation, la nature et la qualité d’'un héte.

Concernant la localisation de I'héte, le paradiodloit tout d’abord localiser I'habitat
de celui-ci. Dans le cas de parasitoides d’insegibgtophages, les femelles sont
généralement attirées par des composeés volatiks @aniles plantes sur lesquelles vivent leurs
hétes. Il peut méme arriver que le parasitoidésatiles signaux volatils émis par les plantes
attaguées par I'h6te afin de s’orienter préférdletisent vers celles-ci plutét que vers des
plantes saines (Petitt et al., 1992; NgiSong et1896). Le mais par exemple réagit aux
agressions causées par les phytophages en éndsgtatdrpenes (Turlings et al., 1990). Ce

mécanisme de défense général des plantes est c@tlgrar les dommages physiques

engendrés par les mandibules des insectes sessauntrides feuilles en association avec une

substance présente dans leur salive (Turlings .t1803; Turlings et al., 2000). Ces
terpenoides ainsi produits pourront attirer lesagidmides qui iront pondre sur ces insectes
phytophages (Turlings et al., 1990; Turlings et 8995). La féveVicia faba quant a elle,
émet une substance quand elle est attaquée panudesons, le (E)-B-farnesene (Du et al.,

1998), qui se trouve étre la phéromone d’alarmdadelupart des espéces de pucerons

(Pickett et al., 1992). Ceci a pour effet, non emént de repousser les autres pucerons, mais

également d’attirer leurs parasitoides (Beale gt24l06). Avec la biomasse relativement
importante que représentent les feuilles attaquéss,composés volatils sont produits en
relativement grandes quantités (de I'ordre de quesdgmilligrammes), leur permettant d’étre
facilement détectés par les parasitoides (Turletgal., 1995; Hilker & McNeil, 2008). La
localisation des hoétes grace a ces signaux et piaiant la distance a laquelle ils sont
détectés peut alors dépendre du contexte dansl léxjgsent émis, a savoir I'importance du
bruit de fond constitué par les autres volatileéspnts dans I'environnement (Hilker &
McNeil, 2008) ainsi que des facteurs abiotiques wmlie I'humidité, la température, la
luminosité, la pluie ou bien le vent (Fink & V6IkL995; Gu & Dorn 2001; Schworer &
Volkl, 2001).

D’autres signaux chimiques peuvent étre utili@ésjointement ou indépendamment
de ceux exposés precédemment. Ces signaux soctedient lies a I'activité des hotes. C’est
le cas du parasitoideotesia marginiventrisqui apres s’étre orienté vers les plantes ategjué

par son hote, la chenill8podoptera frugiperdale localise plus précisément a l'aide de
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kairomone$ (alcanes linéaires) laissées sur son passageafR&sivolfling, 2009). D’autres
parasitoides, comme ceux parasitant spécifiqueneains hotes aux stades embryonnaires
(ceufs) ou larvaires, utilisent principalement debssances chimiques laissées par I'adulte
pour localiser leur héte. Les femelles parasitoii@ssolcus basalispar exemple, détectent
des résidus, constitués d’alcanes linéaires (é@sflentent du n-nonadecane), déposés par les
femelles adultesdNezara viridulaen marchant sur le substrat pour localiser leuwdsoe
(Colazza et al., 1999; Peri et al., 2006; Colazzal.e2007). Certains parasitoides percoivent
également le marquage de ponte laissé par les hdtdtes pour repérer la présence d’ceufs
ou de larves, notamment lorsque ces derniers gedand a l'intérieur du substrat et ne sont
donc pas directement accessibles. Les femdlesmrmus basaliset Anisopteromalus
calandrae par exemple se servent du marquage déposé pdiersslles de la bruche
Callosobruchus chinensiau moment de la ponte pour localiser les larvessqites a
I'intérieur de graines (Kumazaki et al., 2000; Oadet al., 2002D. basalisse base sur un
mélange d’hydrocarbures saturés et de diacylghysémors quA. calandrae utilise un
mélange de triacylglycérol et d’acide gras pouredir la présence potentiel de leurs hétes
(Kumazaki et al., 2000; Onodera et al., 2002). Desiparasitoides peuvent aussi utiliser des
kairomones présentes dans les feces des hbtesaf@a ges alcools) pour les localiser
(Mattiacci et al., 1999; Steiner et al., 2007).

