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Résumé 
Ces dernières années ont vu le développement du commerce international entraînant 

une accélération des mouvements intercontinentaux d’espèces. Ces multiples introductions 
sont à l’origine de nombreux cas d’invasion, où les espèces s’établissent et se dispersent. Dans 
le nouvel environnement, étudier les facteurs liés à la niche écologique permet de comprendre 
comment se déroule l’établissement des espèces introduites au sein de la communauté 
d’espèces résidentes. L’hypothèse de la niche vide, qui prédit que l’invasion est possible car un 
espace vide existe au sein des niches écologiques de la communauté résidente, est un des 
facteurs facilitants de nombreux cas d’invasion. Par ailleurs, la stratégie d’exploitation de la 
ressource par l’espèce invasive au sein de la niche écologique peut aussi expliquer la 
propension d’une espèce à envahir ou non le nouvel environnement.  

L’objectif de cette thèse est d’explorer l’importance de ces hypothèses dans le succès 
invasif, au travers de l’exemple de Drosophila suzukii. Introduite en 2008 en Europe et aux 
Etats-Unis, cette espèce a envahi chacun des continents en moins de 7 ans. Elle est la seule 
espèce européenne de drosophiles capable de pondre à l’intérieur de fruits sains omniprésents, 
au sein d’une niche écologique vide de tout compétiteur. Elle est à l’origine de gros problèmes 
pour la culture de fruits cultivés et se retrouve être l’un des ravageurs majeurs en production de 
fruits rouges. Mieux comprendre son invasion, sa niche écologique et sa stratégie de sélection 
d’habitat permet de mieux lutter contre l’insecte, notamment par des méthodes permettant de 
perturber la localisation des fruits dans l’environnement. Cet aspect appliqué est aussi un 
objectif important de cette thèse CIFRE, financée pour optimiser la lutte par piégeage massif. 

Au travers d’expériences en conditions contrôlées de laboratoire, j’ai pu mettre en 
évidence que la ressource alimentaire était séparée spatialement de la ressource de ponte chez 
cet insecte. Cette séparation de ressources ne semble pas être un obstacle à l’invasion de 
l’espèce, sûrement parce que ces ressources sont vides de tout compétiteur dans le nouvel 
environnement. Par ailleurs, par un suivi comportemental en temps réel, j’ai constaté qu’il 
n’existe pas de différence de niche écologique avec une espèce de la communauté résidente, au 
travers de la température et de l’activité circadienne. Enfin, au travers d’expériences de choix 
comportementaux, j’ai identifié quelques indices chimiques et visuels liés à la localisation de la 
ressource dans le nouvel environnement. Ces indices sont des bons candidats pour détourner le 
ravageur des plantes cultivées et pour améliorer la lutte par piégeage massif. 
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Abstract 
In the last few decades, the development of international trade has seen resulting in an 

acceleration of intercontinental movements of species. These multiple introductions are the 
cause of many cases of invasion, where species are established and spread. In the new 
environment, studying factors related to the ecological niche help understanding what happens 
during the establishment of introduced species within the community resident species. The 
“empty niche hypothesis”, which predicted that the invasion is possible because a gap exists in 
the ecological niches of the resident community, is one of the facilitating factors of many cases 
of invasion. In addition, the strategy of utilization of the resource by the invasive species in the 
ecological niche may also explain the propensity of a species to invade or not the new 
environment. 

The objective of this thesis is to explore the significance of these assumptions in the 
invasive success, through the example of Drosophila suzukii. Introduced in 2008 in Europe and 
the US, this species has invaded every continent in less than 7 years. It is the only European 
species of fruit flies that can lay eggs inside healthy fruits, which are omnipresent, in an 
ecological niche free of any competitor. It is the cause of dreadful issues for grown fruit and is 
one of the major pests in production of berries. Better understand its invasion, its ecological 
niche and habitat selection strategy help better fighting the insect, including methods to disrupt 
the location of fruit in the environment. This applied context is also an important aspect of this 
thesis, funded also to optimize the fight by mass trapping. 

Through experiments under controlled laboratory conditions, we were able to show that 
the feeding resource was spatially separated from the egg-laying resource in this insect. This 
separation of resources does not appear to be a barrier to invasion, probably because these 
resources are empty of any competitor in the new environment. Moreover, by the mean of real 
time behavioral monitoring, we found that there is no free space in ecological niche of the 
resident community, through temperature and circadian activity. Finally, through behavioral 
choice experiments, we identified volatiles and visual signals related to the location of the 
resource in the new environment. These signals are good candidates for diverting pest from 
cultivated plants and to improve the fight by mass trapping. 
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Avant-propos 
Les échanges liés aux activités humaines entre continents s’accentuent d’année en 

année, conduisant à toujours plus d’introductions non intentionnelles d’espèces exotiques. 
Identifier les facteurs à l’origine du succès ou de l’échec du transport, de l’introduction, de 
l’établissement et de l’expansion des espèces exotiques n’a de cesse de passionner les 
écologues et les acteurs de la production agricole quand ces espèces sont aussi des ravageurs. 
Les processus mis en cause en biologie de l’invasion sont multiples et sollicitent de 
nombreuses expertises scientifiques. De ce fait, il est nécessaire d’introduire les différents 
concepts utilisés dans le cadre de cette thèse. Dans cette partie introductive, je m’efforcerai de 
décrire le processus d’invasion et l’implication des concepts liés à la niche écologique dans la 
biologie de l’invasion. Ayant un passé non universitaire, j’ai eu à cœur de revenir à la base 
des concepts de la niche écologique et de la biologie de l’invasion et j’ai décidé de faire une 
introduction assez exhaustive, couvrant des aspects plus larges que ceux en lien direct avec 
mes travaux. Ensuite, en me focalisant plus particulièrement sur les animaux, j’aborderai le 
rôle de la sélection d’habitat et de la plasticité comportementale dans la modulation du succès 
de l’invasion.  

La thématique de ma thèse, une thèse CIFRE financée par Bayer CropScience, répond 
donc à une demande d’une entreprise privée qui visait à mieux comprendre les signaux ou 
indices environnementaux utilisés par l’espèce invasive et ravageuse de fruits, Drosophila 
suzukii. L’objectif étant à moyen terme, pour le partenaire industriel, de développer des pièges 
attractifs pour cette espèce. Cette thèse s’étant déroulée au sein de l’université Lyon 1, j’ai 
développé des approches de recherche fondamentale autour de la problématique définie par 
Bayer tout en gardant en tête l’idée de pouvoir utiliser mes résultats pour la confection de 
pièges efficaces. Ainsi, nous nous sommes intéressés à la stratégie de sélection des sites de 
ponte et d’alimentation qui représentent deux activités centrales qui impactent directement la 
fécondité réalisée de cette mouche et donc les dégâts causés dans les cultures. 
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I.1. Niche écologique et invasion biologique 

I.1.1. Comment concevoir la niche écologique ? 

La définition du concept de niche a été sujette à de nombreuses controverses par le 
passé, en particulier concernant la question du choix des variables pertinentes qui permettent 
de la décrire précisément pour chaque espèce. En ce sens, plusieurs travaux récents tendent à 
clarifier ces polémiques (Colwell et Rangel, 2009; Soberón et Nakamura, 2009; Soberón, 
2007). La niche écologique d’une espèce a été définie par Hutchinson en 1957 comme étant 
un volume défini dans un espace à n-dimensions, dont les dimensions correspondent à des 
variables environnementales ou à des interactions biotiques. La niche définie à partir des 
variables environnementales constitue un espace des possibles, appelé niche fondamentale, 
qui n’est pas forcément l’espace réellement observé. En effet, cet espace, appelé niche 
réalisée, est la résultante des interactions biotiques (compétition, prédation, parasitisme, 
mutualisme), excluant alors l’espèce de certaines gammes de variables environnementales, ce 
qui restreint alors la taille de la niche. La niche réalisée est par conséquent incluse dans la 
niche fondamentale. Cette vision de la niche est à l’heure actuelle consensuelle mais difficile 
à décrire dans sa globalité et donc à étudier. Ainsi, la niche au sens de Hutchinson est abordée 
du point de vue expérimentale et théorique via deux types d’approches partielles : Grinnell et 
Elton (Elton, 1927; Grinnell, 1917).  

L’approche « Grinnellienne » restreint la niche écologique à un espace formé 
uniquement par les variables environnementales abiotiques, où la niche est définie comme un 
volume où le taux d’accroissement des individus est positif (Grinnell, 1917; Jackson et 
Overpeck, 2000; F. C. James, Johnston, Wamer, Niemi et Boecklen, 1984; A. Townsend 
Peterson, 2003; Soberón, 2007; Whittaker, Levin et Root, 1973). Cette formalisation de la 
niche est facile à décrire à partir des données climatiques exhaustives disponibles 
actuellement comme WorldClim (Hijmans, Cameron, Parra, Jones et Jarvis, 2005; Turner et 
al., 2003). Cette approche est à l’origine des travaux menés en « species distribution 
modeling », « habitat modeling », ou « ecological niche modeling » (ENM) qui s’efforcent 
d’identifier les gammes de variables bioclimatiques où le taux d’accroissement est positif 
pour chaque espèce considérée séparément (Guisan et Zimmermann, 2000; Hirzel et Le Lay, 
2008; Pearce et Boyce, 2006; T. A. Peterson, 2001). Ces travaux permettent de corréler la 
présence des individus de l’espèce aux variables bioclimatiques du lieu où cette présence a été 
notée. Ces modèles de présence/absence correspondent alors à la niche fondamentale définie 
par Hutchinson. A partir de ces modèles validés, il est possible de prédire les zones 
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géographiques qui regroupent les conditions bioclimatiques favorables à l’espèce et 
d’extrapoler l’aire de distribution des espèces. 

D’un autre côté, l’approche « Eltonienne » est centrée sur les interactions biotiques 
pour décrire la niche. La niche est établie dans un espace décrivant les facteurs biologiques 
modulant le développement de l’espèce et est définie comme un volume où le taux 
d’accroissement des individus de l’espèce est positif (Elton, 1927; Leibold, 1995; Soberón, 
2007; Vandermeer, 1972). La niche est alors dépendante de la quantité de ressources 
disponibles et est influencée par différentes interactions interspécifiques, telle que la présence 
de compétiteurs, de prédateurs et de parasites. Ce type d’approche nécessite des observations 
propres à chaque espèce, souvent de terrain, ce qui en fait une approche plus fastidieuse à 
mener et difficile à généraliser à une grande échelle géographique (Araújo et Guisan, 2006; 
Austin, 2002).  

Plus récemment, un modèle, proche de la vision d’Hutchinson, rassemblant ces deux 
approches a été proposé afin de mieux identifier les conditions de présence de l’espèce au 
niveau spatial et de prédire plus finement la distribution des espèces (Soberón et Peterson, 
2005). Ce modèle, appelé BAM (Biotic, Abiotic, Movements), est représenté sous la forme 
d’un diagramme (Fig. 1). La zone A regroupe les zones géographiques où les conditions 
environnementales sont favorables pour l’espèce (niche « Grinnellienne »). La zone B 
représente les zones géographiques où les conditions biotiques sont réunies pour le 
développement de l’espèce (niche « Eltonienne »). L’intersection entre les zones A et B 
(zones G0 et G1) permet alors de trouver les zones où tous les facteurs pour la présence de 
l’espèce sont réunis, regroupant les conditions de la niche réalisée de l’espèce. Cependant, 
l’espèce ne peut être présente dans toutes les aires de la niche fondamentale que si elle a pu 
disperser librement. La zone M dans le diagramme, zone potentielle de dispersion, permet 
alors de distinguer les aires géographiques auxquelles l’espèce a accès (zone G0) de la zone 
que l’espèce pourrait envahir si elle y avait accès (zone G1).  

Grâce à cette approche, il est possible de formaliser les processus qui sont 
responsables de l’invasion d’une espèce. Dans certains cas, l’invasion n’a lieu qu’à partir du 
moment où l’espèce franchit les barrières géographiques qui existaient jusqu’alors, en arrivant 
dans une nouvelle zone géographique favorable (accès à G1, Fig. 1). On peut alors s’interroger 
sur ce qui a changé et qui a permis à l’espèce de passer les barrières. Dans tous les cas, afin de 
comprendre comment s’est déroulé l’invasion, il est nécessaire de cerner les variables qui 
constituent la niche réalisée (G0+G1, Fig. 1). Une meilleure caractérisation des variables 
environnementales et des variables biologiques qui forment la niche réalisée de l’espèce 
permettent d’identifier les variables responsables d’une invasion plus ou moins facile. Ces 
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variables conditionnent la taille de la zone G1, zone potentielle qu’il reste à envahir (Fig. 1a). 
Enfin, on peut se demander à quel point les limites de la niche sont des limites rigides ou si 
elles sont le résultat d’un processus dynamique, en perpétuelle évolution, notamment sous la 
pression des variables biologiques (A T Peterson, Soberón et Sanchez-Cordero, 1999; Wiens 
et Graham, 2005). En considérant que certaines limites de la niche sont souples, on peut alors 
s’interroger sur les mécanismes qui permettent à un changement de niche (« niche shift ») de 
se produire (Broennimann et al., 2007; Guisan, Petitpierre, Broennimann, Daehler et Kueffer, 
2014). Dans ce cas, l’invasion de l’espèce se produirait par extension de l’aire G0+G1 (zone 
bleue, Fig. 1b).  

 

Fig. 1. Diagramme BAM (Biotic, Abiotic, Movements) représentant de manière 
abstraite et complémentaire les différentes approches de la niche dans un espace 
géographique. La zone A correspond à la niche « Grinnellienne » (niche fondamentale), 
c’est-à-dire aux régions géographiques où se retrouvent les conditions 
environnementales favorables au maintien de l’espèce. La zone B représente la niche 
« Eltonienne », c’est-à-dire les régions où les conditions biotiques (compétiteurs, 
prédateurs, parasites) sont favorables à la présence de l’espèce. L’intersection entre la 
zone A et B correspond à la niche réalisée d’Hutchinson, c’est-à-dire aux régions 
regroupant toutes les conditions abiotiques et biotiques favorables à l’espèce. La région 
M correspond aux régions auxquelles l’espèce a réellement accès parmi tous les espaces 
géographiques possibles. G0 est donc l’aire de répartition actuelle de l’espèce et G1 l’aire 
de répartition potentielle inoccupée, qui peut être envahie si l’espèce réussit à dépasser 
les barrières géographiques limitant sa dispersion. a) Situation en considérant les niches 
rigides, b) en considérant un changement de niche. Diagramme adapté de Soberón et 
Nakamura (2009) et Soberón et Peterson (2005). 

En outre, pour mieux comprendre comment ces situations théoriques autour de la 
niche écologique peuvent exister, il apparaît important de clarifier les concepts de biologie de 
l’invasion, les facteurs modulant la niche écologique de l’espèce invasive, ainsi que les 
indices associés à la localisation de la niche écologique. 

 

a. b. 
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I.1.2. Cadre conceptuel de la biologie de l’invasion 

I.1.2.1 Définition d’une espèce invasive 

La biologie de l’invasion est une discipline qui a récemment eu un développement 
important parmi les écologues. Les termes employés dans ce domaine ont été standardisés il y 
a peu (Blackburn et al., 2011; Catford, Jansson et Nilsson, 2009; Colautti et MacIsaac, 2004; 
Pyšek et al., 2004; Richardson, Pyšek, et al., 2000). La définition d’une espèce dite 
« invasive » a été proposée plusieurs fois (Pyšek et al., 2004; Richardson, Pyšek, et al., 2000) 
et a finalement été synthétisée au sein du cadre unifié de l’invasion proposé par Blackburn et 
al. (2011). J’utiliserai par la suite le terme « invasif » en français qui est dans ce cas un 
anglicisme du mot « invasive » (qui signifie « envahissant »), car il conserve dans son sens la 
connotation d’espèce « exotique », ce qui n’est pas le cas avec le terme « envahissant ». 
Faisant une synthèse des définitions existantes, je définirai par la suite une espèce invasive 
comme : 

une espèce introduite dans une zone dont elle n’est pas originaire et dont les individus 
survivent, se reproduisent et dispersent sur de nombreux sites, distants du point 
d’introduction, sans intervention intentionnelle humaine. 

Cette définition ne fait pas mention des impacts économique, social ou écologique que 
certaines espèces invasives peuvent avoir (abordés en I.1.2.3). Ainsi, une espèce n’ayant 
aucun impact sera tout de même considérée comme invasive. 

I.1.2.2 Les différentes étapes d’une invasion biologique 

Plusieurs travaux se sont efforcés de synthétiser la diversité des concepts autour de 
l’invasion et de donner un cadre théorique commun applicable à tous les cas d’invasion 
(Blackburn et al., 2011; Catford et al., 2009; Colautti et MacIsaac, 2004; Heger et Trepl, 
2003; Henderson, Dawson et Whittaker, 2006; Kolar et Lodge, 2001; Richardson et Pyšek, 
2006; Richardson, Pyšek, et al., 2000; M. Williamson, 1993; Mark Williamson et Fitter, 
1996). Le cadre synthétique de l’invasion (Fig. 2) proposé par Blackburn et al. (2011) décrit 
le processus d’invasion comme un ensemble de barrières que l’espèce exotique réussit à 
traverser pour passer d’une étape de l’invasion à l’autre. Une espèce est alors considérée 
invasive lorsqu’elle traverse toutes les barrières et atteint la dernière étape.  

D’un point de vue quantitatif, une règle avait été proposée concernant ce modèle en 
barrière/étape (« the ten rules » ; Williamson 1989; Williamson and Fitter 1996), qui prédit 
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que seulement 10% des espèces réussissent à traverser chaque barrière : 10% des espèces 
introduites survivent, 10% des espèces qui survivent s’établissent, 10% des espèces établies 
ont un impact économique négatif. A l’heure actuelle, il est considéré que c’est au moment du 
transport que la plupart des espèces échouent à passer dans une nouvelle aire (Puth et Post, 
2005). 

 

 

Fig. 2. Cadre unifié de l’invasion proposé par Blackburn et al. (2011). Le 
processus d’invasion est divisé en 4 étapes (en vert), regroupant 6 barrières (rectangle 
bleu). Selon les barrières qu’une espèce exotique a traversées, la terminologie pour 
nommer l’espèce est modifiée (en rouge) et les méthodes d’éradication changent (en 
jaune). Les flèches représentent le passage d’une barrière à une autre et dans certains 
cas l’échec de l’invasion, lorsqu’elles vont vers le bas. 

Cette thèse s’inscrit dans le cadre unifié de l’invasion proposé par Blackburn et al. 
(2011), cadre dynamique permettant d’associer directement la sémantique utilisée en biologie 
de l’invasion aux processus d’invasion. Ce cadre est constitué de quatre étapes dans le 
processus invasif complet (Fig. 2) :  

 Le transport 

Lors de cette étape, l’espèce considérée est transportée hors de son aire de répartition. 
Elle traverse la barrière géographique qui la sépare de son aire d’origine. A l’heure actuelle, 
cette étape est principalement assurée par le transport humain, intentionnellement (espèces 
importées volontairement) ou non-intentionnellement lorsque l’espèce accompagne 
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accidentellement un objet ou un être vivant importé. Avec la mondialisation du commerce 
international, les échanges se sont multipliés entre continents, en volume et en fréquence, 
aboutissant à une augmentation du nombre d’espèces traversant la barrière géographique 
limitant leur distribution (Hulme, 2009; Meyerson et Mooney, 2007; Pyšek et al., 2010), 
passant par exemple de 6 (sur la période 1950-1975) à 13 (sur la période 1975-2000) 
invertébrés introduits par an (Hulme, 2009). En particulier, les insectes sont particulièrement 
impactés par les échanges commerciaux avec introduction et dispersion accidentelle. Dans 
une méta-analyse récente, Essl et al. (2015) ont identifié les voies responsables de l’arrivée 
d’espèces invasives animales au cours du temps en Europe. Concernant les espèces marines, 
les voies d’entrées principales en Europe sont le transport par bateau (55% en 2001-2010), le 
passage par le canal de Suez (25% en 2001-2010) et l’import pour l’aquaculture (7% en 2001-
2010). Pour les espèces d’eau douce, la tendance est moins claire avec des arrivées expliquées 
par l’import pour l’aquaculture (15% en 2001-2010), par l’import en tant qu’animal de 
compagnie (15% en 2001-2010) et par des voies inconnues (30% en 2001-2010). Enfin, pour 
les arthropodes terrestres, 45% des espèces invasives proviennent du transport de 
marchandises (en 2011-2010) et 50% par des voies inconnues. Les routes d’invasion suivent 
assez clairement les échanges en valeurs (Essl et al., 2015; Seebens et al., 2015). Par exemple, 
le nombre de plantes naturalisées au sein de chaque continent est associé à la différence de 
valeur entre importations et exportations (Essl et al., 2015). Une augmentation des invasions 
ces dernières années s’explique par des échanges qui ont lieu plus préférentiellement qu’avant 
entre zones de température similaire (Essl et al., 2015). Il est aussi prédit que les invasions 
dans les pays situés aux latitudes les plus hautes seront plus nombreuses du fait du 
réchauffement climatique (Seebens et al., 2015).  

 

 L’introduction 

Cette étape décrit le fait que l’espèce considérée est amenée dans la nouvelle zone 
mais reste cantonnée par l’Homme à un point géographique précis par des mesures de 
quarantaine qui empêchent l’espèce de disperser et d’être confrontée au nouvel 
environnement (abiotique ou biotique). Si l’espèce se maintient, c’est dans des conditions 
artificiellement mises en place par l’Homme (surtout valable pour les plantes que l’Homme 
cherche à introduire, en serre par exemple). Dans le cas des introductions directes dans 
l’environnement, cette étape n’existe pas et l’espèce est alors directement confrontée à l’étape 
d’établissement (Fig. 2). A partir du moment où l’espèce survit, même si elle est représentée 
par un faible nombre d’individus, elle est qualifiée « introduite ». 
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 L’établissement 

L’espèce considérée dépasse cette étape lorsqu’elle réussit à établir une population 
large, qui se maintient seule, sans nouvelles introductions et sur plusieurs générations. Cette 
étape concerne tous les processus qui amènent à la survie et à la reproduction de l’espèce 
« introduite » dans le nouvel environnement. L’étape contient deux barrières (« survie » et 
« reproduction ») pour signifier que plusieurs cycles de survie-reproduction sont nécessaires à 
la mise en place d’une population durable. De nombreux facteurs interviennent dans la survie 
et la reproduction des individus, articulés autour de la niche écologique : 1) des facteurs 
abiotiques tels que la température ou l’humidité, 2) des facteurs biotiques intrinsèques à 
l’espèce tels que le temps de génération, la fécondité, la capacité de dispersion, le niveau de 
spécialisation trophique, 3) des facteurs liés au nouvel environnement, tels que la présence de 
ressource (quantité et occurrence), de compétiteurs, d’ennemis naturels ou de mutualistes. 
L’espèce doit faire face aussi à des processus à l’échelle de la population influençant la survie 
(tels que la stochasticité environnementale ou démographique) ou influençant la reproduction 
(tel que l’effet Allee (Allee, 1931, 1938), plus de détails en I.1.4.2). Ces processus sont 
dépendants du nombre d’introduction et du nombre d’individus introduits au total (appelé 
« pression de propagule », plus de détails en I.1.4.3). Par exemple, parmi les espèces 
d’oiseaux introduites en Nouvelle-Zélande, 89% des espèces établies ont été introduites au 
moins 3 fois alors que 60% des espèces non-établies ont majoritairement été introduites moins 
de 3 fois (Veltman, Nee et Crawley, 1996). Les facteurs facilitant le passage de cette étape 
d’« établissement » seront décrits de manière plus exhaustive dans la partie I.1.3. Lorsqu’elle 
survit et se reproduit sur plusieurs générations, l’espèce « introduite » est dite « établie » ou 
« naturalisée » mais n’est toujours pas « invasive » car elle reste restreinte géographiquement 
à son point d’introduction. 

 L’expansion 

L’espèce considérée doit être capable de se disperser sur de longues distances et de 
survivre et de se reproduire dans de nombreux nouveaux sites, éloignés du point 
d’introduction, afin d’être considérée comme « invasive ». Richardson et al. (2000) suggèrent, 
par exemple, qu’une plante est dite « invasive » si elle disperse d’une distance de plus de 
2 m/an. Ce processus est illustré par la barrière de « dispersion » (Fig. 2). Une barrière 
supplémentaire a été ajoutée dans cette étape pour indiquer que l’espèce invasive peut aussi 
être capable de s’adapter à des nouveaux habitats lors de sa dispersion, affrontant ainsi une 
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succession d’événements « d’établissement » de faible intensité, en s’éloignant du point 
originel de l’introduction. Dans ce cas, l’espèce « invasive » aura une aire de répartition 
élargie. 

I.1.2.3 Impacts socio-économiques et environnementaux 

Dans de nombreux cas, l’arrivée d’une espèce exotique dans un nouvel environnement 
s’accompagne d’un bouleversement de l’écosystème. Il est assez compliqué d’évaluer à quel 
point les espèces invasives ont réellement un impact dans les zones d’invasion car les études 
sont biaisées en faveur des espèces invasives qui influencent le fonctionnement de 
l’écosystème. De nombreuses espèces invasives sont probablement « silencieuses », 
notamment les espèces de petite taille telles que les acariens ou les microorganismes. En 
occupant une place dans le nouvel environnement, l’espèce invasive peut aussi être à 
l’origine, dans de multiples sites, de nouvelles interactions interspécifiques, avec des 
compétiteurs, avec des ennemis naturels, avec des parasites, mais aussi avec l’Homme. Les 
impacts de l’espèce invasive peuvent alors varier et de nombreuses études se sont attachées à 
les caractériser (Blackburn et al., 2014; Kenis et Branco, 2010; Kenis et al., 2009; Kumschick 
et al., 2015; Pimentel et al., 2001; Schindler, Staska, Adam, Rabitsch et Essl, 2015; Vila et 
al., 2010, 2011).  