Une fois I'h6te localisé, le parasitoide doit &epable de déterminer sa nature et sa
qualité afin de décider soit de le parasiter, seitle rejeter. Cet aspect est d’autant plus
important dans un contexte de compétition par étgtion car les parasitoides vont étre
confrontés a certains hotes déja parasités. Leslliesnparasitoides ont donc tout intérét a
discriminer les hotes parasités de ceux qui neote pas, et c’est d'ailleurs le cas dans la
plupart des especes chez lesquelles cela a éti& ¢uach Alphen & Nell, 1982; Takasu &
Hirose, 1988; Barrera et al., 1994; Gauthier etl#196; Okuda & Ceryngier, 2000; Outreman
et al.,, 2001; Agboka et al., 2002; Ardeh et al.Q20Darrouzet et al., 2007; Mehrnejad &
Copland, 2007; Mahmoud & Lim, 2008). Comment cemgigoides sont-ils capables de faire
cette distinction ? Tout d’'abord, il est possiblee@hez certaines espéces d’ectoparasitoides
(dont les larves se développent a la surface dae)hles femelles puissent directement
détecter la présence d’ceufs conspécifiques a faceudes hotes parasités. Mais dans le cas
d’endoparasitoides (chez lesquels la larve se dppel a l'intérieur de I'hdte) et méme

2 Contrairement aux phéromones qui sont des sulestarftimiques induisant une réponse physiologique ou
comportementale chez un individu de la méme espate kairomone fait référence a une substance ghani
émise par un organisme et utilisée par un indiddme autre espéce a son avantage.
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d’ectoparasitoides dont I'h6te se trouve a I'irééri du substrat (fruit, graine, plante...) les
ceufs précédemment pondus ne sont pas directenwmdsédies aux femelles. Dans ce cas, a
I'instar des femelles hoétes, les femelles paras#®idéposent souvent un marquage de ponte,
permettant aux autres femelles de détecter la prés&’une ponte antérieure (Barrera et al.,
1994; Hoffmeister, 2000; Stelinski et al., 2007@rmettant ainsi a ces derniéres d’éviter de
pondre sur des hodtes déja parasités et prévenantpremiéres femelles de cas de
superparasitisme. Certains parasitoides se regamtusur des hotes vivant en patchs peuvent
également marquer le patch entier apres avoir iparaa hote (Hoffmeister & Roitberg,
1997). Ce marquage permet non seulement aux fesrdleepérer un héte déja parasité, mais
parfois également de déterminer si la premiere gpanété réalisée par elle-méme, par une
femelle conspécifique ou bien par une femelle d’'an&e espéce (van Dijken et al., 1992;
Agboka et al., 2002). D’autres parasitoides pemgtivdes modifications physiologiques de
I'héte suite au parasitisme. Chez les endopardsi$pices changements peuvent étre liés au
développement de la premiére larve a l'intérieufliite, induisant des modifications de son
hémolymphe (van Baaren & Nénon, 1994). La femelHeagpitoide peut alors détecter ces
modifications a 'aide de récepteurs gustatifs @nés a I'extrémité de son ovipositeur (Brown
& Anderson, 1998; van Lenteren et al., 2007).

Il est également possible que plusieurs signangeignent sur le statut parasité d’'un
hoéte pour une méme espece de parasitoide. Chezdsitpidd?achycrepoideus vindemmiae
par exemple, il a été montré que deux populationceatte espece utilisent des stratégies
différentes pour cette discrimination. Alors quénk détermine si un hote est parasité a l'aide
d’'un marquage externe (I'héte parasité étant regjptés contact antennaire), I'autre utilise un
stimulus interne (I’h6te parasité est rejeté aprgsduction de I'ovipositeur) (Goubault et al.,
2004). Parfois, l'utilisation de I'un des signaugpeénd du temps écoulé depuis la premiere
ponte. C’est le cas Ahagyrus pseudococain endoparasitoide de la cocheniflanococcus
citri. Les femelles rejettent les hotes déja parasiiésapres contact antennaire, soit apres
avoir introduit leur ovipositeur. Bien qu’elles ligent principalement la perception antennaire
d’'un marquage externe, l'utilisation d’'un stimulmgerne se fait plus importante lorsque le
temps écoulé depuis la premiere ponte augmentan(lét Copland, 2000). De la méme
maniere, chez le parasitoide de puceiphidius rhopalosiphile rejet d’hotes parasités est
corrélé a la présence d’'une sécrétion sur le adugsuceron, dans les huit heures qui suivent
le premier parasitisme, dont I'un des constituaetsit la phéromone d’alarme évoquée plus
tét. Ensuite, a partir de 16 heures, le rejet gatgpalement associé a un signal interne percu