Plusieurs équipes de recherches se sont efforcés de développer un outil de mesure de 
l’impact des espèces invasives (Blackburn et al., 2014; Kumschick et al., 2015), rendant 
possible la comparaison entre groupes taxonomiques très différents tels que les vertébrés, les 
arthropodes ou les plantes. Cet outil permet de noter les impacts de chaque espèce invasive 
(de 1 à 5 selon des critères qualitatifs) dans 6 catégories d’impacts environnementaux 
(impacts sur l’écosystème, l’habitat et les populations) et 6 catégories d’impacts socio-
économiques (impacts sur l’activité humaine). Cela permet alors d’identifier les taxa 
responsables des plus gros dégâts et d’adapter la lutte et les contrôles contre ces taxa en 
particulier. Kumschick et al. (2015) mettent en évidence que, parmi les espèces invasives, ce 
sont les mammifères qui ont l’impact le plus élevé en Europe et les poissons le plus faible. 
Les arthropodes terrestres ont l’impact environnemental le plus faible et les poissons l’impact 
socio-économique le plus faible. Parmi 1094 espèces ayant des impacts environnementaux et 
1347 des impacts économiques en Europe, les arthropodes terrestres sont responsables 
d’impacts économiques plus élevés par rapport à leurs impacts environnementaux (Vila et al., 
2010). A l’inverse, les plantes terrestres sont la cause de plus d’impacts environnementaux 
que d’impacts économiques. Lorsque l’on parle d’impact, l’a priori est négatif mais l’impact 
de l’espèce invasive peut être positif d’un point de vue socio-économique, tel que l’impact des 
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animaux domestiqués (correspondant alors à la définition d’invasive), les espèces relâchées en 
lutte biologique pour contrôler d’autres espèces invasives ou les espèces relâchées pour 
optimiser la pollinisation (Kenis et Branco, 2010). Les principaux impacts socio-économiques 
négatifs sont des pertes de rendement sur les productions agricoles ou sur la qualité de produit 
manufacturés (Kenis et Branco, 2010; Pimentel et al., 2001; Pimentel, Zuniga et Morrison, 
2005; Vila et al., 2010), ainsi que des problèmes de santé publique (plantes allergènes ou 
insectes hématophages vecteurs de maladies ; Kenis and Branco 2010; Schindler et al. 2015). 
En ce qui concerne les impacts écologiques ou environnementaux, les espèces invasives sont 
la cause de perturbations des populations d’espèces autochtones, pouvant aller jusqu’à la 
disparition de certaines espèces, menaçant la biodiversité de certaines communautés (Kenis et 
Branco, 2010; Kenis et al., 2009; Pimentel et al., 2001). Pimentel et al. (2005) considèrent 
que 42% des espèces sur la liste des espèces en danger sont menacées du fait de l’action 
d’espèces invasives. Les espèces invasives agissent sur les populations résidentes en 
diminuant la ressource disponible, en augmentant la compétition interspécifique, en affectant 
le cycle du carbone ou de l’azote, en changeant la structure du paysage (Kenis et Branco, 
2010; Kenis et al., 2009; Vila et al., 2011). Elles peuvent aussi être source de maladies ou de 
parasites pour les espèces autochtones (Dunn et Hatcher, 2015), comme la transmission par 
l’écureuil gris invasif Sciurus carolinensis d’un parapoxvirus qui affecte l’écureuil roux 
autochtone Sciurus vulgaris en Europe. Le coût des mesures mises en œuvre pour limiter ou 
éviter ces impacts socio-économiques et environnementaux est très élevé et peut dépasser, par 
exemple, 22 milliards de dollars par an aux Etats-Unis (Pimentel et al., 2005). 

En considérant le modèle biologique utilisé dans cette thèse (insecte invasif 
herbivore), on peut s’attendre aux impacts environnementaux suivants (synthèse dans Kenis et 
al. 2009) : 1) diminution ou extinction des populations de plantes consommées, 
2) modification de l’habitat, du microclimat ou du cycle biochimique de l’écosystème, 
agissant alors sur l’ensemble de la communauté résidente, 3) vectorisation de maladies pour la 
plante hôte ou pour les espèces proches de l’espèce invasive, 4) augmentation de la 
compétition entre espèces de la faune résidente, 5) modification de la compétition apparente 
(action sur la valeur sélective d’une autre espèce par augmentation ou diminution de la 
présence d’un ennemi commun), 6) transfert horizontaux ou hybridation avec les espèces 
résidentes, 7) intoxication des prédateurs. Corollaire de certains impacts environnementaux, 
un insecte invasif herbivore peut avoir des impacts économiques par augmentation des dégâts 
sur des plantes cultivées (dégâts directs, vectorisation de maladies, diminution du rendement), 
par augmentation ou diminution des populations d’ennemis naturels, par le déclenchement 
d’allergies chez l’Homme (Kenis et Branco, 2010; Schindler et al., 2015). 
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I.1.3. Facteurs liés à la niche écologique facilitant 
l’invasion 

Dans cette partie seront abordés les différents concepts de la biologie de l’invasion qui 
s’articulent autour des interactions interspécifiques et de la niche écologique. Face à la 
communauté des espèces résidentes du nouvel environnement, l’espèce invasive est soumise à 
une intense compétition interspécifique. On s’attend à ce que l’espèce invasive soit alors plus 
performante que les autres espèces ou qu’elle évite l’exposition à cette compétition. Je me 
concentrerai ainsi sur les interactions entre l’espèce invasive et la communauté d’espèces 
résidente, qu’elles soient directes ou indirectes. Le succès d’invasion dépend des conditions 
abiotiques du nouvel environnement, ainsi que des effets des conditions biotiques : ennemis 
naturels, espèces mutualistes et compétitrices. La plupart des concepts présentés dans cette 
partie proviennent de la littérature sur les plantes invasives (Catford et al., 2009; Mack et al., 
2000). Mais ceux-ci peuvent s’appliquer à un contexte plus large incluant les animaux 
invasifs. Dans un processus d’invasion, plusieurs concepts interviennent en interaction 
(Mitchell et al., 2006), mais pour des soucis de clarté, ils seront abordés individuellement. 

 

I.1.3.1 Les espèces invasives, des meilleurs compétiteurs dans 
quelques cas 

L’espèce invasive est, dans certains cas, plus performante que la communauté 
d’espèces résidente de l’aire envahie. Elle peut s’établir efficacement malgré la compétition 
par exploitation à laquelle elle est soumise directement. Par exemple, Daehler (2003) fait 
référence dans sa revue à cinq travaux où des plantes sont des « super-invaders », c’est-à-dire 
des compétiteurs supérieurs aux plantes résidentes : Bromus inermis (Nernberg et Dale, 
1997), Dipsacus sylvestris (Huenneke et Thomson, 1995), Lythrum salicaria (Mal, Lovett-
doust et Lovett-doust, 1997), Pennisetum setaceum (Carino et Daehler, 2002) et Spartina 
alterniflora (J. C. Callaway et Josselyn, 1992). Cette supériorité compétitive a aussi été 
montrée chez les animaux. Ainsi, Petren and Case (1996) ont montré la supériorité du gecko 
Hemidactylus frenatus sur une espèce autochtone par une meilleure exploitation des proies 
d’insectes. La fourmi d’Argentine Linepithema humile est capable de supplanter les fourmis 
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résidentes car elle est plus performante dans l’exploitation de la ressource et présente aussi 
des caractéristiques lui permettant de gagner la compétition par interférence (Human & 
Gordon (1996) ; Holway (1999)). La coccinelle asiatique Harmonia axyridis est aussi un autre 
exemple de compétiteur supérieur puisqu’elle semble supplanter les espèces de coccinelles 
dans ses aires d’invasion (P. M. J. Brown et al., 2011; Koch, 2003). 

La supériorité des espèces invasives peut être due à leur capacité à émettre un 
composé allélopatique dans l’environnement qui diminue la performance des espèces 
résidentes (Ragan M. Callaway et Ridenour, 2004). On parle de « novel weapons ». Ceci a été 
décrit dans le cas de la plante invasive Centaurea diffusa qui inhibe le développement des 
Centaurées de la zone envahie par sécrétion d’un composé racinaire (R. M. Callaway et 
Aschehoug, 2000; Ragan M. Callaway et Ridenour, 2004), et cela contrairement à ce que l’on 
peut observer pour les Centaurées dans l’aire d’origine (Vivanco, Bais, Stermitz, Thelen et 
Callaway, 2004). Cette capacité a été mise en évidence dans un unique autre cas, chez la 
plante invasive Alliaria petiolata (Prati et Bossdorf, 2004). Globalement, il est assez clair que 
la supériorité compétitive des espèces invasives intervient lors des étapes d’établissement et 
d’expansion de l’invasion (Fig. 2).  

Malgré les exemples cités précédemment, il semble que les cas de réelle supériorité 
chez les espèces invasives soient assez rares. Dans sa revue, Daehler (2003) soutient que 
seulement 31% des travaux qui portent sur les interactions de compétition directe chez les 
plantes (16 au total dans la synthèse) prouvent une supériorité de l’espèce invasive. Dans les 
autres cas, les espèces invasives ne sont pas meilleures compétitrices que les espèces 
autochtones ou sont meilleures mais de manière variable selon les conditions de 
l’environnement. L’issue des expériences de supériorité compétitive dépend de la quantité de 
la ressource, comme par exemple l’eau (R. Smith et Brock, 1996), la concentration en azote 
(Claassen et Marler, 1998) ou en sel dans le sol (Mesléard, Ham, Boy, van Wijck et Grillas, 
1993). D’après la théorie neutre de la coexistence, l’hétérogénéité spatiale et temporelle de 
l’habitat peut expliquer la coexistence de plusieurs espèces en compétition sur la même 
ressource (J. Stachowicz et Tilman, 2005). La coexistence, lorsque les espèces sont 
spatialement séparées, peut s’expliquer par la différence de capacité de dispersion des espèces 
(Haegeman et Loreau, 2014). Il est alors possible de persister dans des sites qui ne sont pas 
occupés par des compétiteurs qui leur sont supérieurs (D. Tilman, 1994). Les espèces ne font 
pas les mêmes compromis évolutifs entre la croissance, la dispersion et la longévité. Les 
espèces invasives à stratégies K ou r constituent une bonne illustration de cela (Facon et al., 
2006). Contrairement aux espèces à stratégie r, les espèces à stratégie K sont souvent de bons 
compétiteurs, s’établissant facilement dans un nouvel environnement. Cependant, elles 
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dispersent sur des distances petites et échouent alors pendant la phase d’expansion de 
l’invasion. 

 

 

I.1.3.2 Rôle de l’hypothèse de la niche vide dans l’invasion 

Un autre facteur qui peut faciliter l’établissement d’une espèce invasive est le fait que 
la ressource est disponible dans le nouvel environnement dans lequel elle arrive, lui 
permettant de survivre et de se reproduire. Cela implique qu’aucune autre espèce locale 
n’utilise totalement cette ressource. Cette hypothèse est appelée l’hypothèse de la niche vide 
(Elton, 1958; Hierro, Maron et Callaway, 2005; Lekevicius, 2009; Levine et D’Antonio, 
1999; Robert MacArthur, 1970). Elle suppose que l’invasion est possible quand un espace, 
une fenêtre existe au sein de la communauté d’espèces résidentes (« invasion windows », 
Johnstone (1986) ; « opportunity windows », Shea et Chesson (2002). Le principe facile à 
concevoir n’a que peu été illustré empiriquement. Deux cas suggèrent que l’environnement 
peut être envahi quand certaines espèces compétitrices disparaissent et laissent une ressource 
disponible, comme la corrélation entre l’invasion de Alosa pseudoharengus et la disparition 
Salmo salar, espèces piscivores dans les grand lacs américains (Christie, 1974) ou l’invasion 
des forêts néozélandaise par les oiseaux européens après disparition de leur compétiteur par 
l’intermédiaire de la prédation (J. M. Diamond et Veitch, 1981). Par ailleurs, la ressource 
n’est pas nécessairement disponible en continu mais peut être disponible de manière 
fluctuante (Davis, Grime et Thompson, 2000; With, 2002). Elle peut varier de manière 
temporelle par exemple, dans le cas où l’approvisionnement de cette ressource augmente 
temporairement ou que l’utilisation par les compétiteurs diminue (Davis et al., 2000). Une 
espèce invasive peut alors s’établir en exploitant cette espace libre temporellement. 

Dans le cadre de ma thèse, je me suis intéressé à cette hypothèse de la niche dans le 
cadre plus large de la niche écologique (au-delà de la ressource).  

Si l’on considère la niche écologique de chaque espèce comme un hypervolume (niche 
potentielle), il peut exister des espaces disjoints où seule une des niches subsiste (niche 
réalisée). Les axes qui définissent la niche écologique peuvent être variés (place dans 
l’environnement, ressource nutritive, rythme circadien…) mais sont généralement des facteurs 
abiotiques tels que la température, l’humidité, la pluviométrie… Un exemple de niche 
écologique définie dans un espace à 3 dimensions et qui sera utile dans la suite de cette thèse 
(Chapitre 1) est présenté (Fig. 3).  
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Fig. 3. Niches écologiques d’une espèce invasive et d’une espèce autochtone dans 
un espace à 3 dimensions (Resource, Température, Rythme circadien endogène). Inspiré 
de Hutchinson (1957) et Schoener (1974). 

Les conditions abiotiques conditionnent fortement la localisation et la période 
saisonnière où l’espèce peut survivre et se reproduire. Appliqué au cadre de l’invasion, une 
espèce invasive peut alors s’établir lorsqu’elle se retrouve dans un espace vacant, vide de tout 
compétiteur autochtone dans le nouvel environnement (« competitor release ») sur un des axes 
ou sur une interaction entre plusieurs de ces axes. A partir de ce concept de « niche vide », on 
peut postuler que la richesse spécifique de la communauté d’espèces compétitrices va 
influencer fortement l’établissement d’une espèce invasive. En effet, une communauté avec 
une forte richesse spécifique exploite sûrement de manière plus large les axes de la niche 
écologique, ne laissant aucun espace vide.  

I.1.3.3 Résistance à l’invasion des communautés résidentes avec 
richesse spécifique élevée 

Il a souvent été évoqué qu’un écosystème avec un grand nombre d’espèces saturant les 
axes de la niche écologique doit être plus résistant à l’arrivée d’une nouvelle espèce qu’un 
écosystème moins riche en espèces (Levine, Adler et Yelenik, 2004). Ce concept, appelé 
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« biotic resistance » (Levine et D’Antonio, 1999), est souvent utilisé en biologie de l’invasion 
(surtout sur les plantes) mais le processus responsable de ce phénomène est peu connu. Le 
principe veut que l’espèce exotique n’arrive pas à s’établir dans le nouvel environnement avec 
une richesse spécifique élevée car elle rencontre une forte compétition interspécifique pour la 
ressource mais aussi des prédateurs, des parasites et des maladies qui diminueront sa 
performance. Par exemple, Fargione and Tilman (2005) montrent dans des conditions semi-
contrôlées que la biomasse de la plante ajoutée à la communauté (dite alors « invasive » dans 
l’expérience) est corrélée négativement avec le nombre d’espèces résidentes. Cependant, les 
validations expérimentales ne sont pas claires. Certains travaux portant sur des communautés 
manipulées (notamment des plantes), prouvent que les communautés plus riches en espèces 
sont plus résistantes à l’invasion (Hector, Dobson, Minns, Bazeley-White et Lawton, 2001; 
Knops et al., 1999; Naeem et al., 2000; J. J. Stachowicz, Fried, Osman et Whitlatch, 2002), 
alors que d’autres prouvent le contraire (Foster, Smith, Dickson et Hildebrand, 2002; M. D. 
Smith et Knapp, 1999; Stadler, Trefflich, Klotz et Brandl, 2000; Stohlgren et al., 1999), la 
richesse spécifique favorisant alors l’établissement. Tilman (1999) invoque le fait que ces 
résultats variables dépendent sûrement de l’échelle à laquelle se font les études. Les résultats 
peuvent dépendre du temps laissé au système pour évoluer. Mais ils peuvent aussi dépendre si 
l’on considère l’échelle de la communauté (généralement stabilisée par la richesse spécifique) 
ou l’échelle des populations (généralement déstabilisée par la richesse spécifique ; Loreau et 
De Mazancourt, (2013)). De plus, comme pour l’étude de l’hypothèse de la niche vide, il est 
compliqué au niveau expérimental de contrôler tous les facteurs extrinsèques tels que la 
perturbation fluctuante du milieu, les ennemis naturels ou la pression de propagule (Levine et 
D’Antonio, 1999; Shea et Chesson, 2002). Par exemple, J. D. Parker et Hay, (2005) ont décrit 
le cas où des prédateurs (des écrevisses) attaquent plus préférentiellement les plantes 
exotiques que les plantes endémiques, augmentant la résistance à l’établissement.  

 

Une autre hypothèse pourrait expliqué la difficulté des espèces invasives à s’établir 
dans un environnement à forte richesse spécifique : (« sampling effect hypothesis », Crawley 
et al. 1999). Sous cette hypothèse, une communauté d’espèces très diverse ne diminuerait pas 
la probabilité d’invasion en occupant les axes de la niche à plusieurs espèces mais plutôt car 
la probabilité d’avoir un très bon compétiteur occupant les axes de la niche de l’espèce 
invasive augmente avec la richesse spécifique. Dans tous les cas, il semble que l’invasion 
puisse être ralentie mais n’est jamais évitée par la forte richesse spécifique. 
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I.1.3.4 Dissemblance entre espèces invasive et résidentes 

Le succès invasif de certaines espèces peut aussi s’expliquer par la distance 
fonctionnelle entre l’espèce introduite et la communauté d’espèces résidentes, distance entre 
l’écologie de chacune des espèces, dans l’exploitation de la ressource, par exemple. Cette 
hypothèse (« limiting similarities » ; Catford et al., 2009; Emery, 2007; Hierro et al., 2005) 
considère que si l’espèce exotique est fonctionnellement différente alors elle subit moins de 
compétition interspécifique ou peut utiliser des niches vides (se rapprochant des concepts des 
deux paragraphes précédents). Par exemple, en considérant que la morphologie permet de 
prédire l’écologie des poissons, les poissons invasifs de la Méditerranée sont 
morphologiquement différents (et donc écologiquement) des espèces autochtones ou des 
espèces exotiques qui n’ont pas réussir à s’établir complètement (Azzurro et al., 2014).  

Cela fait écho à la théorie présentée par C. Darwin (« Darwin’s naturalization 
hypothesis », Darwin 1859; Daehler 2001) qui stipulait que les espèces exotiques qui sont 
apparentées aux espèces résidentes ont moins de chance de s’établir et de disperser. Cette 
hypothèse a été validée par quelques travaux (e.g. Wu et al. 2004), qui suggèrent notamment 
que, parce que l’espèce introduite est apparentée aux espèces résidentes, elle devrait subir une 
pression provenant plus importante par les ennemis naturels spécialistes (I. M. Parker et 
Gilbert, 2004), notamment car elle a plus de chances d’être fonctionnellement proche. A 
l’inverse, les espèces apparentées ont tendance à se développer dans les mêmes conditions 
abiotiques, ce qui augmenterait le succès invasif de l’espèce introduite si elle est proche des 
espèces résidentes (Daehler, 2001; Duncan et Williams, 2002). De la même manière, comme 
les parasites possèdent souvent une évolution intriquée avec leurs hôtes (cophylogénie), une 
espèce introduite porteuse d’un parasite pourra d’autant plus transmettre le parasite et affaiblir 
ses compétiteurs qu’elle est apparentée avec eux (Colautti, Ricciardi, Grigorovich et 
MacIsaac, 2004; Dunn et Hatcher, 2015).  
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Fig. 4. Hypothèses présentées dans Mitchell et al. (2006) illustrant la dépendance 
phylogénétique entre l’espèce exotique introduite et les espèces de la communauté 
autochtone pour quatre mécanismes différents. a)- La pression en ennemis naturels 
augmente lorsque les espèces sont apparentées, en faisant l’hypothèse que les ennemis 
sont phylogénétiquement spécialisés. b)- La contribution des espèces mutualistes dans le 
succès invasif augmente lorsque les espèces sont apparentées, en faisant l’hypothèse que 
les ennemis sont phylogénétiquement spécialisés. c)- La pression de compétition 
augmente lorsque les espèces sont apparentées, en faisant l’hypothèse qu’elles ont alors 
des niches écologiques proches. d)- Les conditions abiotiques deviennent favorables pour 
l’espèce introduite lorsque les espèces sont apparentées, en faisant l’hypothèse que des 
espèces apparentées sont adaptées aux mêmes conditions climatiques. 

 

L’ensemble de ces facteurs peuvent interagir : dans le cas d’une espèce introduite 
apparentée, les conditions abiotiques favorables (Fig. 4d) que l’on pourrait observer peuvent 
être compensées par l’augmentation de la compétition (Fig. 4c) ou par l’augmentation de 
l’efficacité des ennemis naturels (Fig. 4a ; Mitchell et al., 2006). 

I.1.3.5 Relâchement de la pression en ennemis naturels 

En l’absence de tout effet des contraintes phylogénétiques entre l’espèce introduite et 
les espèces autochtones, le concept de « enemy release » ou « relâchement de la pression en 
ennemis » postule que l’espèce exotique sera soumise à une pression en ennemis plus faible 
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dans l’aire envahie que dans son aire d’origine (Colautti et al., 2004; Keane et Crawley, 2002; 
Shea et Chesson, 2002; Torchin et Mitchell, 2004; Wolfe, 2002). D’une part, il est peu 
probable que des ennemis naturels de l’aire d’origine arrivent à suivre l’espèce, puisqu’ils 
auront des processus invasifs certainement différents (i.e. pas la même capacité à traverser 
chaque barrière). D’autre part, les ennemis naturels de l’aire envahie n’ayant pas co-évolué 
avec l’espèce exotique, on s’attend à ce qu’ils soient « naïfs », c’est-à-dire moins spécialisés 
et donc qu’ils attaquent moins la nouvelle espèce (Torchin, Lafferty, Dobson, McKenzie et 
Kuris, 2003). La plante Silene latifolia illustre ce propos. Elle n’est quasiment pas attaquée 
par les pucerons, les herbivores et les champignons en Amérique du Nord, son aire d’invasion 
(Fig. 5a ; Wolfe 2002). Dans la revue de Torchin et Mitchell (2004), les animaux et les 
plantes sont, respectivement, environ deux fois et trois fois moins attaqués en moyenne dans 
la nouvelle aire que dans leur aire d’origine (Fig. 5b). Il est cependant intéressant de nuancer 
cette conclusion en fonction de la spécialisation des ennemis naturels. En effet, les ennemis 
généralistes (e.g. prédateurs) devraient plus facilement attaquer l’espèce exotique que les 
ennemis spécialistes (parasites, parasitoïdes, pathogènes), dont l’interaction avec leur 
hôte/proie est beaucoup plus soumise à des mécanismes spécifiques, issus d’une longue 
coévolution (Cornell et Hawkins, 1993). Ainsi, Joshi and Vrieling (2005) ont mis en évidence 
que les défenses de la plante invasive Senecio jacobaea contre les ennemis généralistes étaient 
maintenues voire augmentées dans la population introduite tandis que les défenses contre les 
ennemis spécialistes étaient diminuées. Enfin, il n’est pas possible de considérer le 
relâchement de la pression en ennemis naturels comme facilitant l’invasion sans aborder 
l’hypothèse nommée « Evolution of increased competitive ability » (EICA ; Blossey and 
Notzold 1995; Bossdorf et al. 2005; Joshi and Vrieling 2005). Celle-ci prévoit que la 
diminution en ennemis naturels s’accompagnant d’un relâchement des pressions de sélection 
sur les défenses anti-ennemies chez l’espèce invasive, devrait conduire alors à une 
réallocation de cette énergie dans d’autres traits d’histoire de vie. Cette hypothèse s’appuie 
ainsi sur un compromis évolutif entre les défenses et les traits liés à la compétitivité. L’espèce 
invasive serait doublement avantagée : moins de régulation des populations par les ennemis et 
une performance accrue face aux compétiteurs par réallocation d’énergie. En comparant 46 
populations natives et 45 populations introduites de la plante Solidago gigantea, Jakobs et al. 
(2004) montrent que les individus introduits sont plus grands et restent en densité plus 
importante dans l’aire envahie que les individus natifs. Par ailleurs, alors que les populations 
invasives de Senecio jacobaea résistent mieux aux prédateurs que les natives, elles possèdent 
aussi une biomasse végétative et reproductive plus élevée (Joshi et Vrieling, 2005). Mais, au-
delà de ces exemples, peu de situations valident vraiment l’hypothèse EICA à l’heure actuelle 
(Bossdorf et al., 2005). 
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Fig. 5. Relâchement de la pression en ennemis naturels pour l’espèce invasive 
lorsqu’elle est dans son aire d’introduction. a)- Pourcentage (moyenne±erreur standard) 
d’individus de la plante Silene latifolia attaqués (selon quatre types : les dégâts de 
pucerons, les dégâts de champignons, les dégâts d’herbivores sur la fleur et sur le fruit) 
dans l’aire d’origine (Europe) et dans l’aire envahie (Amérique du Nord) (Wolfe, 2002). 
b)- Nombres moyens de parasites attaquant les animaux et nombres moyens de 
pathogènes attaquant les plantes dans l’aire d’origine et dans l’aire envahie (Torchin et 
Mitchell, 2004). Les barres bleues correspondent aux espèces attaquant dans l’aire 
d’origine et les barres rouges les espèces provenant uniquement de l’aire d’introduction 
et attaquant dans l’aire d’introduction. 

 

I.1.3.6 Rôle des espèces mutualistes dans l’invasion 

Un dernier concept important en lien avec les interactions interspécifiques et auquel 
j’ai choisi de faire une partie séparée car il est sous-représenté au sein des travaux de la 
biologie de l’invasion est le concept de facilitation par les espèces mutualistes résidentes 
(« mutualist facilitation » ; Richardson et al. (2000a); Mitchell et al. (2006)). Comme vu 
précédemment, on s’attend à ce que l’effet des mutualistes présents dans l’aire envahie soit 
augmenté lorsque l’espèce introduite et les espèces résidentes sont apparentées (Fig. 4b ; 
Mitchell et al. (2006)). Les espèces mutualistes, qu’ils arrivent avec l’espèce invasive ou 
soient déjà présents avant l’invasion dans l’aire envahie, sont considérées comme un facteur 
facilitant pour l’invasion, en synergie avec d’autres facteurs (Richardson, Allsopp, et al., 
2000). Par exemple, la présence de mycorhizes arbusculaires dans le sol favorise la croissance 
de plantes en général (Jonsson, Nilsson, Wardle et Zackrisson, 2001; van der Heijden et al., 
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1998) et augmente la performance de la plante invasive Centaurea maculosa, en plus de la 
synthèse de produit allélopatique (voir partie I.1.3.1. ; Callaway and Ridenour (2004)). Dans 
un autre exemple, l’acquisition de la bactérie symbiotique Rickettsia accélère le 
développement et augmente le nombre de descendants de l’insecte invasif Bemisia tabaci 
(Himler et al., 2011) pouvant ainsi favoriser son établissement et sa dispersion.  

Par ailleurs, les espèces mutualistes ont été décrites comme pouvant intervenir dans la 
résistance aux insecticides (effet de la bactérie Wolbachia chez le moustique invasif Aedes 
aegypti ; Hoffmann and Turelli 2013), dans la résistance aux chocs thermiques (effet de la 
bactérie Serratia symbiotica chez le puceron du pois ; Burke et al. 2010), dans le passage 
hivernal (effet de l’arbre Pinus taeda sur la fourmi invasive Linepithema humile ; Brightwell 
and Silverman 2011) et donc avoir un effet sur la capacité d’invasion d’une espèce exotique. 
En revanche, les espèces mutualistes peuvent être fortement limitantes pour l’invasion, 
comme chez les espèces Pinus, dont l’établissement a été retardé car leurs symbiotes 
ectomycorhiziens étaient manquants dans leurs aires d’introduction de l’hémisphère sud 
(Poynton, 1979).  

 

 

Comme nous venons de le voir, les espèces sont rarement des compétiteurs supérieurs 
et c’est plutôt l’influence de la communauté d’espèces résidentes qui compte. Suivant la 
théorie neutre de coexistence, une espèce invasive est favorisée si elle exploite un espace vide 
dans la ressource laissée par la communauté d’espèces compétitrices ou un espace vide 
existant par hétérogénéité temporelle ou spatiale. De nombreuses corrélations de terrain et des 
manipulations expérimentales (encore peu nombreuses) attestent de la validité de ces 
hypothèses, du moins pour les communautés végétales (Mack et al., 2000). A un autre niveau 
trophique, il est clair que la diminution de la pression en ennemis naturels joue un rôle très 
important dans l’invasion. Cette hypothèse a été montrée par corrélation avec plusieurs 
invasions mais finalement peu prouvée expérimentalement. L’échelle de la communauté des 
espèces est importante pour comprendre l’invasion mais dans la partie suivante, nous verrons 
que d’autres mécanismes intervenant à une échelle plus petite, celle des individus, sont 
essentiels. 
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I.1.4. L’échelle individuelle dans le processus d’invasion 

I.1.4.1 Rôle de l’adaptation et de la plasticité dans l’invasion 

Lors de l’invasion, l’évolution phénotypique que l’on peut observer au sein des 
populations invasives peut être due à de nombreux processus (synthèse dans Whitney and 
Gabler 2008). Il apparait évident que les individus qui ont réussi à s’établir se sont adaptés au 
nouvel environnement. Plusieurs cas de changement génétique rapide ont été décrits 
modifiant la compétitivité des individus des populations introduites (Carroll et Dingle, 1996; 
Colautti et Lau, 2015; C. E. Lee, 2002; Maron, Vila, Bommarco, Elmendorf et Beardsley, 
2004; Sakai et al., 2001; Stockwell, Hendry et Kinnison, 2003). Le copépode Eurytemora 
affinis, en est un bon exemple. Ce copépode appartenant au zooplancton des eaux très salées, 
a réussi à envahir des eaux douces le siècle dernier par adaptation (C. E. Lee et Petersen, 
2002). Les chercheurs ont montré, en exposant des individus échantillonnés dans des eaux de 
salinité variable, que le niveau de tolérance à la salinité des individus était corrélé à la salinité 
de leur lieu de vie. De plus, ils ont constaté que des individus issus de plusieurs lieux de 
salinité très forte n’étaient pas capables de se développer directement dans une eau douce, 
mettant bien en évidence une adaptation pour ceux qui s’y sont établis.  

La sélection des individus peut avoir lieu dans l’aire d’origine avant l’introduction, 
pendant le transport, ainsi qu’après l’introduction, directement face aux nouvelles conditions 
environnementales. Dans la plupart des cas, déterminer le timing de l’adaptation n’est pas 
facile (Estoup et Guillemaud, 2010) : l’adaptation a-t-elle lieu avant et permet l’invasion ? 
L’adaptation a-t-elle lieu au moment de l’invasion ? Ou l’invasion est-elle à l’origine de 
l’adaptation ? En utilisant des marqueurs génétiques neutres, on peut identifier l’origine et les 
routes de chaque invasion afin de mieux comprendre si les phénotypes observés sont issus 
d’événements démographique ou stochastique ou de processus sélectifs (Estoup et 
Guillemaud, 2010; Handley et al., 2011). Il n’est souvent pas si simple d’identifier si ces 
différences phénotypiques proviennent d’une adaptation ou de dérive génétique. En effet, la 
différentiation génétique ou phénotypique observée peut être due aux effets fondateurs lors de 
l’introduction des individus ou aux effets de la colonisation lors de l’expansion (revue dans 
Bock et al. 2015; Colautti and Lau 2015). Afin d’identifier si l’évolution constatée est de 
l’adaptation, Handley et al. (2011) suggèrent la comparaison de la différentiation génétique 
observée sur des marqueurs neutres (au travers de FST), avec la différentiation phénotypique 
observée sur des traits quantitatifs (au travers de QST ; Keller and Taylor 2008). Dans le cas 
d’un processus d’adaptation, on s’attend à ce que QST soit plus grand que FST, en réponse à la 
sélection et à l’évolution du phénotype (Keller et Taylor, 2008). Cependant, Colautti and Lau 
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(2015) émettent quelques réserves quant à l’utilisation de cette comparaison sans étude de 
l’adaptation directement in natura. Ils considèrent que la comparaison QST-FST peut aboutir à 
une interprétation erronée dans le cas où les individus étudiés proviennent d’introductions 
multiples, avec des processus d’adaptation locale différents selon la voie d’introduction (voir 
Box 3, Colautti & Lau, 2015). L’étude des clines géographiques et l’étude expérimentale de 
l’effet de l’interaction Genotype x Environnement sur le phénotype (en conditions contrôlées) 
sont des compléments nécessaires à la comparaison QST-FST (Colautti et Lau, 2015). Par 
ailleurs, il apparaitrait intéressant de s’interroger sur l’architecture génétique (Hansen, 2006) 
et sur le niveau d’evolvabilité (Pigliucci, 2008; Wagner et Altenberg, 1996) des populations 
invasives afin de mieux comprendre à quel point les individus qui réussissent à s’établir et à 
disperser possèdent une architecture génétique qui leur permet d’explorer un large espace des 
phénotypes et à créer des innovations importantes. 

L’adaptation n’est pas le seul mécanisme intervenant chez les individus pour faire face 
au nouvel environnement. La plasticité phénotypique joue un rôle essentiel pour exprimer des 
phénotypes variés de manière très rapide, augmentant les chances d’avoir un phénotype qui 
corresponde aux exigences du nouvel environnement. La plasticité phénotypique est définie 
comme la capacité d’un génotype à exprimer des phénotypes différents dans des 
environnements différents (Bradshaw, 1965; Pigliucci, 2005). Grâce cette plasticité, les 
espèces introduites peuvent survivre face aux conditions stressantes du nouvel environnement 
et s’établir de manière rapide, sans avoir une diversité génétique élevée et une taille de 
population importante (Handley et al., 2011). L’amplitude de la plasticité dépend de bases 
génétiques préexistantes (Richards, Bossdorf, Muth, Gurevitch et Pigliucci, 2006), 
accumulées dans un autre contexte de pressions de sélection. Les individus, ainsi que leurs 
descendants, peuvent ajuster leurs traits d’histoire de vie aux nouvelles conditions du milieu 
de manière réversible (ajustement comportemental à l’échelle de la vie de l’individu ; 
Dingemanse et al. 2010) ou de manière irréversible (ajustement développemental; Beldade et 
al. 2011). Par exemple, la limace invasive Arion lusitanicus possède une plus grande plasticité 
en réponse à l’altitude que l’espèce autochtone Arion fuscus pour la reproduction et la 
longévité, expliquant sûrement en partie sa capacité d’expansion plus importante (Knop et 
Reusser, 2012).  

D’une manière globale, les espèces invasives apparaissent plus plastiques que les 
espèces non-invasives (Durand et Goldstein, 2001; McDowell, 2002; Williams, Mack et 
Black, 1995) et les populations introduites possèdent une plasticité supérieure à celle des 
populations des aires d’origine (Daehler, 2003; Kaufman et Smouse, 2001; I. M. Parker, 
Rodriguez et Loik, 2003; Sexton, Mckay et Sala, 2002). Cependant, des méta-analyses 
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récentes ne semblent pas toutes aller dans ce sens (pour des contre-exemples voir Godoy et al. 
(2011) et Palacio-López and Gianoli (2011)). Ces résultats apparemment contradictoires 
proviennent sûrement du choix des traits mesurés pour évaluer la plasticité phénotypique 
(photosynthèse dans McDowell, (2002), biomasse dans Godoy et al., (2011), par exemple). 
Les effets pourraient être restreints à des taxons en particulier car peu d’études globales ont 
été menées jusqu’à maintenant. L’exemple typique est celui concernant la gamme des 
conditions environnementales supportées par les espèces invasives et non–invasives. Ainsi, 
Kitayama and Mueller-dombois (1995) trouvent que les espèces non introduites ont une plus 
grande plasticité climatique contrairement à Kelley (2014) qui met en évidence une plus 
grande plasticité thermique chez les espèces invasives. Si les individus sont plus plastiques 
que d’autres pour certains traits, il n’est pas évident de conclure à une plus grande 
performance de ces individus. Enfin, après établissement des individus, il est assez clair que si 
l’environnement reste constant, le phénotype avantageux sera stabilisé au travers des 
générations par assimilation génétique (Pigliucci et Murren, 2003). La sélection pour ce 
phénotype sur de multiples générations réduira la plasticité par l’accumulation de mutations 
aléatoires sans effet phénotypique ou par contre-sélection si la plasticité sur le trait est 
coûteuse. Les résultats contradictoires sur la plasticité phénotypique proviennent peut-être du 
fait que toutes les études ne sont pas toutes réalisées sur des populations au même stade de 
l’invasion et que des populations au stade d’établissement possèdent une plus grande 
plasticité que des populations au stade invasif (Palacio-López et Gianoli, 2011). 

I.1.4.2 Pression de propagule et diversité génétique dans l’invasion 

Lors de l’étape d’introduction, seul un nombre restreint d’individus passe la barrière 
géographique et est confronté au nouvel environnement (effet fondateur). La population 
invasive lors de la phase d’établissement est donc très souvent de petite taille, ne représentant 
qu’un petit nombre des individus et qu’une petite quantité de la variance génétique de la 
population d’origine (effet bottleneck ou goulot d’étranglement). De par sa taille, la 
population invasive est soumise à une forte dérive génétique et l’effet fondateur a été présenté 
comme néfaste à l’établissement des espèces mais la situation n’est pas si claire (Bock et al., 
2015). En effet, il n’est pas simple d’identifier quel mécanisme influence le plus le succès 
invasif entre les problèmes démographiques liés à la pression de propagule (« propagule 
pressure » ; Lockwood et al. 2005; Simberloff 2009) et la perte de diversité génétique 
(Dlugosch, Anderson, Braasch, Cang et Gillette, 2015; Dlugosch et Parker, 2008). 
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 Diversité génétique et succès invasif 

La perte de diversité génétique est généralement considérée comme handicapante pour 
l’installation de l’espèce invasive (Dlugosch et Parker, 2008; C. E. Lee, 2002) car elle 
augmente l’exposition à la dérive génétique (perte des allèles rares par exemple) et elle limite 
les possibilités pour la population de répondre aux pressions de sélection et de s’adapter au 
nouvel environnement (Sakai et al., 2001). Durant le goulot d’étranglement, la diversité 
allélique et l’hétérozygotie diminue (Dlugosch et Parker, 2008) mais de manière différente : la 
diversité allélique est plus durement affectée que l’hétérozygotie du fait de la perte des allèles 
rares par dérive (Fauvergue, Vercken, Malausa et Hufbauer, 2012). L’augmentation du 
nombre d’individus homozygotes par effet fondateur ou par croisement consanguins peut 
alors aboutir à la dépression de consanguinité, aboutissant à des descendants avec une valeur 
sélective inférieure (Charlesworth et Willis, 2009).  

Cependant, la diminution de la diversité génétique n’est pas toujours un handicap. Une 
homozygotie élevée peut avoir des effets positifs pour la population par élimination des 
allèles fortement délétères (« purge du fardeau génétique » ; Ohta and Cockerham 1974) et 
pourrait ainsi avoir des effets positifs pour l’établissement des individus lors de l’invasion. 
Ainsi, les populations de coccinelles de l’espèce Harmonia axyridis introduites sont moins 
sujettes à la dépression de consanguinité que les populations de l’aire native, suggérant 
l’existence d’une purge des allèles délétères lors des introductions multiples de cette espèce 
(Facon et al., 2011).  

La diversité génétique n’est pas forcément une bonne mesure de la capacité 
d’adaptation de l’espèce (Dlugosch et al., 2015) et il peut être intéressant de caractériser 
qualitativement quels types de variations génétiques sont perdus plutôt que la quantité de 
variations génétiques en moins. En effet, ce n’est pas forcément la perte de diversité génétique 
sur tous les gènes qui est intéressante mais plutôt la différence de variance génétique additive 
(Bock et al., 2015; Cheverud et al., 1999; Goodnight, 1988). La perte de diversité génétique 
sur certains loci peut libérer de la variation additive sur d’autres loci liés par épistasie, à 
l’origine de nouveaux phénotypes possibles qui peuvent aider à l’adaptation. L’effet de la 
dérive génétique sur le phénotype n’est pas équivalent selon les allèles et on s’attend à un 
effet plus fort sur les allèles qui ont des effets forts sur le phénotype. 

La diversité génétique peut être augmentée par les introductions multiples d’individus 
provenant de l’aire d’origine, surtout lorsque les populations d’origine sont divergentes 
(Facon et al., 2003; Kang, Buckley et Lowe, 2007). Lorsque des populations très différenciées 
se croisent, de l’hybridation intraspécifique (« admixture ») peut apparaitre et aboutir à un 
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effet heterosis (« vigueur hybride ») donnant lieu à un avantage sélectif des descendants sur 
les parents (Facon et al., 2011; Rius et Darling, 2014). Cependant, l’effet des introductions 
multiples ou de « l’admixture » sont aussi défavorables dans certains cas pour l’espèce 
invasive (Dlugosch et Parker, 2008; Rius et Darling, 2014) car l’introduction de nouveaux 
individus peut diminuer la vitesse d’adaptation locale des populations introduites et ralentir 
l’invasion.  

 Pression de propagule 

De nombreuses études ont mis en évidence que la pression de propagule, définit 
comme étant la résultante du nombre d’introduction (vu comme une « pression ») et du 
nombre d’individus introduits (« propagule ») à chaque introduction, a une influence sur 
l’établissement des espèces et leur expansion (Lockwood et al., 2005; D Simberloff, 2009). 
Nous avons vu dans le paragraphe précèdent à quel point le nombre d’introductions pouvait 
moduler la diversité génétique, mais la taille de la propagule a aussi son importance pour le 
maintien des populations. Ainsi, chez les oiseaux, le succès des invasions est d’autant plus 
fort que le nombre d’individus relâchés est importants (Blackburn, Lockwood et Cassey, 
2015; Sol et al., 2012). La taille de la propagule est un facteur clé lors de l’étape 
d’établissement où les populations, de tailles relativement petites, sont particulièrement 
sensibles à l’effet Allee (Allee, 1931, 1938; C. M. Taylor et Hastings, 2005), aux effets des 
processus stochastiques (démographique, environnemental) et de perte de diversité génétique 
(Fauvergue et al., 2012; D Simberloff, 2009). La stochasticité démographique provient d’une 
partie non prévisible et aléatoire de la dynamique des populations, due à la variance de succès 
reproducteur des individus (Fig. 6A gauche). Cette stochasticité est alors forte lorsque la taille 
de la population est petite puisque la part de chaque individu dans l’effet sera importante (Fig. 
6A droite ; Lande et al. 1998). La stochasticité environnementale correspond aux fluctuations 
temporelles de populations dues aux conditions abiotiques et biotiques de l’environnement 
(Fig. 6B gauche ; Lande et al. 1998). Contrairement à la stochasticité démographique, la 
stochasticité environnementale n’est pas dépendante de la taille de population, mais rend 
l’étape d’établissement beaucoup plus risquée (Fig. 6B droite). Enfin, l’effet Allee consiste en 
une diminution drastique du taux d’accroissement de la population (voire négatif dans certains 
cas) en dessous d’un seuil de taille de population (Fig. 6C droite ; Courchamp et al. 1999). 
Cet effet peut être causé, par exemple, par une difficulté à trouver des partenaires sexuels en 
dessous d’un certain seuil de densité d’individus (Fauvergue, 2013; Tobin, Onufrieva et 
Thorpe, 2013). Evidemment, les populations introduites ont généralement à affronter ces 
processus stochastiques, d’effet Allee et de perte de diversité génétique en interaction. Ces 
processus densité-dépendants peuvent être la cause de certaines observations où la population 
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introduite met un certain temps (« temps de latence ») à réussir à s’établir et à grandir, en 
restant souvent indétectable (Facon et al., 2006).  

Lorsque l’on considère la phase d’introduction, il est aussi nécessaire de considérer la 
chronologie et la distribution dans l’espace des événements et pas seulement la pression de 
propagule (Fauvergue et al., 2012). L’introduction de plusieurs populations successivement 
peut permettre l’établissement d’une métapopulation qui augmente la persistance de l’espèce 
au travers de dynamique d’extinction-recolonisation locale (« rescue effect » ; Brown and 
Kodric-Brown 1977). Cependant, à l’inverse, la connectivité des populations entre elles peut 
diminuer la densité des individus, augmenter l’exposition des populations à la stochasticité et 
diminuer la persistance de toute la métapopulation (Drury, Drake, Lodge et Dwyer, 2007; 
Morel-Journel et al., 2015).  

 

Fig. 6. Prédictions théoriques lorsqu’on considère la stochasticité lors de 
l’introduction d’une population dans les 3 cas de stochasticité : démographique (A), 
environnementale (B) et d’effet Allee (C). A gauche est représentée la valeur sélective 
moyenne des individus en fonction du temps depuis l’introduction. La surface grise 
correspond à la variance de la valeur sélective. A droite est représentée la probabilité 
d’établissement de la population en fonction du nombre d’individus introduits. En A) et 
B) les lignes de points et de pointillées correspondent respectivement à une faible et une 
haute stochasticité. En C), les lignes de points et de pointillées correspondent 
respectivement à un petit et un grand seuil d’effet Allee. Issue de Fauvergue et al. (2012). 
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I.1.4.3 Traits d’histoire de vie communs aux individus des espèces 
invasives et compromis évolutifs 

L’histoire de vie des espèces joue un grand rôle dans l’établissement et l’expansion. 
On s’attend à ce que des traits soient préférentiellement associés aux espèces qui réussissent à 
envahir. Là encore il est difficile de dégager un patron général. En effet, les études qui 
essayent de déterminer quels traits favorisent ou non l’invasion ne vont pas toutes dans le 
même sens et les conclusions varient selon les familles d’espèces (Capellini, Baker, Allen, 
Street et Venditti, 2015).  

La théorie prédit que les espèces qui ont un taux d’accroissement rapide devraient être 
plus efficaces pour atteindre un effectif minimum permettant d’échapper à l’extinction 
(Pimm, 1991). Cette prédiction a été confirmée pour les espèces avec une histoire de vie 
rapide, telle que les espèces à stratégie r, chez les plantes (Godoy et al., 2011; Richardson et 
Rejmánek, 2004), les reptiles et les amphibiens (van Wilgen et Richardson, 2012). Ainsi, les 
espèces de plantes invasives ont tendance à mieux exploiter la ressource (gain en carbone), à 
être plus haute et à présenter plus de graines et des graines de petite taille (Godoy et al., 2011; 
Moravcová, Pyšek, Jarošík et Pergl, 2015). Chez les insectes, les espèces invasives ont aussi 
un rythme de développement rapide avec un besoin inférieur en température pour se 
développer (Jarošík, Kenis, Honěk, Skuhrovec et Pyšek, 2015).  

A l’inverse, les espèces d’oiseaux invasifs (Blackburn, Cassey et Lockwood, 2009; Sol 
et al., 2012), et les espèces de mammifères invasifs (Capellini et al., 2015; Sol, Bacher, 
Reader et Lefebvre, 2008), privilégient plutôt une histoire de vie lente. Les espèces d’oiseaux 
qui ont réussi à envahir investissent plutôt dans la reproduction tardive, ont des capacités 
cognitives plus élevées (plus grand cerveau) et des tailles de couvée plus petites (Sol et al., 
2012) que les espèces non-invasives. Les espèces de mammifères, quant à eux, ont des 
capacités cognitives plus élevées (plus grand cerveau), ont une durée de vie plus importante et 
des tailles de portée plus grandes lorsqu’ils réussissent à s’établir dans la nouvelle aire et se 
reproduisent de manière plus fréquente lorsqu’ils ont traversé la phase d’expansion (Capellini 
et al., 2015; Sol et al., 2008). On peut s’interroger sur les mécanismes derrière ces traits 
d’histoire de vie qui avantageraient les espèces ayant une durée de vie longue. Dans les 
environnements variables, une stratégie pourrait être le fait d’être capable d’éviter de se 
reproduire lors des mauvaises années pour investir de manière plus importante lors des bonnes 
années (stratégie de « diversified bet-hedging », Seger and Brockman 1987). Du fait des 
capacités cognitives élevées des oiseaux et des mammifères invasifs, les traits 
comportementaux peuvent aussi jouer un rôle important dans l’invasion, comme par exemple 
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leur tendance à être plus ou moins téméraires face à un nouvel environnement (Chapple, 
Simmonds et Wong, 2012; D. Holway et Suarez, 1999; Wright, Eberhard, Hobson, Avery et 
Russello, 2010).  

L’étude ou la présentation, comme je l’ai fait, des traits de vie de manière isolée ne 
doit pas faire oublier les interactions (et donc les compromis) entre ces traits au sein des 
organismes. C’est bien entendu l’étude de ces stratégies biodémographiques qui sont 
pertinentes pour comprendre le succès d’une invasion (Fig. 7). Par exemple, on peut définir 
un ensemble de traits qui facilitent l’invasion chez les plantes. Ainsi, les plantes de taille 
inférieure à 80 cm, dispersant grâce aux mouvements des animaux et ayant un poids des 
graines inférieur à 0,08 g sont très invasives (Fig. 7a ; Moravcová et al. 2015). De la même 
manière, les oiseaux ayant une longue durée de vie (supérieure à 19,9 années) et une 
fréquence de reproduction annuelle supérieure à 1 ont un des plus forts potentiels invasifs 
(Fig. 7b ; Sol et al. 2012). 

Enfin, comme nous l’avons vu dans la partie I.1.3.4, les traits des espèces invasives 
dépendent aussi des traits d’histoire de vie des espèces résidentes. Ainsi, dans l’exemple déjà 
évoque d’Azzurro et al. (2014), les poissons se révélant invasifs ont des traits d’histoire de vie 
à la marge de ceux des espèces de poissons autochtones. De même, les observations sur les 
bivalves invasifs de méditerranée laissent penser que les traits liés à l’invasion, tels que la 
grande taille et la préférence pour les surfaces dures de fixation, sont des traits que les espèces 
autochtones possèdent peu (Nawrot, Chattopadhyay et Zuschin, 2015).  

Il n’est pas évident que les traits d’histoire de vie qui déterminent l’établissement 
soient les mêmes que ceux qui déterminent l’expansion (Blackburn et al., 2011; Capellini et 
al., 2015; Kolar et Lodge, 2001). Les individus avec une forte capacité de dispersion, par 
exemple, peuvent se répandre efficacement mais ne pas s’établir avec succès. Cela peut 
provenir du fait que des compromis évolutifs interviennent entre les traits d’histoire de vie des 
espèces invasives. Une espèce aura donc du mal à allouer de l’énergie ou du temps à la fois à 
la performance en situation de compétition avec les espèces résidentes et à la dispersion 
(Duyck, David et Quilici, 2007). On retrouve typiquement ce compromis évolutif chez les 
espèces à stratégie K, capable de supporter une forte pression de compétition mais ayant une 
dispersion faible, et les espèces à stratégie r, envahissant rapidement par une augmentation de 
population très rapide (Facon et al., 2006).  
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Fig. 7. Un exemple chez les plantes (a) et chez les oiseaux (b) de combinaisons de 
traits d’histoire de vie, aboutissant à des stratégies pour faire face à l’environnement et 
avoir un potentiel invasif élevé. a), en noir est représentée la proportion d’espèces 
invasives dans chaque catégorie et en gris la proportion d’espèces uniquement 
naturalisées. b), « lifespan », en noir, correspond à la durée de vie maximale et 
« broods », en gris, correspond au nombre de reproductions par an. Figures issues de 
Sol et al. (2012) et Moravcová et al. (2015). 
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Dans cette première partie, après avoir redéfini la niche écologique et le cadre 
conceptuel de la biologie de l’invasion, je me suis concentré sur les différents facteurs qui 
expliquent qu’une espèce exotique puisse être introduite dans une nouvelle aire, survivre et se 
reproduire dans un nouvel environnement et se disperser. Comme nous l’avons vu, lors du 
passage de toutes ces étapes, les individus de l’espèce sont soumis à des pressions de sélection 
importantes, dues aux nouvelles conditions abiotiques, mais aussi biotiques. L’espèce en 
cours d’invasion est exposée notamment aux interactions avec les espèces de la communauté 
autochtone dont l’intensité dépend de la différence de niche écologique entre l’espèce 
exotique et les espèces de la communauté. Dans cette thèse, les axes de la niche écologique 
laissés vides et notamment celui de la ressource sont des facteurs clés de réussite d’invasion 
qui m’intéressent particulièrement. Dans cette deuxième partie d’introduction, j’approfondirai 
des aspects en lien avec la localisation de cette ressource potentiellement disponible et peu 
abordés jusqu’à maintenant. Je m’intéresserai à la sélection d’habitat et à la plasticité 
comportementale liée à la sélection de cet habitat lors de l’invasion. On peut s’attendre à ce 
qu’une espèce présentant une grande plasticité comportementale soit plus apte à faire face à 
un nouvel environnement et à un nouvel habitat qu’une espèce peu plastique. Cette partie sera 
aussi l’occasion de préciser comment se déroule la localisation de la ressource et quels sont 
les différents indices environnementaux utilisables par une espèce pour sélectionner l’habitat. 
Ces connaissances sont des prérequis essentiels pour concevoir la mise au point d’un moyen 
de lutte par piégeage massif, fondé sur le détournement des indices environnementaux utilisés 
par l’espèce et qui est un des objectifs principaux de cette thèse. 
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I.2. Influence de la localisation de la ressource 
dans la niche écologique sur le potentiel invasif 
des espèces animales 

I.2.1. Sélection d’habitat 

I.2.1.1 Sélection du meilleur habitat possible 

La sélection d’habitat se définit comme étant le processus par lequel un animal choisit 
de manière active un habitat, dans lequel sa valeur sélective est la plus élevée. On imagine 
alors que la sélection d’habitat peut jouer un rôle important dans l’établissement et la 
dispersion d’une espèce introduite, sur le chemin de l’invasion. La sélection d’un habitat ou 
d’un site peut s’appliquer à 4 échelles spatiales différentes (« four orders of selection » ; 
Johnson 1980) : l’aire géographique de l’espèce, le territoire, le site d’alimentation et 
l’aliment. Pour la suite, nous nous concentrerons plutôt sur l’habitat à l’échelle du territoire et 
des sites d’alimentation et de reproduction. La sélection pour un site d’alimentation ou de 
reproduction s’appuie (au niveau physique) surtout sur des paramètres morphologiques (taille, 
couleur, forme, etc…) alors que la sélection pour un habitat se fait à une échelle spatiale plus 
grande décrivant plutôt le paysage (prairie, forêt, densité d’arbustes, hauteur de la canopée, 
luminosité, distance à l’eau, etc… ; Manly et al. 2002). L’habitat sélectionné est alors un lieu 
favorable pour l’individu sur de nombreux aspects physico-chimiques (composition du sol, 
température, humidité ; Huk and Kühne 1999; Reich and Downes 2003) ou biotiques 
(conspécifiques, prédateurs ; Resetarits and Wilbur 1989; Crump 1991; Blaustein et al. 2004).  