lors de lintroduction de l'ovipositeur par la fellge(Outreman et al., 2001). Ces résultats
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indiquent que plusieurs signaux chimiques, se slauédans le temps peuvent renseigner le
parasitoide sur le statut parasité de I'hdte. Liacgmion de I'un ou l'autre de ces stimuli
pourrait ainsi étre a 'origine de la discriminatidu temps écoulé depuis une premiere ponte

observée chez certains parasitoides (Yamada & [k2d@b; Goubault et al., 2003).

Objectifs de la thése

L’acces aux hotes, et tout particulierement a dgeshde bonne qualité, a un impact direct et
important pour la fitness des femelles parasitoidesiiveau de compétition auquel elles sont
confrontées peut alors influencer de maniere careséiq les stratégies comportementales
adoptées par les femelles. Si bon nombre d’étudesost intéressées a ce sujet, une part
importante d’entre elles s’est focalisée sur lgzeess grégaires. S’il est vrai que chez ces
especes la compétition larvaire influence la fitnetes femelles adultes et de leurs
descendants, c’est chez les espéces solitairesetfeecompétition a les conséquences les plus
importantes. En effet, chez ces dernieres, a cantsenment des combats larvaires, le simple
fait, pour une femelle, de pondre ses ceufs surh@tss déja parasités réduit de moitié le
nombre de ses descendants atteignant 'age aMMisise( et al., 1992; van Baaren & Nénon,
1996; Goubault et al., 2003). Les femelles des aaspé&olitaires sont donc soumises a de
fortes pressions de sélection qui doivent les eimire a discriminer finement les différents
types d’hotes auxquels elles sont confrontées.

Parmi ces différents types d’hétes, il y a d’'unéd@s hotes non parasités, et de l'autre
les hotes déja parasités. Mais au sein méme des pétasités, tous ne sont pas de qualité
égale, ou dans un méme état de parasitisme. Ainprobabilité de survie d’'un individu ne
sera pas forcément la méme sur tous les hotesitgaraSes différences sont généralement
dles a certains facteurs affectant I'issue des atsnlarvaires. C’est notamment le cas du
temps écoulé depuis la premiere ponte ou bien endorsexe des larves en compétition
lorsqu’il existe une asymeétrie dans I'aptitude enbattre entre males et femelles. Or, I'impact
de ces facteurs sur les stratégies de ponte ddlésnaelultes a été assez peu étudié. En 2003,
Goubault et al. ont montré que les femelles du guaide solitaire Pachycrepoideus
vindemmiaepondent préférentiellement sur des hétes réecempemaisités (sur lesquels les
ceufs n'ont pas encore éclos) que sur ceux surdésqune larve est déja en train de se
développer. Cependant, avec la capacité des lartesr les ceufs pondus apres elles, un ceuf
pondu sur un hoéte sur lequel une larve est déjsepté n’a probablement que trés peu de
chance de survivre. Le temps qui suit la premiénetep est donc une période cruciale pour

une femelle pondant en condition de superparastidrorsque l'intervalle de temps entre
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deux pontes est faible, I'éclosion des ceufs egtrompée et les larves devraient avoir par
conséquent sensiblement les mémes chances de.Mai lorsque le deuxieme ceuf est
pondu peu de temps avant I'éclosion du premier, psababilité de survie devrait
considérablement diminuer. En effet, la larve isdaece premier ceuf aura, dans ce cas, le
temps de détruire le deuxieme ceuf avant qu’il o'®ela son tour. Or, aucune étude n'a a ce
jour montré si une femelle parasitoide était capdel distinguer un héte qui vient juste d’étre
parasité d’un hote parasité par un ceuf sur le pbédore.