La sélection d’habitat a des conséquences fortes sur la survie et la reproduction des 
individus (Martin, 1998), comme par exemple chez les canards du genre Anas (Clark et 
Shutler, 1999) ou chez la mouette tridactyle (Danchin, Boulinier et Massot, 1998). Les 
caractéristiques des sites de reproduction jouent un rôle important dans la survie des 
descendants, notamment, pour des animaux (tels les insectes ou les amphibiens) dont les 
descendants ne peuvent pas quitter le site choisi par les parents lorsque les conditions 
deviennent défavorables (Refsnider et Janzen, 2010; Resetarits et Wilbur, 1989; Thompson, 
1988). Les pressions de sélection pour que les parents soient capables de discriminer un site 
de bonne qualité d’un site de mauvaise qualité sont donc fortes (Rudolf et Rödel, 2005). Chez 
les oiseaux, la sélection des sites se fait sur les caractéristiques physiques de l’habitat, sur la 
présence plus ou moins élevée de prédateurs et sur l’expérience individuelle. Dans ce dernier 
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cas par exemple, les individus peuvent revenir sur leur site de naissance ou sur leurs sites de 
dernière reproduction, qui ont une forte probabilité d’être encore des sites de bonne qualité 
(Greenwood et Harvey, 1982; Payne et Payne, 1993; Steele, 1992). Parfois, les individus 
sélectionnent leur site de reproduction en évitant au maximum les risques de prédation, 
notamment pour les petits (Lima, 2009). On trouve aussi bien des exemples chez les vertébrés 
que chez les insectes. Ainsi, dans une expérience en milieu semi-naturelle, 16 espèces de 
passereaux migrateurs sont capables de discriminer à l’odeur de fèces le risque de prédation 
par les mammifères prédateurs de nids (Forsman, Mönkkönen, Korpimäki et Thomson, 2013). 
De même, les moustiques Anopheles gambiae sentent si le point d’eau contient ou non un 
prédateur et décident d’y pondre ou non (Warburg et al., 2011). Mais, dans certains cas, la 
sélection du site est contre-intuitive, comme, par exemple, pour les oiseaux qui nidifient à 
proximité de rapaces (Bogliani, Sergio et Tavecchia, 1999; Ueta, 2001). A priori, la prédation 
des rapaces n’aura qu’un effet négatif sur la valeur sélective mais un examen précis du ratio 
coûts/bénéfices montre que les rapaces ont un effet positif sur la valeur sélective grâce à la 
protection qu’il leur confère contre les autres prédateurs et notamment les prédateurs de nids.  

Un autre aspect important des facteurs influençant la sélection d’habitat est l’état 
interne de l’individu qui fait le choix, et notamment son état physiologique et reproducteur. 
Les individus qui dispersent, par exemple, sont plus exigeants lors de la sélection d’un site au 
début de leur migration, qu’à la fin, où leur réserves en temps ou en énergie deviennent 
limitées (Stamps, Krishnan et Reid, 2005; Ward, 1987). Chez les insectes, le statut 
reproducteur, la charge en œufs dans les ovaires, le statut nutritionnel et l’expérience 
antérieure (Amat, Desouhant et Bernstein, 2009; Behmer, 2009; Desouhant, Driessen, Amat 
et Bernstein, 2005; Jervis, Ellers et Harvey, 2008; Lewis, Stapel, Cortesero et Takasu, 1998; 
Lucchetta, Desouhant, Wajnberg et Bernstein, 2007; Mery et Burns, 2010; Minkenberg, Tatar 
et Rosenheim, 1992; Riffell, 2012) impactent la décision de pondre et le choix du site de 
ponte.  

I.2.1.2 Différents types d’indices utilisés dans la sélection d’habitat 

Lors de la phase de sélection d’habitat, l’individu s’appuie sur un certain nombre de 
critères liés à cet habitat pour faire un choix. Il utilise notamment des indices 
environnementaux qui permettent à l’individu de s’orienter spatialement et de trouver 
l’habitat ou le site de ponte ou d’alimentation dans l’environnement. Les indices peuvent être 
de plusieurs types que nous détaillerons rapidement par la suite : indices olfactifs, indices 
visuels, indices acoustiques, indices hydriques, indices thermiques, etc… Chacun des types ne 
se transmet pas de la même manière en fonction des conditions physiques de l’environnement 
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(notamment du « support » de l’indice, si c’est de l’eau ou de l’air par exemple). Moore et al. 
(2000) ont montré que la transmission de l’information chimique se fait plus ou moins bien 
dans l’eau selon la granulométrie du fond de l’eau. Les indices environnementaux sont un 
moyen d’estimer la qualité d’un habitat par l’animal mais certains indices permettent d’avoir 
une estimation indirecte, ce qui diminue le coût de l’échantillonnage (Mönkkönen, Härdling, 
Forsman et Tuomi, 1999). Le gobe-mouche à collier Ficedula albicollis, par exemple, 
sélectionne les sites où le nombre de nids de la mésange charbonnière Parus major sont les 
plus nombreux (Kivelä et al., 2014).  

Les informations relatives à la qualité de l’habitat peuvent être captées à plus ou moins 
grande distance selon le type : les informations thermiques sont utilisées à courte distance (un 
moustique identifiant sa proie), les informations acoustiques et visuelles à moyenne distance 
et les informations olfactives à toutes les distances et notamment les grandes. Toutes les 
informations disponibles et émanant des habitats ne sont pas utilisées par le récepteur de 
l’information. Par exemple, une pomme rouge émet une odeur de pomme (constituée d’un 
mélange de molécules volatiles) et une couleur rouge. Pourtant, certains animaux ne 
localiseront la pomme en utilisant qu’une partie des molécules volatiles émises. Afin de 
déterminer quelles sont les indices utilisés par un animal pour sélectionner un habitat ou un 
site, une approche expérimentale « type » est souvent mise en place (Briscoe et Chittka, 2001; 
Inoue et Nakatani, 2010; Riffell, 2012; Marc Théry et Gomez, 2010). Elle consiste en 
différentes étapes : 1) Tous les indices émis par la source sont mesurés : spectroradiomètre 
pour les indices visuels, extraction et analyse chimique GC-MS (Chromatographie en phase 
gazeuse couplée à un spectromètre de masse) pour les indices olfactifs (Fig. 8a et 8b) ; 2) La 
réponse neuronale des récepteurs des individus aux indices préalablement identifiés est 
mesurée (Electro-Retinnogramme pour la réponse d’un oeil, Electro-Antennographie pour la 
réponse d’une antenne (Fig. 8b), Electro-Olfactogramme pour le nez) ; 3) Des tests 
comportementaux de choix sont menés sur les animaux en utilisant les informations qui 
induisent une réponse neuronale. Pour les indices olfactifs, les tests consistent à donner un 
choix entre plusieurs côtés en olfactomètre (tube en Y, tube à 4 voies généralement pour les 
insectes ; Geier et Boeckh, 1999; Steck et al., 2012; Turlings, Davison et Tamo, 2004; Vet, 
Lenteren, Heymans et Meelis, 2008). Il est alors possible d’identifier quelles informations 
déclenchent une attraction ou une répulsion. Pour les indices olfactifs, cette approche est tout 
de même limitée au seuil de détection des méthodes d’extraction chimique. En effet, la 
méthode d’extraction et analyse GC-MS est moins sensible que peut ne l’être une antenne 
d’insecte.  
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Fig. 8. Expérience « type » d’identification des indices chimiques émis par une 
source (la plante dans cet exemple). a) les molécules volatiles émises par la fleur ou par 
la feuille sont extraites via un appareil qui fixe les molécules (PoropakQ ou fibre SPME). 
b) toutes les molécules extraites sont séparées selon leur poids et leur charge électrique 
par la chromatographie en phase gazeuse (GC). Elles sont identifiées par un 
spectromètre de masse situé en sortie de l’appareil GC. Pour savoir si les molécules 
extraites ont un effet sur l’animal que l’on teste, on peut mettre en sortie de l’appareil 
GC, un dispositif qui mesure l’activité neuronale des récepteurs (l’antenne dans cet 
exemple) lorsqu’ils sont exposés à chacune des molécules. Figure issue de Riffell (2012). 

Les odeurs (e.g. les « kairomones ») sont des informations transportées dans l’air, 
l’eau ou déposées sur des substrats. L’information utilisée par le récepteur est généralement 
un mélange de molécules, caractérisé par la concentration de chacune des molécules et un 
ratio de concentration entre les molécules les unes par rapport aux autres (Riffell, 2012). Pour 
qu’un bouquet odorant soit utilisé par un animal, il faut que ce bouquet contraste avec 
l’environnement olfactif environnant. La localisation de la source émettant le signal se fait en 
suivant le gradient de concentration des molécules (W. J. Bell et Tobin, 1982; Cardé et Willis, 
2008). Chez beaucoup d’insectes, l’individu suit le gradient en remontant le courant d’odeurs 
en zig-zag, en tournant toujours successivement à gauche et à droite du côté où la 
concentration est la plus élevée (W. J. Bell et Tobin, 1982).. De nombreuses espèces de 
salamandres ou d’anoures utilisent des molécules olfactives dans l’eau (encore peu connues) 
pour retrouver leur étang d’origine (Sinsch, 2006). Les espèces d’insecte Drosophila 
melanogaster et Drosophila suzukii sélectionnent chacune un habitat différent: 
D. melanogaster est attirée plutôt par les fruits en décomposition (en partie dû à l’ethyl 
hexanoate) tandis que D. suzukii est attirée par les feuilles (en partie dû au β-cyclocitral) 
(Keesey, Knaden et Hansson, 2015). 

Les indices environnementaux visuels, considérés comme une onde, se propage dans 
le fluide de manière rectiligne dans lequel ils sont émis. Les indices visuels colorés sont des 
gammes de lumières réfléchies à partir du spectre de la lumière ambiante. Ils sont donc 
dépendants de la lumière ambiante (M Théry, 2001) : ils sont influencés à la fois par la 
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luminosité et donc par exemple l’heure dans la journée (intensité et angle du soleil, 
météorologie), et aussi spatialement, par la zone de l’habitat (sous la canopée par exemple). 
Ces indices visuels comprennent deux composantes : une colorée constituée de la teinte (la 
longueur d’onde dominante) et la saturation (« chroma », le niveau de changement d’intensité 
en fonction de la longueur d’onde) et une achromatique constituée de la brillance 
(« brightness », la quantité totale de photons émis ; Endler, 1990). Les animaux utilisent au 
moins une de ces composantes pour sélectionner un habitat ou un site. Les animaux dotés de 
la vision sont capables d’exploiter la brillance et certains, dotés de la vision des couleurs, 
peuvent discriminer les indices lumineux sur la différence de spectre de longueurs d’onde 
(Kelber, Vorobyev et Osorio, 2003; Marc Théry et Gomez, 2010). Chez Venturia canescens, 
par exemple, la recherche de site d’alimentation se fait plus particulièrement par l’utilisation 
d’indices chromatiques (Desouhant, Navel, et al., 2010). Les caractéristiques visuelles d’un 
objet (la forme, la couleur, la texture) ne sont détectées par l’animal que si un contraste existe 
avec l’environnement (Troscianko, Benton, Lovell, Tolhurst et Pizlo, 2009). La détection est 
améliorée lorsque le contraste entre l’objet et l’arrière-plan est élevé d’un point de vue 
achromatique (différence de brillance) et chromatique (différence entre longueurs d’onde). 
Ainsi, chez les abeilles, le choix du site d’alimentation peut se faire par contraste de vert 
lorsque l’angle de vue est de 5° (Giurfa, Vorobyev, Brandt, Posner et Menzel, 1997). Dans le 
même ordre d’idées, la corneille de rivage Corvus ossifragus détectent mieux les fruits 
lorsque ces derniers contrastent avec le feuillage (Schaefer, Levey, Schaefer et Avery, 2006). 
La détection des différences de couleurs opère chez les animaux possédant les 
photorécepteurs adéquats pour distinguer les longueurs d’onde (exemples chez insectes, 
Prokopy and Owens 1983; Briscoe and Chittka 2001). Drosophila melanogaster a de ce point 
de vue aussi été beaucoup étudié. Les individus présentent 5 photorécepteurs sensibles à des 
longueurs d’onde allant de l’ultraviolet (300 nm) au jaune (600 nm), En revanche, cette 
espèce est peu sensible au rouge (Paulk, Millard et Swinderen, 2013; Schnaitmann, Garbers, 
Wachtler et Tanimoto, 2013) ce qui lui confère une vision assez éloignée de ce les humains 
peuvent voir (Fig. 9). 
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Fig. 9. La vision de l’environnement au travers de l’œil de Drosophila 
melanogaster. a) Représentation de l’environnement tel qu’il est vu dans le système 
visuel humain. b) Représentation de l’environnement tel qu’il est vu dans le système 
visuel de D. melanogaster. Un exemple est donné par la pomme entourée qui est 
distinguée par l’insecte au travers du jaune et du vert mais pas du rouge. Figure issue de 
Paulk et al. (2013). 

Enfin, les autres indices environnementaux sont utilisés de manière plus anecdotique 
dans la sélection d’habitat. Les sons participent principalement à la localisation de la 
ressource pour les animaux vivant dans des environnements avec peu de lumière, comme par 
exemple, dans le cas des chauves-souris qui utilisent la réflexion des ondes émises sur les 
proies pour les localiser (Jones et Teeling, 2006). Les dauphins utilisent eux directement les 
ondes sonores des proies (Remage-Healey, Nowacek et Bass, 2006). Un autre cas notoire est 
la localisation par des poissons juvéniles de l’habitat en suivant le bruit du récif (S. D. 
Simpson, Meekan, Montgomery, McCauley et Jeffs, 2005). Par ailleurs, vu que les habitats 
ont une influence sur la propagation des ondes sonores, certains animaux sélectionnent un 
habitat particulier où le signal acoustique des congénères est correctement transporté, comme 
chez certaines espèces d’oiseaux dont la reconnaissance interspécifique se fait par le chant 
(Morton, 2010; Patten, Rotenberry et Zuk, 2004; Slabbekoorn et Smith, 2002). L’usage 
d’indices thermiques ou hydriques dans la localisation de microhabitats favorables d’un point 
de vue climatique est peu détaillé dans la littérature. Néanmoins, de nombreux animaux se 
réfugient dans des habitats tamponnés favorables d’un point de vue climatique (dans le sol, 
sous la neige, au fond de l’eau contre le froid par exemple). Chez les perroquets de l’espèce 
Eclectus roratus, les femelles entrent en compétition les unes avec les autres pour trouver des 
creux dans les arbres où elles vont nidifier. Lors d’un suivi populationnel longitudinal de 8 
années en Australie, Heinsohn (2008) a inspecté 33 arbres comprenant 45 nids. Un des 
déterminants du succès reproducteur (nombre de jeunes produits) est la vitesse à laquelle 
sèche un nid après une pluie abondante. Un délai de séchage important peut entraîner un 
retard de développement ou la mort des poussins. La perception de indices thermiques a été 
prouvée chez deux ectothermes, Caenorhabditis elegans et D. melanogaster, dont on connait 
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les mécanismes de reconnaissance (Barbagallo et Garrity, 2015; Garrity, Goodman, Samuel et 
Sengupta, 2010; Luo et al., 2010; Sayeed et Benzer, 1996). Les récepteurs à l’hygrométrie ont 
été décrits chez les insectes (Altner et Loftus, 1985) mais des études récentes sur la sélection 
d’habitat à partir d’indices hydriques sont introuvables à ma connaissance chez les insectes.  

I.2.1.3 Information sociale et sélection d’habitat 

L’échantillonnage de l’environnement peut conduire les animaux à glaner des 
informations provenant directement de leurs conspécifiques ou d’individus hétérospécifiques. 
Ces informations sont appelées informations sociales (Danchin, Giraldeau, Valone et Wagner, 
2004; Valone et Templeton, 2002). Les individus peuvent récupérer des indices produits 
souvent de manière non-intentionnelle par les autres individus (« Inadvertent Social 
Information, ISI » ; Danchin et al. 2004) afin d’évaluer la qualité de l’habitat ou de la 
ressource. Par exemple, le gobe-mouche à collier F. albicollis sélectionne son site de ponte en 
fonction du niveau de succès reproducteur des conspécifiques (Doligez, Danchin et Clobert, 
2002; Doligez, Pärt et Danchin, 2004). Le rat norvégien, lorsqu’il fait face à une nourriture 
nouvelle, utilisera l’haleine de ses congénères comme un ISI pour estimer si la nourriture est 
de bonne qualité ou non (Galef, 1990). De la même manière, il a été prouvé récemment qu’il 
y a une transmission de l’information entre conspécifiques chez Drosophila melanogaster sur 
le choix odorant du site de ponte (Battesti, Moreno, Joly et Mery, 2012, 2015).  

Généralement, la théorie prédit que les informations sociales intraspécifiques ou 
interspécifiques permettent de sélectionner des habitats ou sites exempts de compétiteurs 
(Stamps, 1991) afin de limiter les effets de la compétition (densité-dépendance négative) ou 
de l’augmentation du risque de prédation ; Danielson and Gaines 1987; Nilsson 2006). Le 
gobe-mouche à collier a tendance à éviter les habitats où les compétiteurs sont en faible 
densité (risque de mauvaise qualité des ressources ou de prédation) et les habitats où les 
compétiteurs sont en forte densité (forte pression de compétition ; Forsman et al. 2008).  

Mais, dans de nombreux cas, la présence d’individus est utilisée comme un signal 
attractif, signe d’un habitat de qualité (Donahue, 2006; Muller, 1998; Thomson, Forsman et 
Mönkkönen, 2003). De nombreux oiseaux migrateurs, se fient à la présence des congénères 
pour s’arrêter dans des sites qui ont une forte probabilité d’être de bonne qualité (Hahn et 
Silverman, 2006). Chez les scolytes, une phéromone d’agrégation attire les congénères à 
longue distance vers un paysage contenant des ressources occupées (malgré une densité 
dépendance négative) mais qui présente généralement aussi des ressources disponibles 
(Robins et Reid, 1997). Le choix des habitats déjà occupés peut aussi s’expliquer par le gain 
procuré par la présence d’autres individus. Cette présence est un signe que le risque de 
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prédation est plus faible dans cet habitat (Rudolf et Rödel, 2005). Le groupe est aussi un 
moyen de diminuer le risque de prédation pour chaque individu (Mönkkönen et al., 1999). 
L’agrégation peut être un moyen dans certains cas de contrecarrer l’effet Allee qui peut 
s’exprimer à faible densité (Donahue, 2006; Greene et Stamps, 2001). Chez D. melanogaster, 
une hypothèse d’explication de l’agrégation est que l’exploitation de la ressource est plus 
efficace lorsque la taille du groupe augmente (Wertheim, Marchais, Vet et Dicke, 2002).  

 

Nous avons rappelé précédemment l’importance de la sélection d’habitat dans la 
survie et le succès reproducteur des individus. La sélection d’habitat ou de sites de ponte ou 
d’alimentation se fait sur des indices environnementaux variés, provenant de l’habitat 
directement ou de l’information sociale disponible. Lorsqu’une espèce exotique est introduite 
dans un nouvel environnement, il n’est pas évident qu’elle soit capable d’exploiter tous les 
indices disponibles pour sélectionner un habitat favorable. Un facteur de réussite à la sélection 
d’habitat est la plasticité comportementale, qui peut alors augmenter le succès invasif. J’ai fait 
le choix d’approfondir l’importance de ce trait dans cette partie plutôt que dans la partie 
I.1.4.3 car il me parait particulièrement lié à la sélection d’habitat. 

I.2.2. Plasticité comportementale et succès invasif 

Les traits comportementaux et de personnalité animale contribuent fortement au 
succès invasif de nombreuses espèces (Chapple et al., 2012; D. Holway et Suarez, 1999; 
Wright et al., 2010). Ces traits conditionnent l’étape du « transport » (Chapple et al., 2012) et 
la capacité de certains individus à être emmenés, notamment de manière non-intentionnelle 
par l’Homme. Par exemple, un animal néophile (trait de personnalité qui conduit l’animal à 
être attiré par des choses inconnues de son environnement habituel) aura tendance à se 
retrouver plus souvent dans des cargaisons ou des véhicules mais plus facile à repérer lors des 
contrôles douaniers, étant moins peureux. Une des caractéristiques de ces traits est leur 
flexibilité qui peut conférer à chacun la possibilité de produire une réponse adaptée aux 
conditions écologiques nouvelles rencontrées lors de l’invasion (Dingemanse et al., 2010; 
Fogarty, Cote et Sih, 2011; Sol et Lefebvre, 2000; Wright et al., 2010).  

La plasticité ou flexibilité comportementale, définie comme un ajustement rapide du 
comportement à de nouvelles conditions, permet à l’individu de répondre rapidement aux 
changements de l’environnement en inventant un nouveau comportement ou en ajustant un 
comportement déjà existant (Reader et Laland, 2003). La flexibilité est la résultante de 
processus innés et acquis en interaction. L’ontogénèse de cette flexibilité repose donc en 
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partie sur l’expérience et les capacités cognitives de l’individu (mémoire et capacité 
d’apprentissage ; Mery et Burns, 2010). Un changement de comportement peut apparaître 
simplement chez l’individu par apprentissage classique (associatif), en copiant les autres 
individus par apprentissage social ou en innovant (création d’un nouveau comportement). A 
l’échelle de la population, l’innovation augmente la « diversité des comportements » ( Wright 
et al. 2010), alors que l’apprentissage ne change que la fréquence des comportements, sans en 
augmenter la diversité. Wright et al. (2010) ont proposé une hypothèse (« the adaptive 
flexibility hypothesis ») selon laquelle la pression de sélection pour la flexibilité du 
comportement ne sera pas la même selon l’étape de l’invasion considérée (Fig. 10). Lors du 
transport et de l’introduction de l’espèce invasive, on s’attend à ce que de nombreuses 
innovations de comportements apparaissent face au nouvel environnement jusqu’au début de 
l’établissement de la population. Lors de l’établissement, les comportements qui 
correspondent au nouvel environnement devraient alors être sélectionnés et copiés par les 
congénères par apprentissage social, ce qui diminue la diversité des comportements à l’échelle 
de la population. Dans ce cadre, on s’attend à ce que la capacité d’innovation 
comportementale des individus facilite l’invasion. Cette capacité peut permettre de se défaire 
des comportements utilisés dans l’aire d’origine pour la sélection d’habitat, qui mènerait alors 
à un cul-de-sac dans le nouvel environnement (« piège écologique » ; Hale et Swearer, 2016; 
Schlaepfer, Runge et Sherman, 2002). 

Comme nous l’avons vu en I.1.4.3, l’étude d’un organe lié aux capacités cognitives (la 
taille du cerveau) tend à supporter cette prédiction. Le cerveau est plus grande en moyenne 
chez les espèces animales invasives que chez les espèces non-invasives, pour les oiseaux (Sol 
et Lefebvre, 2000; Sol et al., 2012; Sol, Timmermans et Lefebvre, 2002), les mammifères 
(Sol et al., 2008) et les amphibiens et reptiles (Amiel, Tingley et Shine, 2011). Or, dans de 
nombreux cas, la taille du cerveau est positivement corrélée à la flexibilité du comportement 
et à la capacité des organismes à faire face à un environnement nouveau et complexe (Sol, 
Duncan, Blackburn, Cassey et Lefebvre, 2005; Sol et al., 2002; Sol et Lefebvre, 2000). Il 
semble bien que, chez ces espèces invasives de vertébrés, la flexibilité du comportement a 
participé au succès de leur invasion. Il est bien entendu difficile de généraliser à l’ensemble 
des espèces invasives en particulier chez les plantes. 
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Fig. 10. Modèle conceptuel des changements de flexibilité du comportement selon 
les différentes étapes de l’invasion, proposé par Wright et al. (2010). La flexibilité du 
comportement est mesurée comme le nombre de comportements différents dans la 
population (ligne noire). Les lignes verticales pointillées séparent les étapes de l’invasion. 
a) Hypothèse où la flexibilité du comportement est constante au sein de l’espèce lors de 
toutes les étapes de l’invasion. b) L’hypothèse « adaptive flexibility » qui prédit que le 
nombre de comportements nouveaux augmente lors de l’étape d’introduction par 
innovation face au nouvel environnement. Le nombre de comportements diminuent 
ensuite lors de l’étape d’établissement par sélection et apprentissage social des 
comportements adéquats. En ligne pointillée grise est représentée la potentielle nouvelle 
augmentation des comportements lors de la fondation de nouvelles populations pendant 
l’étape d’expansion.  

La flexibilité du comportement peut apporter divers avantages aux espèces au moment 
de l’invasion. Premièrement, comme énoncé précédemment, les espèces avec une flexibilité 
comportementale élevée sont plus adaptables et sont considérées comme plus exploratrices 
(Greenberg et Mettke-Hofmann, 2001). Elles peuvent alors découvrir de nouveaux habitats 
favorables, augmentant ainsi leur chance de survie et de reproduction. Cette hypothèse est 
proposée globalement pour les invasions d’oiseaux et de crustacées mais peu validée 
expérimentalement (Duncan, Blackburn et Sol, 2003; Weis, 2010). Les insectes sociaux 
illustrent tout de même ces propos. En effet, par sa capacité d’apprentissage élevée, le frelon 
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Vespula pensylvanica est capable de s’orienter correctement et de retrouver son site 
d’alimentation favorable même si l’environnement est modifié expérimentalement (Wilson-
Rankin, 2015). La fourmi d’Argentine Linepithema humile change de comportement 
d’exploration en fonction de l’abondance de la ressource et de la présence de compétiteurs 
(Sagata et Lester, 2009).  

Deuxièmement, les espèces invasives sont capables de modifier leur comportement 
pour exploiter une ressource trophique nouvelle ou peu exploitée par les espèces autochtones. 
Le rat noir Rattus ratus est une espèce qui a envahi une forêt de pins à Jérusalem en innovant 
pour réussir à se nourrir de cônes de pins (Zohar et Terkel, 1991). Par observation dans une 
expérience de laboratoire, une petite partie des jeunes rats naïfs finissent par réussir à se 
nourrir de l’intégralité d’un cône (qu’il faut gratter de manière séquentielle pour accéder à 
toutes les graines) en apprenant petit à petit à partir de cônes partiellement ouverts. L’invasion 
de l’espèce de crabe Hemigrapsus sanguineus en Asie semble être liée à la capacité de 
l’espèce à changer de régime alimentaire au cours de la saison (Griffen, Altman, Bess, Hurley 
et Penfield, 2012).  

Troisièmement, la flexibilité comportementale permet pour certaines espèces de 
devenir plus agressives face aux compétiteurs. Les populations invasives de l’écrevisse de 
Californie ou du crabe enragé deviennent agressives lorsque la nourriture se raréfie (Pintor, 
Sih et Bauer, 2008; Pintor et Sih, 2009; Tanner, Salalι et Jackson, 2011). Les populations 
invasives de la fourmi d’Argentine sont capables de changer de comportement et d’éliminer 
leurs compétiteurs afin d’accéder à la ressource, lorsqu’elle se raréfie (Sagata et Lester, 2009; 
Suarez, Holway et Tsutsui, 2008).  

Enfin, la flexibilité du comportement permet à certaines espèces introduites d’éviter 
les nouveaux ennemis naturels ou les parasites auxquels elles sont confrontées dans la 
nouvelle aire (Hughes et Cremer, 2007; Lima, 2009). On peut citer, par exemple, le fait que 
les oiseaux adapteront leur comportement à la quantité de risque de prédation, en consolidant 
le nid, en pondant moins de petits ou en s’associant à des espèces qui les protégeront contre 
les prédateurs de nid (synthèse dans Lima, 2009).  

I.2.3. Compromis évolutif entre nutrition et 
reproduction dans l’invasion 

Selon la théorie de l’approvisionnement optimal (« optimal foraging theory » ; Pyke, 
Pulliam et Charnov, 1977), les activités liées à la nutrition (recherche des sites d’alimentation 
et exploitation de la ressource) sont sélectionnées pour maximiser le taux net d’acquisition 
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d’énergie qui se veut être une mesure de la valeur sélective de l’individu. Dans le cadre de 
l’invasion, les individus de l’espèce introduite, doivent faire face à un nouvel environnement, 
et donc une nouvelle répartition spatiale et temporelle des ressources. Cette nouvelle 
répartition des ressources peut induire des coûts en termes de survie et de temps de recherche 
qu’ils n’avaient pas à subir dans leur aire d’origine. Les déplacements entre sites contenant 
des ressources seront d’autant plus coûteuse, que les individus se déplacent en volant, comme 
par exemple pour bon nombre d’espèces d’insectes (Amat et al., 2012; Harrison et Roberts, 
2000). Cette allocation d’énergie supplémentaire aux activités de déplacement peut générer 
des compromis évolutifs (Roff, 1992; Stearns, 1992; van Noordwijk et de Jong, 1986). Par 
exemple, le comportement d’approvisionnement de l’insecte aquatique, la notonecte 
Notonecta hoffmanni est modulé par le risque de prédation environnant. Cet insecte évitera les 
zones où le prédateur se trouve et diminuera sa quantité de déplacement et son activité 
d’alimentation, optimisant alors sa valeur sélective en faisant un compromis entre acquisition 
de nourriture et survie face aux prédateurs (Sih, 1982). 

Déjà identifié comme un compromis évolutif central dans le cadre de l’évolution des 
histoires de vie, le compromis réalisé entre le temps consacré à se nourrir et le temps consacré 
à se reproduire, devient primordial dans le contexte de la biologie de l’invasion (Fig. 11). 
L’activité d’alimentation est alors un investissement dans la reproduction future (augmentant 
la longévité et indirectement les opportunités de reproduction). L’activité de reproduction 
correspond, quant à elle, à un investissement pour l’augmentation immédiate de la valeur 
sélective. Bien entendu, cet investissement dans la reproduction immédiate se fait au 
détriment de la longévité et le compromis est exacerbé dans le cas où les sites d’alimentation 
et les sites de reproduction sont spatialement séparés (Desouhant et al., 2005; Refsnider et 
Janzen, 2010; Sirot et Bernstein, 1995). Ainsi, les espèces qui se nourrissent et se reproduisent 
au même endroit devraient avoir un avantage compétitif, ce qui a été illustré chez les 
parasitoïdes de drosophiles où une des espèces est moins compétitive car elle ne se nourrit pas 
sur l’hôte sur lequel elle pond (Eijs, Ellers et Van Duinen, 1998).  

La gestion de ce compromis est, selon moi, une des pierres angulaires du succès de 
l’invasion et apporte un regard nouveau sur l’invasion. Ce regard ne se concentre pas 
uniquement sur les capacités de reproduction d’une espèce mais met la nutrition et donc 
l’écologie de la nutrition au centre de l’étude des processus d’invasion. 
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Fig. 11. Compromis évolutifs interconnectés existants chez une espèce introduite 
face à un nouvel habitat. Les paires correspondent à des compromis évolutifs. Les 
flèches représentent des ressources qui passent d’un compromis à un autre. La 
ressource disponible pour chaque compromis est contrainte par celle des compromis 
inférieurs. Figure inspirée de Illius et al. (2002). 

 

Lorsqu’un individu fait le choix d’une reproduction différée, il devra, comme nous 
l’avons vu précédemment, maximiser son taux net d’acquisition d’énergie, mais il devra aussi 
maximiser son taux net d’acquisition de nutriments essentiels physiologiquement (Fig. 11; 
Illius et al., 2002). Les nutriments ne se retrouvent pas forcément tous dans le même substrat 
nutritif, et donc peuvent être situés dans des sites séparés spatialement. La quantité limitante 
de certains nutriments sur les sites peut être à l’origine de compromis évolutif impliquant 
cette ressource limitante. Les espèces invasives doivent trouver dans le nouvel environnement 
les nutriments dont elles auront besoin pour leur longévité et leur reproduction, que soit des 
macronutriments (sucres, protéines, lipides) ou des micronutriments (eau, sels minéraux, 
vitamines, antioxydants, etc…). Face à un nouvel habitat, les individus doivent arriver à 
trouver les bons aliments parmi des aliments nouveaux et à composer de la bonne manière ces 
aliments afin de subvenir à leurs besoins physiologiques. Si l’espèce invasive n’est pas 
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capable d’acquérir le bon ratio de nutriments dont elle a besoin, elle risque de ne pas pouvoir 
survivre et se reproduire, aboutissant à l’échec de son invasion. 

La plupart des espèces invasives devraient avoir la capacité d’ajuster leur 
consommation en aliments pour atteindre l’apport idéal (Fig. 12), puisque de nombreuses 
espèces ont cette capacité : les cochons (Kyriazakis, Emmans et Whittemore, 1991), les 
criquets (S. J. Simpson, Raubenheimer, Behmer, Whitworth et Wright, 2002) et les 
drosophiles (Lee et al. 2008; Fanson et al. 2012 ; voir la synthèse sur les insectes herbivores 
de Behmer 2009). Par exemple, les adultes de D. melanogaster choisissent toujours parmi les 
deux types de sources proposés afin d’ingérer un ratio de 1 : 4 de protéines : sucres, qui 
maximisent la longévité et la fécondité (Fanson et al., 2012; K. P. Lee et al., 2008).  

Décrire le régime alimentaire qui permet à une espèce invasive de subvenir à ses 
besoins alimentaires dans un environnement où de multiples sources nutritives, variables en 
quantité de nutriments, sont disponibles, demeure un défi. Récemment, le développement 
d’outils issus de la Géométrie Nutritionnelle (« Nutritional Geometry » ; Machovsky-
Capuska, Senior, Simpson et Raubenheimer, 2016; Raubenheimer, Simpson et Mayntz, 2009; 
Raubenheimer et Simpson, 1993) permettent d’appréhender la question. La Géométrie 
Nutritionnelle est un modèle qui permet de présenter, à partir de données observées, la 
stratégie d’alimentation d’un animal. La Fig. 12 décrit la réponse multidimensionnelle d’un 
individu lorsque des sources nutritives plus ou moins équilibrées en nutriments lui sont 
proposées. Généralement, les axes qui sont représentés sont les macronutriments, mais cette 
approche est envisageable à partir de micronutriments. Dans le cas où deux aliments de 
composition différente en nutriments sont disponibles, l’individu devrait ajuster la 
consommation de chaque aliment afin d’obtenir la meilleur ingestion possible des deux 
nutriments (« intake target, IT » i.e. le meilleur rapport des deux quantités de nutriments, Fig. 
12 ; Simpson et al. 2004). En Fig. 12b, par exemple, les aliments 2 et 3 sont déséquilibrés 
dans leur composition en nutriments. Mais ils ont des compositions qui peuvent être 
complémentaires et l’individu peut alors atteindre son IT en consommant chacun des aliments 
petit à petit. Grâce à ce modèle, il est aisé de représenter la stratégie d’un animal lorsqu’il se 
retrouve face à des aliments qui ne lui permettent pas d’atteindre son IT (Fig. 12c), ayant à 
choisir entre la carence ou l’excès de certains nutriments par rapport aux autres.  
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Fig. 12. Application du modèle de Géométrie Nutritionnelle à trois situations 
différentes. Les lignes grises correspondent au ratio de nutriments X et Y contenus dans 
chaque aliment. Les flèches noires correspondent à la quantité ingérée par l’individu de 
chaque aliment pour se rapprocher au mieux du point d’apport idéal « intake target, 
IT », représenté par le point rouge. a) L’aliment 1 correspond exactement au ratio de 
nutriments nécessaires, tandis que l’aliment 2 est déséquilibré. L’individu peut atteindre 
son IT uniquement en consommant l’aliment 1. b) Les aliments 2 et 3 sont déséquilibrés 
mais complémentaires. L’individu peut alors atteindre son IT en consommant chacun 
des aliments. c) Seul l’aliment 2, qui est déséquilibré, est disponible. L’individu peut i) 
satisfaire ses besoins en Y mais être carencé en X (point 1 sur la figure 12c), ii) satisfaire 
ses besoins en X mais manger trop de Y (point 2 sur la figure 12c), iii) faire un 
compromis des deux nutriments et manquer un peu de X et manger un peu trop de Y 
(point 3 sur la figure 12c). Figures issues de Lihoreau et al., (2015). 

 

Cette approche nutritionnelle est intéressante pour l’étude des espèces invasives car 
elle permet alors d’identifier les contraintes nutritionnelles qui s’exercent dans le nouvel 
environnement. Au travers d’observations comportementales de terrain et d’expériences de 
manipulation des aliments, il a été possible de constituer un modèle de Géométrie 
Nutritionnelle pour comprendre la sélection des aliments par un oiseau, le martin triste 
Acridotheres tristis, dans son aire envahie (Machovsky-Capuska, Senior, Zantis, et al., 2016). 
Le modèle a mis en évidence que les individus de l’aire envahie consomment une plus grande 
proportion d’aliments protéinés lors de l’expérience (où la nourriture est contrôlée) que les 
individus se nourrissant naturellement dans l’aire d’origine. Le modèle permet alors de 
souligner l’existence d’une carence en protéines et de la quantifier pour cette espèce dans son 
aire d’invasion. 

Ainsi, la nutrition joue un rôle central dans le processus d’invasion, à la fois dans 
l’acquisition d’énergie et de nutriments essentiels à la survie et à la reproduction. Elle 
conditionne notamment les choix des individus face à un nouvel environnement auquel 
l’espèce est moins adaptée d’un point de vue nutritionnel. Connaître les besoins 
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nutritionnelles des espèces invasives et les contraintes auxquelles elles sont exposées peut 
permettre de mieux comprendre comment se déroule le processus d’invasion. Par ailleurs, 
identifier les aliments utilisés et les carences que l’espèce invasive subit peut aider dans la 
conception d’un moyen de lutte contre l’espèce. Dans le contexte appliqué de cette thèse, on 
peut concevoir de la lutte par piégeage massif, en réutilisant les indices émis par les sites 
d’alimentation essentiels pour l’espèce. 

I.2.4. Détournement des indices liés à la niche écologique 
pour lutter contre une espèce ravageuse et invasive : le 
piégeage massif 

Le principe du piégeage massif est d’utiliser des attractifs olfactifs ou visuels afin 
d’attirer les animaux dans un espace où ils resteront bloqués et finiront par mourir. Cette 
méthode a généralement été appliquée sur les insectes où les individus sont attirés sur des 
plaques collantes ou dans des récipients où ils finissent par mourir, souvent par contact avec 
un insecticide confiné dans la boîte (El-Sayed, Suckling, Wearing et Byers, 2006). Les 
attractifs olfactifs sont très souvent des attractifs de synthèse, correspondant à la phéromone 
sexuelle ou d’agrégation et à des kairomones d’hôtes ou de sites d’alimentation. L’idée est 
d’attirer tous les individus possibles (états physiologiques et nutritionnels variés) en 
combinant plusieurs indices : ceux des sites d’alimentation, de ponte ou de reproduction. Le 
piégeage massif est une méthode de contrôle des insectes qui a été testée chez de nombreux 
taxa d’insectes, notamment les papillons de nuits (Jamieson, Suckling et Ramankutty, 2008), 
les coléoptères (Birch, Paine et Miller, 1981; D. G. James, Vogele, Faulder, Bartelt et Moore, 
2001), les mouches (Haniotakis, Kozyrakis et Bonatsos, 1986), les cochenilles (Franco, Suma, 
Silva, Blumberg et Mendel, 2004) et les thrips (Natwick, Byers, Chu, Lopez et Henneberry, 
2007). Beaucoup d’exemples d’essais empiriques existent mais il semble de ne pas y avoir 
beaucoup de travaux de synthèse quant à l’importance des connaissances écologiques dans le 
piégeage massif. 

L’objectif du piégeage massif est de diminuer les populations présentes afin 
d’éradiquer l’espèce invasive que l’on souhaite faire disparaitre de la zone ou de diminuer les 
dégâts faits par le ravageur sur les cultures. Le piégeage massif est particulièrement efficace 
s’il finit par faire passer la population de l’espèce (s’il existe pour cette espèce) sous le seuil 
d’effet Allee (voir en I.1.4.2), seuil en dessous duquel un effet de densité-dépendance apparait 
(Suckling, Tobin, Mccullough et Herms, 2012). Par exemple, si les partenaires sexuels ne sont 
plus assez nombreux pour se rencontrer, on s’attend à ce que la population chute. De plus, 
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dans certains cas, l’efficacité du piégeage est aussi obtenu par brouillage de la localisation des 
partenaires par l’émission de phéromone sexuelle par le piège (El-Sayed et al., 2006).  

Différents facteurs influencent l’efficacité du piégeage et méritent une attention 
particulière au moment de la mise au point (Fig. 13. ; El-Sayed, Suckling, Byers, Jang et 
Wearing, 2009; El-Sayed et al., 2006). L’attractif doit tenir la compétition avec les sources 
d’odeurs naturelles, telles que les plantes hôtes dans le cas des kairomones et les femelles 
dans le cas des phéromones. La composition et la dose de l’attractif chimique doivent être les 
plus proches possible de l’odeur naturelle pour réussir à être efficace, comme constaté lors des 
essais ratés de phéromones synthétiques du carpocapse du pommier Cydia pomonella (El-
Sayed et Trimble, 2002). La forme et la couleur du piège utilisé sont aussi des critères 
importants. La taille des orifices module la diffusion des odeurs. Ils doivent être suffisamment 
grands pour que les insectes puissent sentir l’attractif à une distance suffisante mais aussi 
relativement petits pour augmenter la spécificité du piège et éviter d’attirer des insectes plus 
gros que l’insecte ciblé, que l’on ne souhaite pas piéger.  

 

Fig. 13. Probabilité moyenne de capture par le réseau de pièges sur une zone d’un 
mile carré en fonction de l’attractivité de l’attractif et de la densité de pièges (nombre 
par mi2). Une zone plus foncée dénote une probabilité plus faible. Cette figure illustre 
bien deux facteurs majeurs de l’efficacité du piégeage massif. Elle est obtenue dans 
l’étude de Manoukis, Hall et Geib (2014) à partir d’un modèle probabiliste de capture 
construit sur la mouche de la méditerranée. Chaque point correspond à 250 simulations 
du modèle avec 300 insectes diffusant sur une aire de 10 000 m2 par jour. 
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Enfin, un dernier critère est la disposition des pièges sur le terrain, notamment la 
densité pour optimiser au maximum les captures (Fig. 13). Cette disposition dépend en fait du 
rayon d’attraction des pièges (« Effective Attraction Radius » ; Byers, Anderbrant et Löqvist, 
1989), conceptualisé comme un volume sphérique autour du piège et qui peut être déterminé 
de plusieurs manières. Une première approche (celle définie par Byers et al., (1989) et 
adaptée par Byers, (2009)) estime le rayon d’attraction en comparant les captures dans les 
pièges avec et sans attractif. Il mesure l’augmentation d’attractivité obtenue grâce à l’ajout de 
l’attractif et utilise ce « facteur d’augmentation » pour obtenir le rayon d’attraction du piège 
avec attractif, en multipliant le rayon d’attraction du piège sans attractif par ce « facteur 
d’augmentation ». Cependant, cette méthode n’est pas très réaliste car elle nécessite des 
hypothèses sur le rayon d’attraction du piège sans attractif, ce qui est rarement disponible. 
Une deuxième approche s’appuie sur des modèles mathématiques théoriques de probabilité de 
capture et permet de simuler les conditions idéales de capture (Branco, Jactel, Franco et 
Mendel, 2006; Manoukis et al., 2014; Suckling et al., 2015). Comme on peut le voir en Fig. 
13, il est possible de déterminer, à partir de données de capture de la mouche de la 
méditerranée, l’attractivité et la densité de piège minimales pour avoir un effet suffisant 
(Manoukis et al., 2014). Par ailleurs, un autre modèle prédictif établi récemment, semble 
prometteur pour résoudre le problème de l’estimation du rayon d’attraction (Fig. 14 ; Suckling 
et al., 2015). Il nécessite des données de piégeage de terrain sur une petite grille régulière de 
pièges de 4 pièges sur 4 pièges (Fig. 14a et b). Ces données de terrain permettent de mesurer à 
quelle distance entre les pièges une distorsion de capture peut s’observer entre les pièges des 
coins (« corner », Fig. 14a) et les piège du centre (« inner »). Ainsi, il y a deux situations 
possibles de distance, qui ont des effets différents sur les captures entre le coin et le centre 
(représenté en Fig. 14c) : 1) la distance entre les pièges est supérieure à la zone d’attraction 
des deux pièges (deux fois la taille du rayon d’attraction, d>2r ; Fig. 14a). Les pièges ne se 
concurrencent pas et il n’y a pas de distorsion de capture. Le ratio entre le coin et le centre est 
donc de la valeur de 1 (Fig. 14c) ; 2) la distance entre les pièges est inférieure à la zone 
d’attraction des deux pièges (d<2r ; Fig. 14b). Les pièges se concurrencent et on constate une 
différence de capture entre les pièges du coin et du centre qui dépasse la valeur de 1 (Fig. 
14c). Cette situation permet alors de déterminer la distance seuil en dessous de laquelle la 
distorsion apparait (égale à 2r). Dans le cas réel présenté en Fig. 14d avec le papillon de la 
pomme Epiphyas postvittana, on peut estimer cette distance seuil empiriquement. Une 
augmentation forte des captures pour le piège central est observée à une distance inférieure à 
environ 18 m, ce qui donne donc une estimation du rayon d’attraction égal à 9 m pour ce 
piège. Cette méthode d’estimation très pratique devrait ainsi améliorer grandement les essais 
de piégeage massif à l’avenir. 
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Fig. 14. Principe de l’estimation du rayon d’attraction du piège selon Suckling et 
al. (2015) à partir de la différence de capture entre le bord et le centre d’une grille de 4 
pièges sur 4 pièges. En a) et b) sont respectivement représentés, un exemple de non-
chevauchement des rayons d’attraction des pièges (distance entre pièges supérieure à 2 
fois le rayon) et un exemple de chevauchement des rayons d’attraction des pièges 
(distance entre pièges inférieure à 2 fois le rayon). En c), on retrouve les prédictions 
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d’un modèle de capture des individus qui décrit le ratio de capture entre les pièges des 
coins et ceux de l’intérieur, en fonction de l’intensité du chevauchement des rayons 
d’attraction (d/r plus ou moins supérieur à 2). En d), on peut observer les données de 
terrain pour le papillon de la pomme Epiphyas postvittana à différentes doses d’attractifs 
et différents paysages. Le ratio de capture entre les pièges des coins et ceux de l’intérieur 
est présenté en fonction de la distance entre les pièges, correspondant indirectement à 
l’intensité du chevauchement des rayons d’attraction. 

 

Globalement, la lutte par piégeage massif a été testée pour de nombreux insectes mais 
reste peu utilisée en routine aujourd’hui, surtout du fait de son coût en main d’œuvre et de son 
efficacité fluctuante. On peut citer l’utilisation du piégeage massif avec succès dans la lutte 
contre un charançon ravageur du palmier (Rhynchophorus palmarum) où les dégâts dus à cet 
insecte sur les palmiers ont été considérablement réduits (Oehlschlager, Chinchilla, Castillo et 
Gonzalez, 2002). En utilisant un piège avec un attractif mélangeant une phéromone 
d’agrégation avec des kairomones de canne à sucre à l’échelle d’une exploitation de 3 300 ha, 
il a été possible de réduire le nombre d’arbres infestés de 50% en 2 ans, de 80 % en 3 ans et 
de 94% en cinq ans. La raison invoquée pour expliquer le succès de ce piégeage est que cet 
insecte est généralement présent en faible densité. Cependant, les cas où le piégeage massif 
n’a pas pu diminuer les dégâts sont nombreux et il existe plusieurs raisons qui expliquent ces 
échecs. Dans le cas du carpocapse du pommier, l’échec serait dû au fait que la composition de 
la phéromone utilisée était trop simpliste par rapport à celle de la femelle (manque de 
compétitivité avec la femelle). De plus, les femelles étant polyandres, il est probable que la 
diminution de la population de mâles n’ait pas été suffisante (El-Sayed et al., 2006). Il a aussi 
été noté que le piège fonctionnait moins bien lorsque les densités d’insectes étaient élevées. 
Un deuxième exemple qui illustre la difficulté à contrôler les insectes avec des tailles de 
populations très élevées est celui du piégeage du scolyte Ips typographus lors de son 
explosion de population dans le début des années 1980 (Bakke et Riege, 1982). Ce fut un 
énorme programme de piégeage massif dans toute la Suède et la Norvège, avec plus de 
600 000 pièges à phéromone déployés. Au total, ce programme a attrapé 2,9 milliards de 
scolytes et l’explosion de population a été endiguée mais l’absence de témoin non traité à 
cette échelle ne permet pas de conclure si cela est dû ou non au programme de piégeage. A 
l’heure actuelle, chez de nombreux modèles biologiques, la lutte par piégeage massif a été 
remplacée par la confusion sexuelle, moins couteuse en main d’œuvre et plus constant en 
efficacité (El-Sayed et al., 2006). 

En bilan, les différentes conditions de réussite du piégeage massif ont été résumées 
dans une sorte d’outil d’aide à l’évaluation du piégeage (Fig. 15) conçu par El-Sayed et al. 
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(2006). Les conditions sont multiples et peuvent provenir, comme nous l’avons vu, des 
caractéristiques de l’attractif et du piège, de la disposition spatiale des pièges, des traits 
d’histoire de vie de l’espèce piégée et de sa taille de population. Dans le contexte de la 
biologie de l’invasion, cette méthode de lutte a toutes les chances de fonctionner dans les 
premières phases d’introduction et d’établissement. Elle pourrait même aboutir à l’éradication 
de la population invasive (Asquith et Kido, 1994). Mais après l’établissement, rien n’est sûr 
quant à la faisabilité de cette méthode lorsque la population aura atteint une taille plus élevée 
et que l’espèce sera présente dans de nombreuses aires géographiques. 

 

 

Fig. 15. Diagramme représentant les étapes importantes pour le développement 
d’une stratégie de lutte par piégeage massif, selon El-Sayed et al. (2006). Cela implique 
d’optimiser la composition et la dose de l’attractif, le dispositif de diffusion et la forme 
du piège.  
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II.1. Problématique et objectifs 

Comprendre les différents processus qui interviennent dans le succès d’une invasion 
biologique passionne les écologues de l’évolution depuis longtemps (Elton, 1927, 1958). En 
effet, l’invasion biologique peut être considérée comme une expérience in natura d’évolution 
expérimentale et donne la possibilité d’étudier les mécanismes d’évolution. En introduction, 
nous avons rappelé plusieurs concepts de la biologie de l’invasion en lien avec ceux de la 
niche écologique et de la sélection d’habitat.  

Dans cette thèse, je m’intéresse à plusieurs axes de la niche écologique, ainsi qu’à 
l’importance des compromis évolutifs liés à la sélection d’habitat dans l’invasion de la 
mouche Drosophila suzukii. Cette espèce dont l’invasion a été très rapide dans le monde 
entier constitue aussi un problème agricole via les ravages occasionnés sur les petits fruits. A 
l’heure actuelle, il y a une forte demande pour comprendre la biologie de cet insecte et 
endiguer son invasion et ses dégâts. Cette thèse CIFRE visait à répondre à cette demande. 
Mon objectif était d’acquérir des connaissances sur la biologie de l’espèce, biologie mal 
connue, afin de participer au développement d’une stratégie de piégeage massif, pour 
améliorer la lutte intégrée contre ce ravageur. Pour atteindre cet objectif, j’ai, autant que faire 
se peut, ancrer ma démarche dans des questionnements relevant de thématiques scientifiques 
fondamentales, de l’écologie évolutive, l’écophysiologie, l’écologie de la nutrition et 
l’écologie comportementale. Les connaissances sur la biologie de cet insecte étant assez 
limitées, même dans son aire d’origine, il reste ambitieux de vouloir comprendre tous les 
processus intervenant dans son invasion. Heureusement, j’ai pu utiliser les nombreuses 
connaissances accumulées sur une espèce proche, l’espèce modèle Drosophila melanogaster, 
afin d’élaborer des hypothèses et des protocoles. 

L’objectif principal de cette thèse est d’identifier à quel point certaines caractéristiques 
de la niche écologique et de la stratégie de sélection d’habitat de l’espèce étudiée ont pu 
faciliter le processus d’invasion. J’ai souhaité approfondir deux aspects différents de la niche 
écologique. D’une part, la niche thermique car la température est un facteur abiotique majeur 
dans l’établissement et l’expansion d’une espèce invasive, et d’autre part, la niche trophique 
puisqu’elle permet de mieux cerner les contraintes s’exerçant sur l’espèce qui conditionne à la 
fois la survie et la reproduction. Dans le contexte de la sélection d’habitat, j’ai cherché à 
identifier les informations environnementales qui permettent à l’insecte de localiser sa 
ressource. Le transfert de ces connaissances vers le développement de pièges est alors 
possible directement.  
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Dans un premier temps, j’ai caractérisé la niche thermique de l’insecte et son influence 
dans l’invasion (chapitre 1). J’ai voulu particulièrement examiné si « l’hypothèse de la niche 
vide » se vérifie chez cette espèce au niveau thermique. J’ai étudié cet aspect sous deux 
approches différentes. La première approche relève de l’écophysiologie. J’ai étudié les 
mécanismes de résistance au froid, permettant à cette espèce d’envahir des latitudes froides 
(article 1). J’ai testé la résistance à des températures négatives et comment la balance liée au 
stress oxydatif pourrait être responsable de cette résistance au froid. Dans la deuxième 
approche, j’ai testé directement l’« hypothèse de la niche écologique vide » sur les axes 
température et rythme circadien endogène. Mon hypothèse était que si une niche vide de 
compétiteurs existait à un certain moment de la journée, à une certaine température alors 
D. suzukii occuperait cet espace vide, facilitant son établissement. Au travers d’un suivi 
individuel en temps réel en laboratoire, j’ai comparé le rythme d’activité locomoteur de 
D. suzukii avec celui du compétiteur, D. melanogaster, espèce résidente de l’aire envahie, à 
plusieurs températures (article 2).  

Dans un second temps, je me suis intéressé à la ressource trophique de l’espèce et à 
son implication dans le compromis évolutif entre le temps consacré à la recherche de site de 
ponte et le temps consacré à la recherche de site d’alimentation (chapitre 2). D. suzukii 
pondant préférentiellement ses œufs dans des fruits sains, je me suis demandé si la femelle 
adulte est capable de se nourrir sur son site de ponte et si elle y trouve les nutriments 
nécessaires à la fois à sa survie et à la maturation de ses œufs (article 3).  

Dans un troisième temps, j’ai fait un bref état des lieux des connaissances sur les 
indices environnementaux utilisés par D. melanogaster et D. suzukii dans la localisation des 
sites de pontes ou d’alimentation. Puis, j’ai identifié, par des tests de choix en laboratoire, 
quels sont les informations chimiques responsables de l’attractivité des sites de ponte ou 
d’alimentation chez D. suzukii. Cette étape a nécessité de nombreux essais pour mettre au 
point un protocole d’olfactométrie efficace et fiable. Les indices chimiques utilisés ont été 
fournis par Bayer. Pour des raisons de confidentialité, la nature des composés chimique 
m’était inconnue. Cette étude des indices chimiques attractifs chez D. suzukii a été complétée 
par l’étude des indices visuels utilisés par cette espèce dans la localisation des sites de ponte. 
Tous ces tests font partie de la mise au point d’un attractif pour développer le piégeage massif 
contre cet insecte. 