Un deuxiéme facteur pouvant affecter de manieresidénable I'issue des combats
larvaires est le sexe des larves. En effet, lamékes et femelles n'ont pas forcément les
mémes aptitudes au combat, de par les différenceghmlogiques qui peuvent exister entre
les larves des deux sexes. Pourtant, bien queirestatudes montrent que chez certaines
especes, les femelles remportent plus souventolebats que les males (van Baaren et al.,
1999; Darrouzet et al., 2003), cet aspect n'al'fdifjet que de peu d’attention dans I'étude de
la compétition larvaire. Ces études présentenaices difficultés car le sexe d’un individu ne
peut généralement pas étre connu au stade ceuitiieses de techniques invasives entrainant
la mort de celui-ci. Son sexe est généralementtiftemprés émergence de l'adulte. Mais
chez les espéces solitaires, du fait des combatgiras, un seul individu parvient jusqu’au
stade adulte, ce qui empéche de connaitre le seXauwdre compétiteur. De méme, aucune
étude n’a jamais démontré qu’'une femelle parast@tiit capable de déterminer le sexe
d’ceufs préalablement pondus pour adapter sesgtratde ponte en conséquence.

Les hétes peuvent étre utilisés aussi bien commssovece de ponte que source de
nourriture par les femelles adultes. Les critér@gmninant la qualité de I'h6te peuvent donc
varier en fonction des besoins des femelles. Ua péatasité sera de moins bonne qualité pour
la ponte. Il est par conséquent possible que leslfes parasitoides préférent s’alimenter aux
dépens d’hbtes déja parasités, réservant les héteparasités pour la ponte. De plus, suite au
premier parasitisme, il arrive que les hétes sehissles modifications métaboliques. Dans
certains cas, ces modifications entrainent une aotation de la concentration en lipides
dans I'hémolymphe de I'héte (Rivers & Denlinger,9%9 Nakamatsu & Tanaka, 2003),
faisant d’'un hoéte parasité une meilleure sourcengigiments. Cependant, cet aspect n'a
jamais été pris en compte dans les études surolapromis entre reproduction immeédiate
(ponte) et reproduction future (alimentation).

Malgré I'intérét porté a I'étude de la compétiticimez les parasitoides, de nombreuses
guestions restent encore sans réponses a ce punrhpétition larvaire affecte la probabilité

de survie des larves et donc la fitness de leueniar conséquent, les femelles adultes sont-
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elles capables de percevoir les caractéristiquas adafs préalablement pondus par des
femelles conspécifiques ? Sont-elles capables diéngiier des ceufs qui viennent d'étre
pondus et des ceufs sur le point d’éclore ? Pelelkagfaire la différence entre ceufs males et
femelles ? Le statut parasité de I'hote influendede compromis entre reproduction

immédiate et reproduction future ?

Localisation e .
de I'habitat Caracteristiques des combats larvaires
de 'hoteg {apacités de discrimination des fermelles
Départ du — = Localisation
patchde de 'hate

& — A vl de

Retrait de Choix de
"ovipositeur I’h('i(tﬁ

Acceptation
antennaire
de 'hite

Marquage
de I'hite

Etat physiclogique
de la femelle

_Alimentation
sur I'hote

= Ponte
/’—) @ & F
: \\ ] Acceptation
- interne de

Caractéristiques des combats larvaires I'hite

Introduction de
I'ovipositeur

Capacités de discrimination des femelles

Figure 6 Schéma récapitulatif des questions abordées lola the&se. Nous étudierons les capacités
de discrimination des femellds calandraelorsqu’elles sont confrontées a différents typédtes.

Nous verrons ainsi comment ces capacités ainsilajypeobabilité de survie de leurs descendants
affectent leur cycle de ponte au niveau du choiX’liée et directement au niveau de la ponte

(essentiellement en termes de sex-ratio). Nousrgrgalement comment les stratégies adoptées par

les femelles (choix de I'héte, ponte et alimentatidépendent de leur état physiologique.