Enfin, la dernière partie de cette thèse sera dédiée à une discussion des éléments que 
mes travaux ont pu apporter pour la compréhension de l’invasion, des pistes concernant les 
prochaines études de l’écologie de la nutrition et une discussion sur la faisabilité de la lutte 
par piégeage massif. En annexe, deux articles dans lesquels j’ai pu collaborer sont présentés. 
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II.2. Drosophila suzukii, un modèle biologique 
pour étudier l’invasion 

L’objectif de cette partie est de présenter le modèle biologique que j’ai utilisé, qui est à 
la fois un bon modèle pour répondre aux questions de la biologie de l’invasion et un ravageur 
responsable de nombreux dégâts. Dans le cadre de ma thèse et du partenariat avec Bayer 
CropScience, nous avons choisi d’étudier une espèce ravageuse de cultures fruitières dont 
l’invasion a été très rapide : Drosophila suzukii (Matsumura, 1931) (Diptera: Drosophilidae), 
la « drosophile à ailes tachetées » en français ou « Spotted Wing Drosophila » en anglais. Les 
avantages de l’utilisation de cette espèce sont multiples : 1) Originaire d’Asie, l’expansion 
récente de cette espèce est un exemple d’invasion réussie, puisqu’elle s’étend maintenant sur 
plus de 4 continents différents (Europe, Amérique du Nord et du Sud, Océan Indien. 2) C’est 
une espèce ravageuse des cultures de petits fruits (notamment fraises, framboises et cerises en 
France) qui a donc un fort impact économique (Goodhue, Bolda, Farnsworth, Williams et 
Zalom, 2011; Walsh et al., 2010). Il en résulte une demande très forte des producteurs auprès 
de Bayer CropScience pour mettre au point des solutions de lutte efficace. 3) La biologie de 
cet insecte est mal connue, même dans son aire d’origine où cette espèce et ses conséquences 
sont plutôt anecdotiques mais de nombreuses connaissances se sont accumulées sur la 
biologie de l’espèce modèle Drosophila melanogaster, une espèce phylogénétiquement 
proche. Ainsi, D. suzukii est un modèle biologique facile à élever et à manipuler en 
laboratoire et pour lequel de nombreuses approches expérimentales sont transposables depuis 
D. melanogaster. 

II.2.1. Historique de son invasion 

Deux revues, Cini et al. (2012), et Asplen et al. (2015) (Annexe 1) permettent de faire 
un bilan précis sur l’invasion de D. suzukii. Cette espèce a été décrite au Japon en 1931 mais 
elle est vraisemblablement originaire du continent asiatique et non de l’île nippone. Cette 
première description correspond d’ailleurs surement à la période où elle a envahi le Japon 
(Kanzawa, 1939). D. suzukii a été signalée dans de nombreux pays asiatiques dans les zones 
de climat tempéré allant de l’Inde à l’Asie du Sud-Est à la Sibérie orientale. Elle a été décrite 
au Nord de l’Inde (Parshad et Duggal, 1965), au Pakistan (Amin Ud Din, Mazhar, Haque et 
Ahmed, 2005), en Birmanie (Toda, 1991), en Thaïlande (Okada, 1976; Toda, 1991), en Chine 
(Peng, 1937), à Taiwan (F. Lin, Tseng et Lee, 1977), en Corée (Chung, 1955), et en Russie en 
Sibérie orientale près de Vladivostok (Sidorenko, 1992).  
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D. suzukii a ensuite été détectée à Hawaï en 1980 et pour la première fois en Europe et 
aux Etats-Unis en 2008 (Calabria, Máca, Bächli, Serra et Pascual, 2010; Cini et al., 2012; 
Hauser, 2011). Ces détections étant situées proches de ports, cela suggère une arrivée 
probable par l’intermédiaire de fruits infestés venant d’Asie. Les routes d’invasion sont loin 
d’être identifiées mais elles sont en cours d’étude dans le cadre de la thèse d’Antoine 
Fraimout (MNHN). Sur chacun des continents où il a été introduit, l’insecte a ensuite envahi 
rapidement son aire climatique potentielle (des milliers de kilomètres en 6 ans). L’évolution 
de son invasion sur chacun des continents est présentée en Fig. 16 (plus de détails pour 
l’Europe dans Cini et al. (2012) et Asplen et al. (2015) et pour le continent nord-américain 
dans Burrack et al. (2012)). La détection de l’insecte était moins fiable entre 2008 et 2010 
puisqu’il n’était pas activement recherché. Mais, par la suite, la détection est devenue plus 
fiable car les campagnes de piégeage étaient déjà mises en place au moins un an avant la 
première capture. 

 

Fig. 16. Carte des Etats-Unis et de l’Europe permettant de suivre année par 
année l’invasion de D. suzukii, de l’année d’introduction en 2008 à 2014 (mise à jour en 
2016). Source : (Asplen et al., 2015; Burrack et al., 2012; CERIS, 2016; Cini et al., 2012; 
EPPO, 2016; Hauser, 2011) 

 

En Europe, D. suzukii est remarquée pour la première fois en 2008 à Rasquera en 
Catalogne (Calabria et al., 2010) et en 2008 à Pise en Toscane (Cini et al., 2012). Un modèle 
de dispersion appliqué à cet insecte prédit que l’introduction de l’insecte aurait eu lieu en 
France, vers Avignon avant 2009 (Cini et al., 2014). Ce constat est aussi soutenu par le fait 
que la pression de propagule (si elle est mesurée par le volume d’importation de fruits hôtes 
de D. suzukii) est au moins 4 fois plus élevée en France qu’en Italie. La plupart des sources 
concernant la détection de l’insecte dans les zones envahies décrites ci-dessous sont 
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disponibles dans les synthèse de Cini et al. (2012), Asplen et al. (2015) et Burrack et al. 
(2012). Par soucis de lisibilité, je ne rappellerai donc pas les sources qui sont incluses dans 
ces travaux. Après l’introduction, l’insecte est retrouvé : 1°) en 2009 dans le nord de 
l’Espagne, le nord de l’Italie et le sud de la France ; 2°) en 2010 en France en Corse et à Lyon 
(Withers et Allemand, 2012), en Suisse, en Slovénie, en Croatie ; 3°) en 2011, dans le nord de 
la France, en Belgique, dans le sud de l’Allemagne, en Autriche, dans le sud de l’Italie ; 4°) 
en 2012, aux Pays-Bas, dans le nord de l’Allemagne, en Grande-Bretagne, en Hongrie, au 
Portugal et en Sicile ; 5°) en 2013, en Bosnie-Herzégovine, au Monténégro, en Roumanie et 
en Grèce ; 6°) en 2014, en Suède, au Danemark, en Pologne, en République Tchèque, en 
Slovaquie, en Serbie, en Bulgarie, en Crête et en Turquie (Orhan, Aslantas, Önder et Tozlu, 
2016).  

En Amérique du Nord, D. suzukii est repérée pour la première fois en 2008 près de 
Santa Cruz en Californie (Hauser, 2011). L’insecte est ensuite capturé : 1°) en 2009, dans tous 
les Etats américains de la côte Ouest (Oregon et Washington), en Floride et en Colombie 
britannique au Canada ; 2°) en 2010, en Utah, en Louisiane, en Caroline du Nord et du Sud, 
dans le Wisconsin et le Michigan aux Etats-Unis et en Alberta, dans le Manitoba, l’Ontario et 
le Québec au Canada ; 3°) en 2011, au Montana, en Virginie, en Virginie occidentale, en 
Pennsylvanie, au New-Jersey, au Maryland, dans l’Ohio, dans l’état de New-York, dans le 
New Hampshire, dans le Connecticut, à Rhodes Island, dans le Maine, dans le Vermont, au 
Tennessee, en Géorgie, en Alabama et au Mississippi aux Etats-Unis et au Mexique ; 4°) en 
2012, dans l’Idaho, l’Illinois, l’Iowa, le Kentucky, le Minnesota, en Indiana, dans l’Arkansas, 
le Texas, le Colorado et en Arizona ; 5°) en 2013, au Nebraska, au Kansas, au Missouri, en 
Oklahoma, au Wyoming, dans le Dakota du Nord et du Sud, au Nouveau Mexique.  

Depuis 2013, D. suzukii s’est répandu sur d’autres continents. Elle a été repérée en 
2013 dans le sud du Brésil (Deprá, Poppe, Schmitz, De Toni et Valente, 2014) et en 2014 à 
Sao Paulo (Vilela et Mori, 2014). Et, surement par le biais de la France métropolitaine, elle a 
été retrouvée à l’Île de la Réunion en 2013 (EPPO, 2016). 

 

II.2.2. Cycle de vie de Drosophila suzukii 

D. suzukii est un insecte de l’ordre des Diptères, donc holométabole, avec quatre 
stades de développement (; Tochen et al. 2014) : l’œuf (environ 24 h ; durée pour une 
température de 22°C), la larve (3 stades larvaires, ~8 jours), la pupe (~6 jours) et l’adulte. 
Lors du stage de Licence 3ème année de Sébastien Boinot que j’ai co-encadré, nous avons 
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étudié le développement de D. suzukii à plusieurs températures, nous avons obtenu des 
résultats proches de ceux de Tochen et al. (2014), avec un temps de développement de la 
larve à l’adulte de 16 jours environs à 20°C. Au vu des températures favorables à son 
développement (de 6°C à 30°C, revue d'Asplen et al. (2015)), cet insecte est capable de faire 
de nombreuses générations par an, certains parlant de 10 (Mitsui, Beppu et Kimura, 2010), 
d’autres de 15 générations (Walsh et al., 2010). Il a tendance à ne plus être visible dans les 
pièges de monitoring lors des faibles températures hivernales ou lorsque les températures 
estivales sont élevées (observations du CTIFL). Plus d’informations concernant sa niche 
thermique sont développées dans une partie consacrée (voir ci-dessous). 

Le dimorphisme sexuel est marqué chez cette espèce : les femelles sont un peu plus 
grosses que les mâles et les mâles possèdent des tâches noires sur les ailes (Fig. 17a et b). Les 
femelles enfoncent leurs œufs sous la surface de la tégument du fruit sain, contrairement à de 
nombreuses espèces de drosophiles, grâce à un ovipositeur sclérotinisé rigide en dents de scie 
(Fig. 17c ; Atallah, Teixeira, Salazar, Zaragoza et Kopp, 2014) . Pour une meilleure 
respiration, les œufs possèdent des canaux respiratoires (« aéropiles ») plus longs que chez 
D. melanogaster, déposant ses fruits à la surface du substrat de ponte. A chaque acte de ponte, 
la femelle ne dépose qu’un seul œuf et tend à ne pondre qu’un seul œuf par fruit (Mitsui, 
Takahashi et Kimura, 2006). Les descendants se développent dans des fruits en cours de 
maturité avec un meilleur développement lorsque le fruit se rapproche de la pleine maturité 
(Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011). 

De la même manière que D. melanogaster, D. suzukii n’entre certainement pas en 
diapause pour passer l’hiver mais plutôt en quiescence reproductive en tant qu’adulte 
acclimaté (Dalton et al., 2011; Izquierdo, 1991; R. Jakobs, Gariepy et Sinclair, 2015; Shearer, 
West, Walton, Brown et Chiu, 2016; Stephens, Asplen, Hutchison et Venette, 2015). Elle 
survit probablement dans des environnements tamponnés encore non identifiés, tels que le sol 
ou dans des cavités proches de bâtiments (Kanzawa, 1939; Rossi-Stacconi et al., 2016; Walsh 
et al., 2010). La femelle, à la sortie de l’hiver semble capable de pondre des œufs viables sans 
nouvel accouplement avec un mâle (Ryan, Emiljanowicz, Wilkinson, Kornya et Newman, 
2016). Plus de détails sur ces aspects se trouvent dans le chapitre 1. 

Comparée à D. melanogaster, D. suzukii n’est pas très féconde. Les données sont 
disparates selon les lignées et les substrats utilisés (en nombre d’œufs par jour) : 1 à 3 sur 
fruits inconnus (Kanzawa, 1939), 7 sur myrtille et 13 sur cerise (Tochen et al., 2014), 10 à 13 
sur myrtille (Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011), 1 à 8 sur myrtille (Kinjo, Kunimi, Ban et 
Nakai, 2013), 6 sur milieu artificiel de drosophile (Emiljanowicz, Ryan, Langille et Newman, 
2014) ou 23 sur jus de raisin gélosé (Kinjo, Kunimi et Nakai, 2014). Au cours de sa vie, et en 
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conditions de laboratoire, une femelle pourrait pondre jusqu’à 141 (Tochen et al., 2014), 310 
(Chabert, Allemand, Poyet, Ris et Gibert, 2013), 380 (Kanzawa, 1939) ou 636 œufs 
(Emiljanowicz et al., 2014). 

 

Fig. 17. Photographies d’adultes mâle (a) et femelle (b) de Drosophila suzukii. En 
c), une photographie en microscope à balayage électronique de l’ovipositeur sclérotinisé 
de la femelle (Hauser, 2011). 

Les données concernant la répartition à l’échelle du paysage de D. suzukii ne sont pas 
exhaustives (Klick, Yang, Walton, et al., 2015) mais laissent penser que cela dépend de la 
saison, avec une forte présence dans les forêts lorsque les températures diminuent (Mitsui et 
al., 2010; Pelton et al., 2016).  

La reconnaissance morphologique de D. suzukii est facile en Europe où elle est la 
seule espèce de drosophile dont les mâles ont des tâches au bout des ailes et dont les femelles 
ont un ovipositeur sclérotinisé. Cependant, en Asie, D. suzukii possède de nombreuses 
espèces sœurs avec des caractéristiques morphologiques similaires, telles que D. biarmipes, 
D. pulchrella et D. subpulchrella. La reconnaissance morphologique peut alors être réalisée 
grâce aux peignes situés sur les deux pattes antérieures du mâle et/ou aux pièces génitales 
(Hauser, 2011; Takamori, Watabe, Fuyama, Zhang et Aotsuka, 2006).  

Au niveau phylogénétique, D. suzukii fait partie du groupe melanogaster et du sous-
groupe suzukii, un sous-groupe assez proche de D. melanogaster (Fig. 18). Cependant, la 
place de D. suzukii par rapport à ses espèces sœurs n’est pas encore très claire. Plusieurs 
études suggèrent que D. biarmipes est plus proche de D. suzukii que D. pulchrella (Kopp et 
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True, 2002; Yang, Hou, Qian, Kang et Zeng, 2012), tandis que d’autres considèrent que 
D. pulchrella est plus proche de D. suzukii que D. biarmipes (la situation en Fig. 18 ; 
Prud’homme et al. 2006; van der Linde and Houle 2008). Cette dernière alternative pourrait 
être confirmée par la proximité morphologique des ovipositeurs de D. suzukii et D. pulchrella 
(Atallah et al., 2014). 

 

 

Fig. 18. Phylogénie d’une partie du sous-groupe melanogaster qui permet de 
replacer où se situe D. suzukii par rapport à D. melanogaster et les espèces sœurs du 
sous-groupe suzukii. Adapté de van der Linde and Houle (2008). 

 

II.2.3. Impacts écologiques et économiques 

L’essentiel des impacts dus à D. suzukii sont économiques du fait de son statut de 
ravageur et c’est pour cela que D. suzukii suscite autant d’intérêt scientifique alors que 
l’invasion n’a commencé qu’en 2008 (Jana C Lee, Bruck, Dreves, et al., 2011). Du fait de son 
ovipositeur sclérotinisé (Atallah et al., 2014), D. suzukii pond dans les fruits en cours de 
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maturité, dans de nombreux fruits cultivés et avant récolte (Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 
2011). Plusieurs travaux ont évalué la susceptibilité des variétés de fruits cultivés à cet 
insecte, sur cerise, fraise, framboise, mûre, myrtille (Burrack, Fernandez, Spivey et Kraus, 
2013; Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011), et sur raisin (Ioriatti et al., 2015). Ainsi, dans 
leur étude, Bellamy et al. (2013) se sont efforcés d’évaluer de manière quantitative quels 
fruits sont les plus vulnérables parmi les principaux hôtes cultivés de l’insecte. A partir de 9 
critères (autour de la ponte, du développement et de la préférence olfactive), ils ont établis le 
classement de susceptibilité suivant : 1°) framboise, 2°) fraise, 3°) mûre, 4°) cerise, 5°) pêche, 
6°) myrtille, 7°) raisin. Il existe cependant quelques fruits qui sont peu attaqués tel que la 
canneberge (Steffan et al., 2013). D. suzukii est source de dégâts pour d’autres productions, de 
manière plus anecdotique, telles que la prune, la pêche, l’abricot, le kiwaï et la figue.  

Les pertes économiques liées à D. suzukii peuvent être considérables et atteindre 100% 
de la récolte. Une évaluation du coût dans les Etats américains de Californie, d’Oregon et de 
Washington fait ressortir que 511 millions de dollars seraient perdus chaque année en 
considérant 20% de perte dans les productions de fraise, framboise, cerise, mûre et myrtille 
(Walsh et al., 2010). Aucune évaluation n’est faite en Europe mais les dégâts sont très 
importants puisque D. suzukii est devenu le problème prioritaire des arboriculteurs de petits 
fruits. En France, ce sont les productions de fraise, de framboise et de cerise qui sont les plus 
menacées. La lutte intégrée semble nécessaire mais demeure difficile à mettre en œuvre 
(Beers, Van Steenwyk, Shearer, Coates et Grant, 2011; Diepenbrock, Rosensteel, Hardin, Sial 
et Burrack, 2016), notamment parce qu’il n’existe pas d’insecticide d’une efficacité totale 
(Bruck et al., 2011; Cowles et al., 2015; Erland, Rheault et Mahmoud, 2015; Timmeren et 
Isaacs, 2013) et que l’on s’attend à observer l’apparition de résistance, comme chez 
D. melanogaster (Daborn et al., 2007; Menozzi, Shi, Lougarre, Tang et Fournier, 2004; 
Wilson, 1988). La plus grosse difficulté est de réussir à protéger la culture lors de la période 
sans traitement 7 jours avant récolte et de détecter les fruits attaqués à la récolte. Il existe, en 
effet, de nombreuses difficultés liées à la commercialisation de fruits infestés. 

Au niveau écologique, les impacts n’ont pas été étudiés directement mais quelques 
hypothèses relatives à l’impact sur l’écosystème peuvent être émises. Comme D. suzukii pond 
souvent dans des fruits avant maturité, il est possible que les plantes attaquées ne puissent pas 
achever correctement la maturation de leurs fruits et donc perdre en fécondité (Jana C Lee, 
Bruck, Curry, et al., 2011; Poyet et al., 2014). D. suzukii n’a pas beaucoup de compétiteurs 
dans les fruits mûrs ou en cours de maturité mais on peut imaginer qu’elle diminue la 
disponibilité de la ressource pour quelques compétiteurs (comme la mouche Rhagoletis cerasi 
sur cerise ou Anthonomus rectirostris sur les fruits à noyau).  
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II.2.4. Niche thermique 

Une synthèse des diverses données concernant la survie de D. suzukii en fonction de la 
température a récemment été faite (Asplen et al., 2015), en annexe 1 de ce manuscrit de thèse. 
Dans cet article, le taux de mortalité enregistré entre 10°C et 20°C est faible (Fig. 8c annexe 
1). Dalton et al. (2011) soutient qu’en dessous de 10°C la survie des individus n’est pas 
durable. La LT50 froide (limite de température où 50% des individus meurt quand ils sont 
exposés 24 h à cette température) et la LT50 chaude sont respectivement de -1,6 et 32,6°C 
pour les femelles et de -0,1 et 32,6°C pour les mâles (Kimura, 2004). Les adultes survivent 
mieux que les pupes au froid (Dalton et al., 2011; Kanzawa, 1939). Le passage de l’hiver se 
fait très probablement au stade adulte, et probablement surtout pour les femelles qui résistent 
mieux, si on se réfère à ce que l’on connait sur D. melanogaster (Izquierdo, 1991). Une 
acclimatation des individus femelles durant l’automne, avec la diminution de température et 
de photopériode a été constatée dans plusieurs études en laboratoire (R. Jakobs et al., 2015; 
Shearer et al., 2016; Stephens et al., 2015) ou de terrain (Mitsui et al., 2010; Shearer et al., 
2016), avec une meilleure survie aux températures froides et une diapause ovarienne. Shearer 
et al. (2016) et Stephens et al. (2015) décrivent l’existence de formes d’été et de formes 
d’hiver (plus foncée et plus résistante au froid), apparues par plasticité développementale 
acclimatation. Les individus acclimatés peuvent survivre jusqu’ à 150 jours à 1°C mais 
aucune donnée pour les individus acclimatés n’est disponible à des températures en dessous 
de 0°C. Des populations de D. suzukii survivent dans des zones où les températures hivernales 
sont négatives (telle que l’île d’Hokkaido au Japon, en Sibérie orientale, au Canada ou en 
Suède), indiquant que les individus survivent probablement dans des environnements 
tamponnés et plus chaud (dans le sol ou à proximité de bâtiments). L’activité de l’adulte de 
D. suzukii semble réduite en dessous de 5°C et au-dessus de 30°C (Kanzawa, 1939). 

Les connaissances concernant l’influence de la température sur le développement de 
D. suzukii ont aussi été synthétisées dans la revue de Asplen et al. (2015; Fig. 4). Selon ce 
modèle, le développement de D. suzukii est possible à partir d’une température de 5,98°C et 
jusqu’à 31,5°C (données stage Sébastien Boinot, Emiljanowicz et al. 2014; Tochen et al. 
2014; Kinjo et al. 2014; Asplen et al. 2015; Ryan et al. 2016). Le nombre de jours nécessaire 
au développement de l’insecte est représenté en Fig. 19, allant de 80 jours à 10°C à environ 
10 jours à 30°C (données stage Sébastien Boinot ; Asplen et al. 2015). 
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Fig. 19. Temps de développement (en nombre de jours, ligne pointillée) et taux de 
développement (ligne pleine) en fonction de la température pour D. suzukii. Synthèse des 
connaissances dans Asplen et al. (2015). 

 

L’influence de la température sur la ponte a été étudiée plusieurs fois (Chabert et al., 
2013; Emiljanowicz et al., 2014; Kinjo et al., 2014; Tochen et al., 2014). L’étude la plus 
complète est celle de Tochen et al. (2014) où 5 températures ont été étudiées sur cerise ou 
myrtille. Sur myrtille, les femelles sont globalement capables de pondre (en œufs par jour) 
6,6±2,1 à 14°C, 17±2,1 à 18°C, 19,8±7,9 à 22°C, 12,1±4,9 à 26°C, 7,3±0,8 à 28°C. Lorsque 
les femelles maintenues à 25°C sont exposées à des températures fortes une partie de la 
journée (31°C pendant 12 h ou 33°C pendant 8 h), le nombre d’œufs pondus diminue de ~25 à 
7-10 œufs par jour respectivement (Kinjo et al., 2014). De la même manière, le taux 
d’éclosion des œufs est affecté lorsque l’on expose à des températures élevées, de 80% (à 
25°C) à environ 20% (31°C pendant 12 h ou 33°C pendant 8 h). La température au moment 
de l’accouplement (testée à 25°C, 28°C et 31°C) diminue le nombre d’œufs pondus et le taux 
d’éclosion des œufs (Kinjo et al., 2014). 

 

II.2.5. Relâchement de la pression en ennemis naturels 

Dans l’aire d’origine, D. suzukii est probablement soumise à une régulation par ses 
ennemis naturels, mais cela n’est pas encore bien décrit en dehors des ennemis spécialistes de 
drosophiles, les parasitoïdes. En échantillonnant des fruits et en posant des pièges à insecte au 
Japon, les espèces de parasitoïdes Asobara japonica, Leptopilina japonica et Ganaspis 
xanthopoda ont été décrites comme étant à l’origine d’un fort parasitisme contre D. suzukii 
(Kasuya, Mitsui, Ideo, Watada et Kimura, 2013; Kimura et Novković, 2015; Mitsui et 
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Kimura, 2010; Mitsui, Van Achterberg, Nordlander et Kimura, 2007), tandis que Asobara 
tabida et d’autres espèces d’Asobara étaient décrites comme ayant un taux plus faible (Mitsui 
et al., 2007; Nomano, Mitsui et Kimura, 2014). Il y a plusieurs cas où l’étude de ces 
communautés a mis en évidence des populations différentiées, voire de nouvelles espèces. 
Kasuya et al. (2013) trouvent en milieu naturel au Japon un fort parasitisme de D. suzukii par 
G. xanthopoda et prouvent en laboratoire que c’est en fait une population de G. xanthopoda 
particulière qui est responsable de ce taux élevé. Cette population pourrait même être en fait 
une espèce différente de la population de G. xanthopoda se développant sur D. lutescens. 
Nomano et al. (2014) ont identifié qu’une nouvelle espèce encore non décrite d’Asobara, 
appelé Asobara sp. TK1, parasite efficacement D. suzukii. De la même manière, en Chine et 
en Corée, des échantillons de terrain ont tout récemment montré l’existence de sept espèces 
d’Asobara (identification morphologique et marqueur COI) sur D. suzukii : A. japonica, A. 
leveri et cinq autres espèces non décrites d’Asobara. Un autre échantillonnage a mis en 
évidence une nouvelle espèce Ganaspis brasiliensis, qui n’avait pas été décrite sur D. suzukii 
jusqu’à maintenant (Daane et al., 2016). 

Dans les aires envahies, en Europe et aux Etats-Unis, les travaux sur les ennemis 
naturels sont issus de deux types d’approches : les approches de terrain qui étudient la 
présence d’ennemis naturels attaquant D. suzukii (principalement des parasitoïdes) et les 
approches de laboratoire ou de conditions semi-naturelles testant les éventuels effets de 
prédateurs ou de parasites sur la survie des individus de D. suzukii. Globalement, la pression 
en ennemis naturels est faible dans les aires envahies. Lorsque l’on considère les infestations 
de terrain, la plupart du temps, il n’y a que 2 espèces de parasitoïdes qui émergent : les 
parasitoïdes de pupes (plutôt généralistes) Pachycrepoideus vindemmiae et Trichopria cf. 
drosophilae (Cancino et al., 2015; Carrillo, Vélez, Sánchez, César et Bernal, 2015; Stacconi 
et al., 2013; Wang, Kaçar, Biondi et Daane, 2016). Il y a cependant un cas où un nouveau 
parasitoïde a été identifié, Spalangia simplex au Mexique en 2015 (Cancino et al., 2015). Les 
infestations par P. vindemmiae et T. cf. drosophilae présentent des niveaux intermédiaires 
(taux parasitaire d’environ 57% et 38-76% respectivement ; Chabert, Allemand, Poyet, Eslin 
et Gibert, 2012; Gabarra, Riudavets, Rodríguez, Pujade-Villar et Arnó, 2015; Kacsoh et 
Schlenke, 2012; Rossi Stacconi et al., 2015; Wang et al., 2016). Ces taux sont insuffisants 
pour permettre une régulation de la population de D. suzukii dans des conditions semi-
naturelles (voir travaux du CTIFL sur T. cf. drosophilae, CTIFL, 2013). En laboratoire, il a 
été prouvé que les populations invasives de D. suzukii étaient résistantes à quasiment tous les 
parasitoïdes larvaires présents en Europe et aux Etats-Unis : Chabert et al. (2012) et Kacsoh et 
Schlenke (2012) ont montré que D. suzukii résiste aux parasitoïdes de drosophiles Leptopilina 
heterotoma (confirmé par Rossi Stacconi et al. 2015), Leptopilina boulardi, Leptopilina 
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victoriae, Asobara tabida, et Aphaerata sp. Cette résistance est due à une charge hémocytaire 
très importante de D. suzukii comparée à D. melanogaster (Kacsoh et Schlenke, 2012; Poyet 
et al., 2013). Cependant, il existe quelques cas de parasitoïdes locaux, tels que des Ganaspis 
sp. venant de Floride et d’Hawaï qui parasitent l’insecte avec succès (taux de succès de 10% 
et 40% respectivement, mais sans aucune mouche émergeant après parasitisme ; Kacsoh et 
Schlenke, 2012). Le fait qu’une population d’Hawaï soit capable de parasiter D. suzukii, 
introduite en 1980, laisse penser que la population de Ganaspis sp. s’est adapté à son nouvel 
hôte, et que ce genre de sélection naturelle pourrait apparaître prochainement dans les aires 
envahies. 