L'objectif de cette thése est donc de répondresajoestions en étudiant les stratégies

de ponte d'un ectoparasitoide solitaifgisopteromalus calandradans un contexte de
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compétition intraspécifiqua-{gure 6). Les études qui vont suivre s’intéressent a is dola
compétition larvaire et a la compétition par exqaitton chez les femelles adultes, lorsqu’elles
sont confrontées a des patchs d’hotes déja pawasité partie ou complétement. Plus
particulierement, nous verrons comment les carattgres influencant l'issue de la
compétition larvaire (intervalle de temps entrexdpontes, sexe des compétiteurs) peuvent
influencer les stratégies employées par les femaddultes (choix de I'héte, sex-ratio,

compromis ponte / alimentation...).

Cette thése s’articule autours de trois partiespteamiere partie décrit en détail le
systéme graine-ravageur-parasitoide ainsi que fiesipaux outils expérimentaux utilisés
pour répondre aux questions posées ; a savoir mqued phénotypique permettant de suivre
la descendance d’'un femelle et un systeme de grairidicielles permettant de calibrer les
différents parametres étudiés au cours de cestude

La deuxieme partie vise a étudier le compromigeengproduction immédiate et
reproduction future. En effet, un hote parasitét @re considéré comme étant de mauvaise
qualité pour la ponte, mais avoir une bonne vateuritive. La présence d’hétes parasités
dans un patch d’exploitation peut alors influencercompromis. Le but de cette étude est
donc de savoir si le statut parasité de I'hdte pefiiencer les stratégies de ponte des
femelles parasitoides ainsi que de comprendre lésanismes impliqués. De plus, ce
compromis est connu pour étre modulé par I'étasfphggique des femelles. Nous verrons
donc comment I'age et les réserves nutritives datefles peuvent affecter leur choix entre
hoétes parasités et non parasités ainsi que le®gtra qu’elles emploient a leurs dépens
(ponte ou alimentation).

La troisieme partie, quant a elle, s’intéresse @exx principaux facteurs influencant
l'issue des combats larvaires : I'intervalle de psneécoulé entre deux pontes et le sexe des
larves. L'objectif de cette étude est de comprermbmment ces deux facteurs peuvent
influencer le comportement de ponte des femdélesalandradorsqu’elles sont confrontées a
différentes catégories d’hétes (parasités depuis @l moins longtemps, par un ceuf méle ou
femelle), que ce soit en termes de choix de I'lmbtal’adaptation de leur sex-ratio de ponte.
Nous étudiront également les mécanismes pouvaatigipliqués dans la discrimination
d’hétes parasités a différents temps. Les signaixsont probablement impliqués dans les

autres discriminations seront quant a eux discutés.
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Premiére partie Présentation du systérnatés expérimentaux

Le systeme tritrophique

La plante héte Vigna unguiculata

Vigna unguiculataou Niébé est une légumineuse originaire des rédimpicales semi aride
gue I'on retrouve essentiellement en Afrique, négjalement en Asie, en Amérique et autour
du bassin méditerranéen. C’est une herbacée aanaeflogame et présentant une grande
variabilité de formes et pouvant atteindre plu8@em de hautHigure 7).

Sa résistance a la sécheresse et sa capacité&vedepgher sur des sols pauvres en
engrais en font 'une des Iégumineuses les plusvéak en Afrique occidentale. Les graines
de niébé Figure 7) sont riches en protéines et constituent un apgpgrbrtant en calories.
Ainsi, ces derniéres décennies, le niébé est mhissé culture de subsistance a une culture de
rente importante dans différents pays d’Afriqueraissant son importance économique
(Adéoti et al., 2002).

Au laboratoire, la souche utilisée appartient @alaété Black-Eyes California.

Figure 7 Plants (a gauche) et graines (a droite) de Niégga unguiculata

L'insecte phytophage Callosobruchus maculatus

La brucheCallosobruchus maculatwesst un petit Coléoptere (environ 3 mm) de la fendes
Bruchidés originaire d’Afrique et d’Asie. Un dimdrigme sexuel au niveau de la coloration
des élytres permet de différentier aisément lesesndles femelles : alors que les males
arborent une coloration brune unie, les femelled shetées de noiFigure 8).

C’est un ravageur de graines de légumineuses die ¥égna Les femelles pondent
leurs ceufs dans les champs de Niébé sur des gdressesures ou directement sur les graines

stockées. Les stocks de graines ravagés sontrfemitlereconnaissables a la présence de
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I'enveloppe de I'ceuf qui persiste apres I'éclosiola surface de la graine ainsi qu’aux loges
nymphales creusées dans la graine, visibles paspasence lorsque les bruches ont atteint un
stade larvaire avanceés. De par le nombre impodaatifs pouvant étre pondus (jusqu’a 40-
60 ceufs par graine) ainsi que le court temps dérgéon de la bruche (3 a 4 semaines en
fonction des conditions environnementales), unddanfestation de départ peut conduire a la
perte totale d’ un stock de graines en quelques (kaich & Ntoukam).

Apres éclosion, la larve de bruche creuse un tumdals la graine jusqu’aux
cotylédons dont elle se nourrit pendant les quatesles larvaires. Apres 18 jours de
développement dans des conditions expérimentalésbdeatoire (12 h de jours a 35°C, 12 h
de nuit a 25°C, et 45% d’humidité), la larve dedstd, entre en nymphose. Aprés la mue
imaginale, I'adulte sort de la graine dont il dégeu’opercule située au dessus de la loge

nymphale grace a ses mandibules (Gauthier, 1996).

Figure 8 Callosobruchus maculatdfsmelle (a gauche) et male (a droite) dans urkslecgraines de
Niébé.

Le parasitoide Anisopteromalus calandrae

Généralités

Anisopteromalus calandraest un Hyménoptére de la famille des Ptéromali@@sst un
parasitoide généraliste qui s’attaque aux larveayatphes de la plupart des especes de
Coléoptéres ravageurs de graines. Originaire djffriet du Sud Est asiatique, son utilisation
comme agent de lutte biologique a travers le moadiit d’A. calandraeune espéce
cosmopolite (Islam & Nargis, 1994; Ahmed et al.0@pD La souche utilisée au laboratoire a

été rapportée de Cote d’lvoire en 2000.
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Le méle se distingue de la femelle d’'une partalesp taille (1,5 & 2 mm pour le méle
contre 2 a 2,5mm pour la femelle) et d’autre partlfabsence de pigmentation sur la partie

antérieur de I'abdomen. La femelle est quant acéliee couleur noire unie.

Comportement de ponte

A. calandrae est un ectoparasitoide
idiobionte® solitaire. Lorsqu’une femelle
explore un patch de ponte, elle tapote ses
antennes sur la surface des graines afin de
localiser précisément un hoéte potentiel

(préférentiellement des larves de stadg L

grace au marquage laissé par la femelle
Coléoptere au moment de la ponte

: . (Onodera et al., 2002). Une fois I'héte
Figure 9 Femelles Anisopteromalus calandrae

pondant sur une graine de Niébé contenant d&peré, elle courbe son abdomen
larves de brucheSallosobruchus maculatus. perpendiculairement a la graine de maniére

e

a positionner son ovipositeur gu’elle introduit eits dans la loge nymphal€igure 9). Elle
pique alors I'hdte de I'extrémité de son ovipositet injecte un venin qui le paralyse et
stoppe son développement. Elle retire ensuite sgrositeur et peut ainsi déposer un ceuf a

sa surface avant de ressortir 'ovipositeur daéang Eigure 10).

Développement

Dans nos conditions d'élevage (12 h de jour a 30 PZ h de nuit a 22 °C, et 70%
d’humidité), I'ceuf éclos entre 30 et 31 heures spaeponte. La larve de premier stade est
mobile et se déplace a la surface de I'h6te adaerehe de larves compétitrices ou d’ceufs
d’autres parasitoides. Lorsque celle-ci rencontneceuf, elle le détruit a l'aide de ses
mandibules. Lorsqu’elle est confrontée a un corgéti il s’ensuit alors un combat
conduisant a la mort d’une des deux larves. Leelaer fixe ensuite a I’hGte et en consomme
les tissus et 'hnémolymphe jusqu’au huitiéeme jouivant I'éclosion ou elle entre alors en
nymphose Kigure 10). A ce stade, elle n'est plus fixée a I'h6te. Awr 10 le parasitoide
commence a se colorer, tout d’abord a partir des,ypuis la téte, le thorax et 'abdomen a

partir du jour 13. Il est alors possible de diffétier les males des femelles, ces derniéres