Concernant les prédateurs dans l’aire envahie, il y a peu de cas où l’efficacité est 
suffisamment élevée pour espérer un contrôle suffisant de la population de D. suzukii. Les 
punaises prédatrices Orius majusculus, Orius laevigatus, Orius insidiosus et Anthocoris 
nemoralis ont été testées à plusieurs occasions et ne présentent pas une bonne capacité de 
régulation même si elles se nourrissent sur œufs et larves (Cuthbertson, Blackburn et Audsley, 
2014; Gabarra et al., 2015; Woltz, Donahue, Bruck et Lee, 2015) il en est de même pour le 
staphylin Atheta coriaria (Cuthbertson, Blackburn, et al., 2014; Renkema, Telfer, Gariepy et 
Hallett, 2015; Woltz et al., 2015) et l’acarien Hypoaspis miles (Cuthbertson, Blackburn, et al., 
2014). Le cas du perce-oreille des plages Labidura riparia est tout de même intéressant car il 
est capable de se nourrir de larve et de pupes et de tuer 77% des individus (Gabarra et al., 
2015). Les champignons Metarhizium anisopliae, Beauveria bassiana, Paecilomyces 
fumosoroseus et les nematodes Heterorhabditis bacteriophora, Steinernema feltiae, 
S. carpocapsae présentent un faible effet sur D. suzukii (Cuthbertson, Collins, Blackburn, 
Audsley et Bell, 2014; Naranjo-Lazaro et al., 2014; Woltz et al., 2015). Le champignon Isaria 
fumosorosea semble tout de même prometteur, avec des taux de mortalité induits de 57 à 85 
% (Naranjo-Lazaro et al., 2014). Il existe une grande diversité de virus qui ont été décrits sur 
Drosophila sp. (Varaldi, Patot, Nardin et Gandon, 2009; Webster et al., 2015) mais qui 
induisent généralement des taux de mortalité intermédiaires, ce à quoi on s’attend pour 
D. suzukii dans l’aire envahie. 

II.2.6. Polyphagie larvaire et compétition avec la 
communauté drosophile résidente 

D. suzukii présente une très grande diversité d’hôtes de ponte, que ce soit parmi les 
plantes cultivées (présentées dans la partie impact économique) ou parmi les plantes sauvages, 
regroupant plus d’une quinzaine de familles botaniques (pour une liste exhaustive se reporter 
directement sur Kenis et al., 2016; J. C. Lee et al., 2015; Poyet et al., 2015; Tonina, Mori, 
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Giomi et Battisti, 2016). De manière anecdotique, il a été décrit qu’elle pouvait aussi pondre 
et se développer sur des fleurs, comme Styrax japonicus (Mitsui et al., 2010) ou Camellia 
japonica (Nishiharu, 1980). Les larves de D. suzukii sont capables de se développer sur un 
grand nombre de fruits à des degrés variables de maturité. Alors qu’il n’y a pas de ponte, ni de 
développement sur le stade vert du fruit, la larve de D. suzukii est capable de se développer 
sur tous les stades de maturité, avec le meilleur développement lorsque le fruit (framboise, 
fraise, mûre, myrtille, cerise et raisin) est mûr, (Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011). 
Plusieurs travaux se sont intéressés aux critères de susceptibilité des fruits, notamment le 
diamètre du fruit, la dureté de la peau (mesurée par la force de pénétration d’une aiguille 
ronde de 2 mm), le taux de sucre et le pH. Plus le fruit est gros et plus on peut retrouver 
d’œufs pondus et d’adultes émergeants du fruit (Poyet et al., 2015). Le nombre d’œufs pondus 
par les femelles augmentent lorsque la dureté du fruit diminue, que le taux de sucre augmente 
et que l’acidité diminue (Fig. 20 ; Burrack et al., 2013; Ioriatti et al., 2015; Jana C Lee, Bruck, 
Curry, et al., 2011). C’est très probablement la dureté de la peau qui conditionne si D. suzukii 
est capable ou non de percer la peau du fruit avec son ovipositeur (Atallah et al., 2014) et cela 
explique pourquoi certains fruits comme la pomme ou la poire ne sont pas attaqués, malgré le 
fait que, sur ces fruits, D. suzukii est capable de pondre et se développer lorsque la peau est 
endommagée (Kanzawa, 1939; Jana C Lee, Bruck, Dreves, et al., 2011; Walsh et al., 2010).  

Il semble que lorsque le fruit est trop pourrissant, la ponte et le développement sont 
quasi nuls (Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011). Cependant, plusieurs indices laissent 
penser que D. suzukii peut exploiter les fruits pourrissants et se retrouver en compétition sur le 
même substrat avec d’autres espèces de drosophiles. Ainsi, Keesey et al. (2015) ont montré 
que D. suzukii est attirée par les odeurs de fraises pourrissantes, de même que 
D. melanogaster. Plusieurs échantillonnages de terrain retrouvent D. suzukii dans des fruits 
pourrissants en Europe en présence de D. subobscura (Poyet et al., 2014) et au Japon en 
présence principalement de D. lutescens, D. rufa, D. simulans, D. sternopleuralis et en plus 
faible proportion de D. auraria, D. melanogaster, D. immigrans, D. biarmipes, D. oshima, 
D. subpulchrella (Mitsui et al., 2010). Plusieurs de ces espèces sont aussi présentes dans les 
aires envahies et donc probablement une source de compétition sur fruits en décomposition 
pour D. suzukii. 
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Fig. 20. Critères de susceptibilité des fruits attaqués par Drosophila suzukii. a) 
Force de pénétration de la surface du fruit et nombre d’œufs pondus sur 20 g de fruits 
de mûre, myrtille, framboise et fraise dans types d’exposition aux femelles (en situation 
de choix ou de non-choix) (Burrack et al., 2013). b) Analyse en Composante Principale 
sur les données de force de pénétration, de taux de sucre et de taux d’acidité mesurés sur 
différentes variétés de vigne. Les axes représentent les covariables de la force de 
pénétration, du taux de sucre et du taux d’acidité. Les types de points correspondent à la 
proportion de baies ramassées sur le terrain qui étaient infestées par D. suzukii (150 
baies pour chacune des 10 variétés de vignes ; Ioriatti et al. 2015). 
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III.1. Article 1 : « All or nothing: survival, 
reproduction and oxidative balance in 
Spotted Wing Drosophila (Drosophila suzukii) 
in response to cold » 

 

Avant-propos 

En introduction, nous avons vu l’importance de la niche écologique dans les processus 
invasifs. Mieux comprendre les limites de la niche thermique d’une espèce invasive peut 
permettre d’appréhender plus précisément comment se déroule la survie des individus lors des 
extrêmes annuels de température pendant la phase d’établissement et de prédire les limites de 
l’aire d’expansion de l’espèce. Intégrer des approches physiologiques en biologie de 
l’invasion permet d’identifier, chez les espèces invasives, les mécanismes sous-jacents pour 
survivre face à des températures froides. Le stress oxydatif est considéré à l’heure actuelle 
comme un mécanisme majeur qui façonne l’histoire de vie des espèces et les compromis 
évolutifs, tels que le compromis entre longévité et fécondité (Monaghan, Metcalfe et Torres, 
2009). Nous avons réalisé dans ce chapitre une approche d’écophysiologie qui parait 
essentielle pour comprendre l’invasion des espèces. 

La résistance au froid est une caractéristique essentielle à connaitre pour une espèce 
invasive puisqu’elle va conditionner la survie hivernale et la limite de l’aire d’invasion dans 
les plus hautes latitudes. Elle donne aussi des indices sur la manière dont l’espèce hiverne, 
lorsqu’on la retrouve dans des environnements extrêmes où elle n’est pas censée survivre. 
Afin de mieux comprendre l’invasion de l’espèce D. suzukii, il est important d’évaluer dans 
quelle mesure cette espèce résiste au froid et quel est le mécanisme sous-jacent à cette survie. 
D. suzukii a été décrite comme une espèce sensible au froid par plusieurs études dans ses aires 
d’origine (Kimura, 2004) et d’invasion (Dalton et al., 2011; R. Jakobs et al., 2015) et pourtant 
elle survit dans des aires très froides telles que l’île d’Hokkaido au Japon, la Sibérie orientale, 
le Danemark ou la Suède (EPPO, 2016). Nous avons alors étudié la résistance au froid d’une 
population piégée autour de Lyon et identifié si la mortalité au froid chez cette espèce était 
liée au stress oxydatif. Ce travail est issu d’un partenariat avec Nathalie Mondy et Yann 
Voituron, chercheurs en écophysiologie du laboratoire LEHNA et a été réalisé dans le cadre 
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du stage de M2 de Katleen Salort. Il a donné lieu à une publication dans Journal of Insect 
Physiology (tout récemment acceptée le 1er avril 2016).  

Après exposition des individus de D. suzukii à des températures constantes et réalistes 
des latitudes lyonnaises (-4, -2, 0 et 2°C), nous avons mesuré la survie des deux sexes et la 
fécondité des femelles. Chez les survivants à cette exposition, nous avons estimé l’implication 
de la balance oxydative, en mesurant les défenses contre le stress oxydatif et les dégâts 
oxydatifs sur les lipides et les acides nucléiques. 

Les résultats confirment que D. suzukii n’est pas très résistante au froid et au gel, mais 
que la survie et le stress oxydatif sont affectés de manière différente selon le sexe. Les 
femelles sont plus résistantes au froid que les mâles, avec moins de défenses antioxydants, 
plus de dégâts sur les lipides mais moins sur les acides nucléiques. Cependant, malgré cet 
effet du sexe, la balance oxydative ne semble pas jouer un rôle important dans la réponse au 
froid. Par ailleurs, la fécondité des femelles post-exposition est la même que les femelles non-
exposées et est constante quelle que soit la température et le temps d’exposition. Nos résultats 
sont en accord avec le fait que D. suzukii passe l’hiver sous forme de femelles adultes. Ils 
suggèrent que l’invasion de D. suzukii dans des latitudes froides n’est possible que si un autre 
type de mécanisme physiologique se met en place, tel que l’acclimatation des individus par 
plasticité phénotypique et la sélection d’habitat tamponné au niveau climatique. 
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a b s t r a c t

Winter severity and overwintering capacity are key ecological factors in successful invasions, especially
in ectotherms. The integration of physiological approaches into the study of invasion processes is emerg-
ing and promising. Physiological information describes the mechanisms underlying observed survival
and reproductive capacities, and it can be used to predict an organism’s response to environmental per-
turbations such as cold temperatures. We investigated the effects of various cold treatments on life his-
tory and physiological traits of an invasive pest species, Drosophila suzukii, such as survival, fertility and
oxidative balance. This species, a native of temperate Asian areas, is known to survive where cold tem-
peratures are particularly harsh and has been recently introduced into Europe and North America. We
found that cold treatments had a strong impact on adult survival but no effect on female’s fertility.
Although only minor changes were observed after cold treatment on studied physiological traits, a strong
sex-based difference was observed in both survival and physiological markers (antioxidant defences and
oxidative markers). Females exhibited higher survival, reduced oxidative defences, less damage to nucleic
acids, and more damage to lipids. These results suggest that D. suzukii relies on a pathway other than
oxidative balance to resist cold injury. Altogether, our results provide information concerning the mech-
anisms of successful invasion by D. suzukii. These findings may assist in the development of population
models that predict the current and future geographic ranges of this species.

� 2016 Elsevier Ltd. All rights reserved.

1. Introduction

The development of international trade and intercontinental
transportation has accelerated the movement of species, breaking
downbiogeographic barriers that had isolated populations for thou-
sands of years (Mooney and Cleland, 2001; Williamson and Fitter,
1996). Recent global changes promote the expansion of geographic
ranges for a number of species, through effects such as corridor cre-
ation (Resasco et al., 2014) and winter warming (Clements and
Ditommaso, 2011). The economic impact of invasive species may
be considerable (Pimentel et al., 2005). Such species can negatively
impact the functioning of invaded ecosystems (Facon et al., 2006;
Mack et al., 2000; Mooney and Cleland, 2001; Suarez and Tsutsui,
2008). Understanding the distribution and population dynamics of
invasive species is a challenging goal of both fundamental and

applied research. Physiological factors, life histories and environ-
mental factors that determine the fundamental and realized niches
of such species requires elucidation (Kearney and Porter, 2009). The
integration of physiological approaches into invasion studies is
emerging and promising. Physiological data can explain themecha-
nismsunderlying observed survival and reproductive capacities and
can be used to predict the response of organisms to environmental
perturbations (Evans et al., 2015; Fefferman and Romero, 2013).
Among the abiotic factors affecting the physiology of most terres-
trial organisms, temperature is probably the most important.
Temperature has a direct influence on cellular processes and meta-
bolism (Gillooly et al., 2001; Marshall and Sinclair, 2010; Pörtner
et al., 2006) that, in turn, affect individual performance
(Hochachka andSomero, 2002;Hueyet al., 2012). This is particularly
true for ectotherms,which representmore than90%of the terrestrial
invasive animal species in Europe (DAISIE, 2015).

Winter conditions have been known to be explicative factors in
species distribution and dynamics (Crozier, 2003). One example is
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the southern green stinkbug Nezara viridula, which originates from
sub-tropical areas. Since the 1960s, the range of this species has
been expanding northward in temperate regions of Japan and Eur-
ope. This is probably due to reduced mortality resulting from
milder winters (Tougou et al., 2009; Yukawa et al., 2009). Low tem-
peratures impose a number of physiological challenges, depending
on the strategy of animals to face freezing. Different physiological
mechanisms are known to be involved in cold injury; these include
loss of membrane fluidity (Lee et al., 2006; Overgaard et al., 2008;
Shreve et al., 2007), loss of ion homeostasis (Kostál et al., 2004;
Koštál et al., 2007; MacMillan et al., 2015a), the induction of cell
death pathways (Yi et al., 2007) and the production of reactive oxy-
gen species (ROS) (Gao et al., 2013; Joanisse and Storey, 1996;
Lalouette et al., 2011; Rojas and Leopold, 1996). Cold can decrease
mitochondrial membrane fluidity, which may lead to an increase in
the production of ROS (Hazel, 1995). Ice can form in tissues and
disturb the oxidative balance by changing the partial pressure of
oxygen (Hermes-Lima and Storey, 1993). At physiological concen-
trations, ROS play a major role in immune systems and are
involved in cell signalling pathways. However, the effects of ROS
are dose dependent. An unbalanced concentration of ROS induces
oxidative stress when the concentration overloads the detoxifying
machinery. When antioxidants and repair mechanisms are over-
loaded, cellular components such as proteins, lipids and DNA are
damaged (see reviews by Halliwell and Gutteridge (2007),
Dowling and Simmons (2009) and Selman et al. (2012)).

Drosophila suzukii (Matsumura 1931) (Diptera: Drosophilidae)
is native to Southeast Asia and was originally described in Japan
in 1916 (Kanzawa, 1939). This invasive species was observed for
the first time outside Asia in California (Hauser, 2011) Spain and
Italy (Calabria et al., 2010) in 2008. The species then quickly spread
throughout North America and Europe (Asplen et al., 2015; Cini
et al., 2012). In contrast to the vast majority of Drosophila species,
D. suzukii is able to lay eggs on healthy, ripening fruits that are still
attached to the plant using its serrated ovipositor. Damage is
caused by larvae feeding on the pulp inside fruits and berries. D.
suzukii also facilitates secondary fungal and bacterial infections
that contribute to fruit deterioration. It is thus a pest which
deserves attention. The economic impact on berries and stone
fruits may reach $500 million in US dollars in annual losses in
the production areas of the western United States (Goodhue
et al., 2011). Because of this remarkable invasive success and its
economic effects, the biology of D. suzukii has been increasingly
studied over the past few years. However, little information is
available concerning the overwintering capacities of D. suzukii
adults in invaded areas. This species is more tolerant to cold as
an adult than at the pupal stage (Kimura, 2004) and has recently
been classified as chill-susceptible (Jakobs et al., 2015; Stephens
et al., 2015). Previous studies have been mostly descriptive and
restricted to survival or chill coma recovery time. Therefore, the
underlying physiological mechanisms remain unexplored.

The aim of this study was to examine the effects of low temper-
ature on ecological parameters, such as survival, fertility and phys-
iological parameters such as oxidative balance in D. suzukii. The
oxidative stress has been recently described as mediators of life
history traits variations (Monaghan et al., 2009). Positive correla-
tions between reproductive effort and oxidative stress were
observed in several taxa, including insects (see Alonso-Alvarez
et al., 2004; Bergeron et al., 2011; Rojas and Leopold, 1996;
Wiersma et al., 2004). We expected that the survival of D. suzukii
would be modulated both by temperature and the duration of
exposure. We predicted that the coldest temperature and the long-
est duration of exposure would have a negative impact on survival
and fertility. We also hypothesized that ROS production would
increase with exposure to cold, resulting in an oxidative challenge
that may in turn trigger a compensatory response. The activation of

the antioxidant system during cold exposure may occur in antici-
pation to the over-generation of ROS. If no energy is allocated to
antioxidant defences, an increase in oxidative damage due to cold
exposure would appear and have a subsequent effect on adult sur-
vival and fertility.

2. Materials and methods

A strain of D. suzukii was generated from approximately 20
mated females collected in Sainte-Foy-lès-Lyon (France; North:
45�44023.900, East: 4�47026.700) in May 2012. Insects were mass
reared at 21 �C and 60% humidity at a 12 h/12 h light/dark pho-
toperiod in climate chambers (SANYO, type MLR-351H; tempera-
ture fluctuation: ±0.3 �C). Insects were fed on artificial diet
composed by 30 g Agar–Agar, 230 g brewer’s yeast (Lynside@nutri
16MKS), 220 g corn flour, 13 g Nipagin: all these compounds
diluted into 2.3 L of water (David and Clavel, 1965).

2.1. Experimental procedure

In Japan and Europe, D. suzukii is apparently known to overwin-
ter as adults below leaf litter (Kanzawa, 1939; P. Gibert, personnal
communication). Therefore, we decided to work on adults only.
Three days after emergence, mated males and females were sepa-
rated after diethyl ether anaesthesia and kept for 48 h in the same
controlled conditions used for rearing. The following temperatures
were used for the cold treatments, typical of winter regional tem-
peratures (MeteoFrance, 2015) in leaf litter: �4 �C, �2 �C, 0 �C and
2 �C. Temperature and humidity were controlled in a 566L PRECI-
SION TM Low Temperature Incubator 815 from THERMO Scientific
(temperature fluctuation: ±0.3 �C). Humidity was maintained
between 42 and 45%. For each temperature treatment, preliminary
experiments (not shown) allowed us to determine four durations
of exposure (Table 1) that generated different mortality rates. A
group of flies not exposed to cold was used as a control. For traits
measurements, the control group was the same age as the first
exposure group at each temperature. For the 2 �C cold treatment,
a second control group was used that was the same age as the
longest exposure group (144 h, 6 days). This was necessary to
ensure that no absolute age effect compromised the results for
physiological traits. For each condition and sex, we placed four
groups of 15 individuals in plastic boxes (9 cm � 6 cm � 5 cm)
containing a slice of artificial diet. In total, 60 individuals were
used for each condition. Due to unexpected survival results at
2 �C, we replicated the exposure at this temperature two times to
elicit potential experimental artefact effect. Since similar trend
has been observed, the datasets have been pooled leading to the
use of 90 (6 groups of 15 individuals) for each condition at 2 �C.
For controls males under 2 �C conditions, only five groups of 15
individuals were used.

2.2. Measured traits

2.2.1. Survival
After cold treatment, the number of living flies was counted

after 3 days maintained in a climatic chamber at 21 �C (the same

Table 1
Duration of exposure for each cold treatment.

Cold treatments Duration of exposure

�4 �C 8 h 12 h 24 h 36 h
�2 �C 12 h 24 h 48 h 72 h
0 �C 24 h 48 h 72 h 96 h
2 �C 48 h 72 h 120 h 144 h
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conditions used for rearing). From preliminary data, we still
observed a slight mortality after 2 days post exposure. Three days
of recovery were thus necessary to well assess the healthiness of
survivors.

2.2.2. Fertility
After 3 days of recovery, surviving females were placed individ-

ually in tubes containing a medium enriched with red fruits (Rasp-
berry 30%, Blackberry 20%, Cherry 20%, Blueberry 15%, Blackcurrant
10%, and Redcurrant 5%). This media was optimized to stimulate
egg laying in D. suzukii females. The media contained the following
components: 10 g agar, 200 g of red fruits, 25 g of yeast, 15 g flour,
50 g sugar and 2 g Nipagin in 15 mL alcohol and 525 mL water.
Each female was accompanied by one male from the control group
of the same generation; females were allowed to lay eggs for
5 days in a climatic chamber at 21 �C. For each temperature treat-
ment, between 11 and 20 couples were isolated. Couples where the
female or the male was found dead were excluded from the data.
After egg laying, tubes were kept in a climatic chamber at 21 �C.
Emerging adults were counted daily between the 13th and 19th
day after the end of egg laying. A final count occurred after 19 days
to ensure that all of the emerging individuals were counted.

2.2.3. Antioxidant defences
Immediately after survival measurements, living adults were

frozen in liquid nitrogen and kept at �80 �C for physiological
analyses.

Antioxidant defences were measured in tissue homogenates
from individual insects randomly collected in each group. All tem-
perature treatments, exposures and sexes were analysed. Insects
were crushed individually via high-speed shaking (1 min at 50 Hz
in a Tissue Lyser); tubes contained stainless steel beads and
150 ll of extraction buffer (100 mM KH2PO4, 1 mM DTT and
2 mM EGTA at pH 7.4). Each tube was centrifuged at 10,000g for
15 min (4 �C). Supernatants were kept at �80 �C.

The total antioxidant capacity was measured using Cayman’s
antioxidant assay kit (709001, Cayman chemical Company, Ann
Arbor, USA). The combined activities of all antioxidant constituents
were measured (this included vitamins, enzymes, glutathione, car-
otenoids and other components). The assay relies on the ability of
antioxidants in the sample to inhibit the oxidation of ABTS�

(2,20-Azino-di-(3-ethylbenzthiazoline sulfonate)) to ABTS�+ by
metmyoglobin. The amount of ABTS�+ produced was detected
spectrophotometrically at 750 nm. The capacity of antioxidants
in the sample to prevent the oxidation of ABTS� is compared with
that of known standard dilutions of Trolox, a water-soluble toco-
pherol analogue. Total protein content was determined in each
sample using the BCA (bicinchoninic acid) method with a bovine
plasma albumin (Pierce BCA assay kit, n� 23225) standard. The
results were expressed as the Trolox-equivalent antioxidant capac-
ity (TEAC) per mg of total protein. For each temperature, sex and
duration of exposure, 4–6 replicates were measured.

2.2.4. Oxidative stress markers
2.2.4.1. Lipid peroxidation (TBARS) levels. Thiobarbituric acid reac-
tive substances (TBARS) are an index of lipid peroxidation and
oxidative stress. Frozen adults were extracted in groups of two.
After the insects were crushed (1 min at 50 Hz in a Tissue Lyser),
tissues were homogenized in a buffer containing 100 mM KH2PO4,
0.05% BSA, 10 mM EDTA, 0.13 mM butylated hydroxytoluene and
0.13 mM deferoxamine (pH 7.4). Samples were centrifuged at
1000g and 4 �C for 10 min, and the supernatants were saved. The
lipid peroxide contents were assessed with a spectrophotometer
at 540 nm. Malondialdehyde (MDA) measurements were used as
an index of thiobarbituric acid-reactive products following the
method described by Ohkawa et al. (1979). For each temperature,

sex and duration of exposure, 3–8 replicates were measured. The
results are thus expressed as nmol MDA per mg fresh weight.

2.2.4.2. 8-Hydroxy-20-deoxyguanosines. The repair processes that
are initiated to correct oxidative damage to DNA and RNA release
multiple oxidized guanine species. An immunoassay (DNA/RNA
oxidative damage EIA Kit, Cayman 589320) was used to detect
the following three oxidized guanine species (8-OH-dG): 8-hydro
xy-20-deoxyguanosine from DNA, 8-hydroxyguanosine from RNA
and 8-hydroxyguanine from either DNA or RNA. Briefly, this assay
is based on the competition between oxidatively damaged guanine
species in the sample and an 8-OH-dG-acetylcholinesterase conju-
gate (tracer) for a limited amount of monoclonal antibody that
binds oxidatively damaged guanine species. The colour of the tra-
cer is developed using Ellman’s reagent, which contains acetylthio-
choline and 5,50-dithio-bis(2-nitrobenzoic acid). These components
are measured at a wavelength of 412 nm using a spectrophotome-
ter (Bio Tek EL 808). DNA and RNA were extracted from one insect
per condition following a standard digestion (75 lg proteinase-K in
200 ll of TNES buffer containing 0.05 M Tris, 0.1 M NaCl, 0.01 M
EDTA and 0.5% SDS) and salt-chloroform purification (adapted
from Nürnberger et al., 2003). Nucleic acid quantity was measured
with a Nanodrop ND-1000 spectrophotometer. The pH in each tube
was adjusted to 5.3 with sodium acetate, and nucleic acids were
digested over 2 h at 37 �C with the nuclease P01 (SIGMA N8630)
at 1 U per 100 lg DNA. The pH was then adjusted to 7.5–8.5 with
Tris, and 1 unit of alkaline phosphatase (SIGMA S-2889) per 100 lg
of DNA was added. After 30 min of incubation at 37 �C followed by
10 min at 95 �C, samples were ready for absorbance measure-
ments. For each temperature, sex and duration of exposure, 3–4
replicates were measured. The results are expressed as pg of
8-OH-dG per 100 ng of DNA and RNA.

2.3. Statistical analyses

Survival data were analysed using logistic regression (General-
ized Linear Model with binomial distribution and logit link) with
‘‘sex”, ‘‘temperature” and ‘‘duration of exposure” as explanatory
variables. The predictions from this model were used to draw
mortality curves. LD50 (exposure at which 50% mortality is
observed) estimates were calculated using logistic regression,
which was performed for each temperature and sex group (see
Fig. S1A–H).

For all of the following analyses, we used ‘‘mortality rate” as
additional explanatory variable. Mortality rates were estimated
for each ‘‘duration of exposure” from the logistic regressions built
on the survival analysis. In this way, we were able to test whether
the selection of survivors at longer exposures had any effect on
observed life history traits. A Generalized Estimating Equations
(GEE) model (with Poisson distribution and a log link) with ‘‘tem-
perature” and ‘‘mortality rate” as explanatory variables was gener-
ated to analyse the data from the fertility experiment, taking in
account ‘‘cold-exposed female groups” as clusters (random factor)
(Bolker et al., 2009; Liang and Zeger, 1986). The GEE model is use-
ful when clusters are small in size. Measurements of antioxidant
defences and oxidative damage to nucleic acids (log transformed
to fit homoscedasticity) were analysed using ANCOVA, with ‘‘sex,”
‘‘temperature” and ‘‘mortality rate” as explanatory variables. The
level of lipid peroxidation was analysed using a Generalized Linear
Model (Gamma distribution with inverse link) with the same
explanatory variables described above. Post hoc comparisons were
performed using Tukey’s test. All statistical analyses were per-
formed using R software (version 3.1.3, R Core Team, 2015, package
survival 2.38-1, package geepack 1.2-0).
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3. Results

3.1. Survival

Highly significant effects on survival were observed for all
variables (sex, temperature and duration of exposure) and their
interactions (Table 2). Mortality increased significantly when the
duration of the treatment was increased and the temperature
decreased. The survival of females was higher than that of males
(Table 3, Fig. 1). The LD50 for females at �4 �C was slightly more
than 24 h. The LD50 measurements for 0 �C and 2 �C were more
than 3 days and more than 5 days, respectively (Table 3). An excep-
tion was noted for males exposed to 2 �C; the LD50 for males at
2 �C was lower than at 0 �C.