® Le terme d'idiobionte se référe aux parasitoidgisstpppent le développement de leurs hotes, paosipon
aux especes koinobiontes chez lesquelles I'n6tBraande se développer apres le parasitisme.
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arborant déja une couleur noire uni. calandraeest une espéce protandre : les males
émergent plus tot que les femelles. En effet, |I&emémergent aprés seulement 14,3 jours

alors que les femelles n’émergent qu’'apres 15,&jen moyenne (Do Thi Khanh, 2005).

t+15j - ‘

Emergence Accouplement

5 IOp per e
_ larvaire

Figure 10Cycle de reproduction du parasitoiieisopteromalus calandraépres I'accouplement la
femelle cherche un hote (larve de bruche) afinpdigdre un ceuf. Suite a I'éclosion, la larve isseie
cet ceuf se développe aux dépens de I'hn6éte en gseissamt de ses tissus jusqu’'a I'émergence de
I'adulte.

Les outils expérimentaux

Le marqueur phénotypique

Deux souches du parasitoidaisopteromalus calandraent été isolées au laboratoire. Elles
différent par la couleur des yeukigure 11). La premiéere est une lignée sauvage aux yeux
noirs (notée B pour black) et la seconde est @gm&é mutante aux yeux rouges (notée R).
Malgré certaines différences entre ces deux ligngmsame le stock spermatique des
males (Do Thi Khanh et al., 2005) ou leur agresSifdace a un compétiteur pour l'acces a une
femelle (Do Thi Khanh, 2005), aucune différence plaqu’ici été relevée concernant le

comportement de ponte des femelles (Darrouzet,@mnon publiées).
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L'utilisation de femelles homozygotes de ces degréles peut ainsi nous permettre
par exemple le suivi de la descendance d’'une fenwihnée lorsque plusieurs femelles
pondent simultanément ou successivement sur le npaicl de ponte. Elle peut également
permettre de suivre l'issue de combats larvairdseedifférents individus pondus sur un
méme héte. Ce marqueur phénotypique sera utiliséaio long de ce travail de these pour
analyser ces deux types de compétitions (compefittur 'acces a une ressource de ponte et
compétition larvaire).

Figure 11 Les deux lignées &nisopteromalus calandrgarésentes au laboratoire : la lignée sauvage
aux yeux noirs (& gauche) et la lignée mutanteyaux rouges (a droite).

Le systeme de graines artificielles

Afin d’obtenir des ceufs de parasitoides et
effectuer les expériences comportementales,
nous avons utilisé un systeme de graines
artificielles. Ce systeme est composé d’une
gélule en gélatine transparente dont le corps
est enfoncé a 'aide d’'un piston de maniére a
accueillir une larve de bruche et recouverte

du capuchon mimant ainsi la loge nymphale

d'une bruche a [lintérieur d'une graine

Figure 12 FemelleA. calandraepondant sur une (Gauthier & Monge, 1999; Darrouzet et al.
graine artificielle dans laquelle a été placée une ] )
larve de bruch€. maculatus. 2003). Le capuchon est percé de cing trous

répartis autour de la gélule, facilitant ainsi les
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échanges gazeux entre l'intérieur de la graindi@elie et le milieu extérieur. Ces trous
permettent également au parasitoide d’introduites ghcilement son ovipositeur dans la
gélule afin de pondrd={gure 12).

L’'un des avantages d'un tel systeme réside datamgparence des geélules qui nous
permet de voir rapidement si une larve a été pgamsiu pas. Ainsi, une larve parasitée peut
ensuite étre réutilisée pour un test comportemeogatjui n'aurait pas pu étre possible avec
une graine naturelle. En effet, le seul moyen @sssirer du succes du parasitisme dans ce
dernier cas serait d’ouvrir la graine qui ne potir@ar conséquent, plus étre utilisée. L'autre
intérét de ce systeme est de pouvoir retirer oardgdr certaines parties du systéme gélule-
héte-ceuf sans affecter lintégrité du systeme. Gumimet de pouvoir retirer les ceufs
surnuméraires présents dans les gélules tout seatdi I'hdte et la graine intacts, ou bien
encore de disposer de chaque partie du systempendamment les unes des autres lors de
tests comportementaux afin de déterminer I'impaarelative de chacune de ces parties
dans les comportements observés chez les parasitoid

Ce systeme est d’autant plus intéressant qu’ffette pas le comportement de ponte
des parasitoides (Gauthier, 1996; Gauthier & Mot§89).
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