3.2. Fertility

The interaction between temperature and mortality rate had a
significant effect on the viable number of offspring (Wald
v2 = 17.5, df = 3, p < 0.001, Fig. 2). But this may only be due to data
from females exposed to �4 �C (Fig. 2a). An increase in viable off-
spring number as the mortality rate increases was observed for
only two durations of exposure (39.8 ± 4.3 (mean ± SE) after 8 h
of cold and 52.2 ± 4.3 after 12 h), with low mortality rate. Temper-
ature (Wald v2 = 4.2, df = 3, p = 0.24) and mortality rate (Wald
v2 = 0.4, df = 1, p = 0.52) did not have significant effects on the
number of offspring. After 5 days of egg laying, the average number
of viable offspring per female was 45.4 ± 1.1 (mean ± SE) adults.

3.3. Antioxidant defences

The interaction between sex and temperature (Fig. 3; F3,132 = 2.7,
p = 0.049) had an effect on total antioxidant capacity. This was
explained by the low level of defences observed inmales after treat-
ment at �4 �C compared with treatments at other temperatures
(Fig. 3). Temperature had a significant effect (F3,132 = 3.6,
p = 0.02); however, no effect was noticed for the observedmortality
at each exposure (F1,124 = 0.7, p = 0.42). For this trait, the main vari-
ability was detected between the sexes (F1,132 = 12.5, p < 0.001). On
average, the level of antioxidant defences was 20% higher in males
compared to females.

3.4. Oxidative stress markers

Sex and cold treatment had significant effects on lipid peroxida-
tion levels (F1,173 = 29.41, p < 0.001 and F3,170 = 10.32, p < 0.001
respectively, see Fig. 4), but their interaction did not have an effect.
Females had, on average, 25% more lipid damage than males; this
was also observed in control groups. Less damage was observed at
warmer temperatures (0 �C and 2 �C); the rates of damage were
lower than those in the control groups. Lipid damages decreased

significantly with mortality rate (F1,168 = 10.38, p = 0.0016, Fig. 5),
from 0.59 to 0.43 in females and from 0.48 to 0.33 in males at
70% mortality. This decrease was accompanied by a decrease of
standard deviation of the distribution of measures, from 0.20 to
0.13.

Temperature did not have a significant effect on the amount of
8-hydroxy-20-deoxyguanosine (F3,28 = 1.4, p = 0.25). A highly sig-
nificant difference was observed between the sexes (F1,28 = 21.8,
p < 0.001; Fig. 6). The interaction between temperature and sex
did not have an effect. Males had significantly more 8-hydroxy-20

-deoxyguanosine (an average gain of 68%). This implies that more
nucleic damage occurred in males than in females. This increase in
damage was not affected by the mortality rate observed because of
cold exposure (F1,28 = 1.2, p = 0.28).

4. Discussion

Among the investigated traits, our results showed that survival
was the most affected trait by cold exposure in D. suzukii. Sex had a
strong effect on all of the investigated traits. Females were more
resistant to cold than males (higher survival was observed with
lower oxidative defences, lower damage to nucleic acid and higher
damage to lipids). Cold exposure had no impact on fertility and
almost no effect on oxidative balance. In other words, this is an
unusual ‘‘all-or-nothing” signal. Whatever the temperature,

Table 2
Logistic regression analysis of mortality in male and female D. suzukii exposed to four
temperature treatments and four exposures per temperature (see Table 1).

d.f. Deviance Residual
d.f.

Residual
deviance

p-value

Null 178 1934.6 8.731e-15 ⁄⁄⁄

Temperature 3 68.55 175 1866.1 <2.2e-16 ⁄⁄⁄

Sex 1 108.34 174 1757.8 <2.2e-16 ⁄⁄⁄

Exposure 1 909.30 173 848.5 <2.2e-16 ⁄⁄⁄

Temperature x Sex 3 133.13 170 715.3 <2.2e-16 ⁄⁄⁄

Temperature x Exposure 3 336.95 167 378.4 <2.2e-16 ⁄⁄⁄

Sex x Exposure 1 8.28 166 370.1 0.004019 ⁄⁄

Indication of significant effect ⁄⁄⁄ p < 0.001, ⁄⁄ p < 0.01.

Table 3
LD50 (duration of exposure at which 50% mortality is observed ±SE) in hours
estimated from logistic regression analysis (see Fig. S1A–H in Supplementary
Material).

Exposure Males Females

�4 �C 14.9 ± 0.8 28.1 ± 0.9
�2 �C 43.3 ± 2.4 59.6 ± 1.9
0 �C 78.9 ± 2.5 77.6 ± 3.4
2 �C 55.3 ± 3.4 126.9 ± 5.3
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Fig. 1. Predicted mortality curves estimated from logistic regression analysis in
males (dashed curves) and females (continuous curves) at four exposure temper-
atures between �4 �C and 2 �C [�4 �C (dark blue), �2 �C (light blue), 0 �C (magenta)
and 2 �C (pink)]. Curves were fit with the survival data from 300 individuals per sex
and per temperature, with the exception of 2 �C condition with the data from 450
individuals per sex. (For interpretation of the references to colour in this figure
legend, the reader is referred to the web version of this article.)
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females that survived the cold were capable of generating same
amount of offspring and exhibited equivalent oxidative balances
as unexposed females. The absence of cold treatment effects on
oxidative stress markers and the antioxidant defences suggests
that either only well protected individuals survive or that oxidative
balance is not involved in the cold response in this species.

At realistic temperatures for European latitudes, mortality
increased when the duration of the cold treatment increased; mor-
tality also increased as the temperature decreased. These results
suggest that D. suzukii is a chill-susceptible species because indi-
viduals died even when exposed to temperatures above freezing.
The protocol used in our experiment was similar to that already
used by Kobey and Montooth (2013) to investigate cold tolerance
in males in four different populations of D. melanogaster. Their
results showed that LD50 measurements in D. melanogaster ranged
from 0 h at �4 �C to less than 40 h at 2 �C. These values are well
below those observed in our experiment, which ranged from
15 h for males at �4 �C to 55 h and 5 days at 2 �C for males and
females, respectively. At 0 �C, our observations were in agreement
with the results of Jakobs et al. (2015); at this temperature, the
LD50 was between 70 and 80 h for a North American population
of D. suzukii. The LD50 for males at 2 �C was lower than that found
at 0 �C; this result was difficult to explain. Nevertheless, D. suzukii
seems to be more cold-tolerant than D. melanogaster. This cold-
tolerance is a characteristic that could partly explain the invasive
success of D. suzukii in Europe and North America. D. suzukii has
spread quickly since 2008, surviving in harsh environments such
as Canada, Denmark, Poland, Scotland and Sweden (Asplen et al.,
2015; EPPO, 2015; Lindhard and Jensen, 2014). This may be due
to various mechanisms that are common to resist cold in Droso-
phila species: hardening (Czajka and Lee, 1990; Jakobs et al.,
2015; Kelty and Lee, 1999), acclimation (Hoffmann and Watson,
1993; Jakobs et al., 2015; Rako and Hoffmann, 2006; Sinclair and
Roberts, 2005; Stephens et al., 2015) or thermotaxis (thermosen-
sory systems to localise temperate microhabitats to avoid
extremes of temperature; Barbagallo and Garrity, 2015; Garrity
et al., 2010; Sayeed and Benzer, 1996).

We found that five days after a cold shock, fertility in D. suzukii
females was not affected by cold treatment. In field, cold exposed
females may thus be capable of generating numbers of offspring
equivalent to that of unexposed females, whatever the cold shock.
Such results could be explained by two different processes: both
the eggs and oogenesis systems were not affected by cold or the
synovigenic capacities of Drosophila species (Mahowald and
Kambysellis, 1980) allowed viable eggs production soon after
stress. Indeed, it has been already demonstrated that the viability
of eggs from Drosophila females may actually be affected by cold
but recovered quickly after cold shock (in D. melanogaster, 24 h
recovery is sufficient; Singh et al., 2015). In addition, Drosophila
females are able to store sperm in spermatheca (Nonidez, 1920).
The reproductive autonomy of females after winter is particularly
crucial, as females are much more resistant to cold than males.
However, a cold shock can disseminate females (Novitski and
Rush, 1949; Singh et al., 2015) and inactivate male sperm
(Lefevre and Jonsson, 1962). It would thus be interesting to study
the fertility of females mated before exposure to determine the
viability of sperm in the spermatheca after a cold exposure. Taken
together, survival and fertility data may allow for the adjustment
of population models (such as the parameters estimated in
Asplen et al. (2015) for D. suzukii).

Previous studies have shown that cold exposure negatively influ-
enced antioxidant defences while increasing the levels of oxidative
markers (Lalouette et al., 2011). However, in several other studies,
ectotherms exhibited ‘‘anticipatory” increases in the activities of
antioxidant enzymesduring stress exposure to neutralize the oxida-
tive stress that occurs during the post-stress period (Hermes-Lima
and Storey, 1993; Joanisse and Storey, 1996; Lushchak et al., 2001;
Voituron et al., 2006). Our data are not in agreement with the above
results, as temperature and mortality rate had no clear effect on
antioxidant defences. In our case, exposure to cold did not trigger
oxidative damage to nucleic acids; only minor damage to lipids
was observed. The decrease in lipid damage observed at 0 �C and
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2 �C compared to the control is not easily explainable. It may be due
to absolute age, as the measured individuals are physiologically
older after 0 �C/2 �C treatment than individuals treated at
�2 �C/�4 �C. The fact that we measured physiological traits only in
individuals surviving cold exposure may have skewed our results.
Males died before females, which could explain the decrease of
antioxidant level observed in males surviving exposure to �4 �C
(small sample size). Our observations may have revealed only a
maximumthreshold of damage atwhich individuals cannot survive.
Our measurements may have thus underestimated oxidative dam-
age. This could explain the surprising observation that oxidative
damage to lipids decreased with the mortality rate. Damage was
onlymeasured in surviving individuals; thiswould not include indi-
viduals with higher damage levels that did not survive. In this case,
survivors had low levels of lipid damage compared to the initial dis-
tribution of lipid damage in individuals before cold exposure (as
shownas adecrease in variance in Fig. 5). Thesefindings suggest that
individuals who could withstand lipid damagewere selected. These
individuals survived due to an unknownmechanism,whichwas not
linked to antioxidants.

Sex differences in stress responses have been reported in many
studies. Specifically, oxidative stress components have been shown
to differ between sexes in many taxa (Ali et al., 2006; Costantini
et al., 2009; Isaksson et al., 2011; Wiersma et al., 2004). Sex had
a significant effect on the survival to cold. Females were more cold
resistant than males, confirming previous studies involving D.
suzukii (Dalton et al., 2011; Jakobs et al., 2015; Kimura, 2004)
and other Drosophila species (David et al., 1998). Concerning phys-
iological traits, the sex effect was independent of cold exposure.
We observed that females exhibited a lower level of antioxidants,
a higher level of lipid damage and a lower level of nucleic acid
damage compared to males. Such discrepancy could be explained
by a higher concentration of lipids (Schwasinger-Schmidt et al.,
2012; Vermeulen et al., 2006; data on D. melanogaster) or a specific
phospholipids in females than in males (Carvalho et al., 2012; Guan
et al., 2013; data on D. melanogaster), because the quantity of lipid
peroxidation is correlated to the concentration of specific phospho-
lipids (phosphatidylethanolamine and phospholipids containing
polyunsaturated fatty acids) in the membrane (Cosgrove et al.,
1987; Grim et al., 2013; Wang et al., 1994).

Regarding our results, we hypothesize that oxidative stress regu-
lation was not the main factor contributing to cold tolerance in D.
suzukii. This species may rely more heavily on alternative pathways
to protect subcellular components during cold periods (Danks,
2006; Storey and Storey, 2012, 2013). As a chill-susceptible species,
other defencemechanisms could be responsible. In D. melanogaster,
water and ion balance is modulated (MacMillan et al., 2015a,b),
lipids are reorganized (MacMillan et al., 2009; Overgaard et al.,
2006), sugar levels are increased (Overgaard et al., 2007) and apop-
tosis is inhibited (Yi et al., 2007). In a recent review, Kelley (2014)
showed that invasive species have higher thermal width and higher
protein chaperone expression compared to native species. Chaper-
one proteins are known to be expressed in most organisms in
response to a wide range of environmental stressors (Feder and
Hofmann, 1999), especially during winter diapause (King and
MacRae, 2015; Rinehart et al., 2007). Chaperones provide a protec-
tive cellular mechanism, stabilizing and refolding denatured pro-
teins and preventing the formation of cytotoxic aggregates (Fink,
1999; Hartl, 1996; Parsell and Lindquist, 1993). The protective sys-
tem in D. suzukii may be modulated by other mechanisms that
remain to be discovered.
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Supplementary Material 
Fig. S1A-H. Predicted mortality curves estimated from logistic regression analyses for 

each sex (female and male) and for exposure temperatures ranging from -4°C to 2°C. A=male 
-4°C, B=female -4°C, C=male -2°C, D=female -2°C, E=male 0°C, F=female 0°C, G=male 
2°C and H=female 2°C. The colour code used in the different panels is same as that used in 
Fig. 1. Pseudo-R2 is used to estimate the quality of the regression. LD50 values are for each 
curve represented by grey dotted lines.  
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III.2. Article 2 : « Niche differences in the invasion 
process: rhythms of activity and of gene 
expression at different temperatures » 

 

Avant-propos 

Dans cette partie, nous nous intéressons encore à la niche écologique et à son 
implication dans le succès invasif des espèces. Précédemment dans ce chapitre, j’ai cherché à 
mieux caractériser les extrêmes de la niche thermique et notamment la limite basse, 
conditionnant la survie des individus. L’objectif de cette partie est maintenant de cerner 
comment la niche thermique d’activité peut contribuer à l’invasion d’une espèce. Plutôt que 
de me concentrer sur les extrêmes, je m’intéresse à la largeur de la niche thermique en 
étudiant l’activité des individus à plusieurs températures.  

Dans ce travail, j’ai souhaité tester en particulier l’implication de « l’hypothèse de la 
niche vide » sur les axes température et rythme circadien endogène dans le succès d’invasion 
de D. suzukii. J’ai fait l’hypothèse que D. suzukii pourrait être moins exposée à la compétition 
des espèces autochtones (incarnée par l’espèce D. melanogaster dans cette étude) en occupant 
une niche vide de tout compétiteur à une certaine température et à un certain moment de la 
journée. Dans l’article 1, nous avons estimé que D. suzukii est plus résistante au froid que 
D. melanogaster, laissant penser qu’elle serait plus active que ses compétiteurs à des 
températures froides. Par ailleurs, le rythme circadien endogène a déjà été décrit comme un 
axe permettant la coexistence d’espèces en compétition, par différentiation des périodes 
circadiennes d’activité (Fleury, Allemand, Vavre, Fouillet et Boulétreau, 2000; Vaze et 
Sharma, 2013). Le travail présenté ici fait l’objet d’un article, encore en préparation.  

Grâce à l’utilisation d’un dispositif de mesure avec caméra du département de génie 
biologique de l’IUT Lyon 1, j’ai pu suivre en temps réel sur plusieurs jours l’activité de 
D. suzukii et D. melanogaster à quatre températures (10, 17, 24 et 30°C). Vu que le rythme 
circadien est bien connu chez D. melanogaster, j’ai aussi pu mettre en œuvre une mesure de 
gènes candidats impliqués dans le maintien du rythme et l’influence de la température chez 
les deux espèces. J’ai mesuré la cinétique d’expression des gènes timeless et clock aux quatre 
températures sur des femelles adultes.  
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Le suivi en temps réel montre que D. suzukii est diurne et est active comme 
D. melanogaster toute la journée. Les activités des deux espèces se superposent à l’échelle de 
la journée, quelle que soit la température. D. suzukii n’est pas plus active à des températures 
basses et la niche thermique d’activité de D. suzukii est incluse dans celle de D. melanogaster. 
La plasticité du rythme observé face à la température est plutôt bien expliquée par la cinétique 
d’expression des gènes timeless et clock chez les deux espèces. A la différence de 
D. melanogaster, D. suzukii est peu active le matin et concentre son activité le soir, illustrant 
que les deux espèces ne doivent pas avoir les mêmes préoccupations écologiques (surtout le 
matin). Ce travail démontre que l’hypothèse de la niche vide sur les axes de la température et 
du rythme circadien endogène n’est pas valide concernant D. suzukii et qu’il faut surement 
chercher ailleurs l’explication de son invasion si rapide. 
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Abstract 

Understanding the invasive success of an alien species facing competitive pressures 
from the resident species community in a new environment is a cornerstone in understanding 
the biology of invasive species. We tested the “empty niche hypothesis”, which states that the 
alien species’ establishment is favoured when an empty space exists between the ecological 
niche of the alien and the one occupied by the resident community. We focused on the 
invasive species Drosophila suzukii, which is expected to be a weaker competitor than other 
Drosophila species of the resident community, and therefore, an empty space may exist to 
explain its successful invasion. We compared the circadian rhythms of locomotor activity and 
of the expression of candidate clock genes between the invasive D. suzukii and the resident 
Drosophila melanogaster and showed that the activities of both species overlap during the 
day, regardless of the temperature. The thermal-niche width of D. suzukii is narrower than 
that of D. melanogaster. They are diurnal and exhibit rhythmic activity at dawn and dusk, 
with a much lower activity at dawn for D. suzukii females. Our results show that the timeless 
and clock genes are good candidates to explain the plastic response observed in relation to 
temperature. Overall, our results suggest that the “empty niche hypothesis” may not explain 
the invasive success of D. suzukii, but it should be tested through another axis of the 
ecological niche. 

 

Keywords: Drosophila suzukii; interspecific competition; circadian rhythm; individual 
variability; “empty niche hypothesis” 
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Introduction 

Understanding the reasons for successful biological invasions is central for both 
evolutionary ecologists and trade regulatory authorities (Colautti et al., 2014; Elton, 1958; 
Sax et al., 2007). Biological invasions, i.e., the disruption of natural communities and 
ecosystems by an increase in the distribution and abundance of exotic species (Keane et 
Crawley, 2002), usually cause detrimental environmental and socio-economic issues in the 
invaded areas (Kumschick et al., 2015). Several hypotheses have been proposed to explain the 
successful invasions of alien species facing competition from the species belonging to the 
resident community (Catford et al., 2009; Shea et Chesson, 2002). A positive growth rate of 
the alien species occurs if it is a “superior competitor” (Daehler, 2003; Petren et Case, 1996) 
relative to the resident competitors or if an “empty (or vacant) niche” exists between the 
ecological niches occupied by the resident community of species (Hierro et al., 2005; 
Lekevicius, 2009; Robert MacArthur, 1970; Daniel Simberloff, 1995). In this latter case, the 
alien species faces lower competition because it occupies an empty hypervolume (e.g., 
another range of tolerance on a thermal axis) in the ecological niche (Hutchinson 1957; 
Schoener 1974). When potential niches of the alien and of the resident species do not overlap, 
each species has its own space (i.e., a realized niche), and the species may coexist (Case, 
1983; J. Diamond, 1975; Robert MacArthur et Levins, 1967; Silvertown, 2004). Several 
studies have confirmed the crucial role of the empty niche space in the success of invasive 
species (J. Fargione, Brown et Tilman, 2003; Levine et D’Antonio, 1999; Shea et Chesson, 
2002; J. Stachowicz et Tilman, 2005). 

In our work, we focused on the role of the “empty niche space hypothesis” (J. 
Stachowicz et Tilman, 2005) in the successful invasion by an ectothermic species by 
examining two axes of the niche: the circadian rhythm of activity and temperature. The 
coexistence of competitive species has been predicted based on differences in circadian period 
lengths (Daido, 2001) and has been supported by empirical evidence (for a review see Vaze 
and Sharma 2013). For instance, Fleury et al. (2000) showed that within a parasitoid wasp 
community, the weaker parasitoid competitor coexists with other competitors because it lays 
its eggs earlier in the day; its offspring exploiting the resource before the arrival of stronger 
competitors. Exploiting a resource earlier in the day would thus be an advantage to a less 
competitive alien species. Besides the differences in the circadian rhythm of activity, 
temperature can also play an important role in the “empty niche space” between species 
through differences in their thermal range of activity (Kyriacou, Peixoto, Sandrelli, Costa et 
Tauber, 2008). In ectotherms, the thermal tolerance range exhibited by invasive species is 
generally wider than that of non-invasive species (reviewed by Kelley (2014)). Moreover, 
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because the circadian rhythm of activity is known to be plastic in relation to temperature 
(Bartok, Kyriacou, Levine, Sehgal et Kadener, 2013; Brunner et Diernfellner, 2006; Chen, 
Low, Lim et Edery, 2007; Low, Lim, Ko et Edery, 2008; Montelli et al., 2015), fully 
understanding the influence of temperature and circadian rhythm on the success of an 
invasive species requires investigating their interaction. Resident and alien species may 
respond differently and be active at different times depending on the daily temperature. In 
addition to this effect of abiotic factors such as temperature, the circadian rhythm of activity 
depends on endogenous time-keeping signals. The molecular mechanisms underlying these 
behaviours are well known in model species ranging from the fly Drosophila melanogaster to 
the filamentous fungus Neurospora crassa (Allada et Chung, 2010; Dunlap, 1999; Edery, 
2000). For instance, in D. melanogaster, there is a good correlation in brain cells between the 
levels of expression of core pacemaker genes and the levels of locomotor activity (Grima, 
Chélot, Xia et Rouyer, 2004; Ralf Stanewsky, 2002; Stoleru, Peng, Agosto et Rosbash, 2004). 
Three genes, period, timeless and clock, appear to be essential for pacemaker function, with 
two of them being temperature sensitive (Boothroyd, Wijnen, Naef, Saez et Young, 2007; 
Chen et al., 2007; Low et al., 2008; Majercak, Sidote, Hardin et Edery, 1999; Montelli et al., 
2015). 

This study tests whether a differentiation in the period of circadian activity is observed 
between a resident species and a successful invasive species and whether it relies on 
temperature. The model used is the invasive Spotted Wing Drosophila, Drosophila suzukii. 
Coming from Asia, D. suzukii successfully invaded two continents in a few years (Asplen et 
al., 2015; Cini et al., 2012; Deprá et al., 2014). Unlike other Drosophila species, D. suzukii 
oviposit eggs in ripening and healthy fruits (Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011) using its 
serrated ovipositor (Atallah et al., 2014). However, adult emergences can also be observed in 
the field from the same fruits that other Drosophila species are emerging from (Mitsui et al., 
2010; Poyet et al., 2014), creating conditions for potential interspecific competition. Scramble 
competition between larvae in a community of resident Drosophila species has been well 
described in the laboratory (Budnik et Brncic, 1974; J. A. Moore, 1952; Sevenster et Van 
Alphen, 1993), strongly suggesting that fruit is a limiting resource for Drosophila larval 
development in the field (Nunney, 1990; Sevenster et Van Alphen, 1993). The quality of 
decaying fruit can be reduced especially fast because of fungal growth that is known to inhibit 
the development of D. melanogaster larvae (Marko Rohlfs, 2005; Wertheim et al., 2002). 
Larval contest competition may also occur when the larval waste products of one Drosophila 
species interfere with the larval development of another (Budnik et Brncic, 1974). Finally, 
cannibalism has been observed between the larvae of D. melanogaster in the laboratory 
(Vijendravarma, Narasimha et Kawecki, 2013). Laboratory studies suggest that D. suzukii is a 
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weak competitor compared to other European Drosophila species (e.g., longer development 
time and lower fecundity than D. melanogaster, Emiljanowicz et al. 2014; Tochen et al. 2014; 
Lin et al. 2014b; Kinjo et al. 2014; Asplen et al. 2015). We predict that its successful invasion 
could be explained by the “empty niche hypothesis”.  

The “empty niche space hypothesis” was tested along two niche axes, temperature and 
the circadian rhythm of activity and by comparing D. suzukii adults to the ubiquitous resident 
species D. melanogaster. The molecular mechanisms, particularly the correlation of the 
transcription of two candidate genes, timeless and clock, with the observed circadian rhythm 
of D. suzukii and D. melanogaster at four temperatures, were also investigated. In a first set of 
experiments, we compared the circadian rhythm of locomotor activity between two D. suzukii 
populations and between sexes at one temperature only. In a second set of experiments, we 
compared the width of the thermal niche of activity of D. suzukii and D. melanogaster by 
investigating the circadian rhythm of locomotor activity and the transcription levels of 
circadian regulatory genes of females at four temperatures. As predicted by Kelley (2014) for 
invasive species, we predicted a wider thermal range of activity for D. suzukii than for 
D. melanogaster with different periods of activity during the day depending on specific 
temperatures.  

 

Materials and Methods 

Fly strains and rearing 

Drosophila suzukii is described as a temperate species, and its thermal tolerance for 
development in different populations has been predicted to range from 7 to 32°C (Asplen et 
al., 2015; Tochen et al., 2014).  

We used Drosophila melanogaster and D. suzukii strains called “Ly”, which were 
founded from 20 wild females captured in 2009 and 2012, respectively, near Lyon in Sainte 
Foy Lès Lyon (France; North: 45°44′23.98″, East: 4°47′26.79″). The D. suzukii strain called 
“Ba” was founded from 8 isofemale lines captured in 2012 in Barcelona (Spain; North: 
41°25'48.0", East: 2°07'48.0"). The strains were maintained on standard Drosophila medium 
in a climate-controlled room kept at 21.5°C (min=21°C, max=22°C), with a relative humidity 
of 54% (min=47%, max=62%) and a 12 h:12 h light/dark cycle. In all experiments, adults 
were sexed after a short ether anaesthesia under a binocular microscope 48 h after emergence. 
Then, flies were put individually in Petri dishes (5.5 cm diameter) with paper moistened with 
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water+5% sucrose and placed under the camera. Locomotor activity was monitored after 24 h 
to allow flies to recover from anaesthesia. 

Monitoring of the locomotor activity rhythm  

The monitoring set-up was composed of a camera hanging in the middle of a closed, 
square, opaque box that monitored 36 insects simultaneously using an infrared contrast 
apparatus (infrared LED light). Individuals in the Petri dishes were placed according to a 
matrix of 6 rows x 8 columns. Circadian rhythm was stimulated within the box using white 
LEDs with a 12 h:12 h light/dark cycle. The position of each fly in the matrix was randomly 
determined to avoid any confounding effects. Individual movement was quantified using 
ViewPoint VideoTrack Software v3.22. Data consisted of movement quantity integrated 
every 10 min for each individual. The movement was estimated based on the number of pixels 
changing over time and was thus correlated to the locomotor activity of the individuals. Each 
individual (and hence its movement quantity) was characterized by its “Position”, “Species”, 
“Sex”, “Population” and/or “Temperature”. To remove any effect due to the position (i.e., 
distance to the central camera axis), data were normalized to the maximum value of the time 
series observed for each individual (maximum movement quantity for one individual at a 
given position). To control the effect of body size on movement quantity, the length of the 
right wing (i.e., distance between r-m vein and the end of R4+5 vein at the tip of the wing, 
Alexander et al. 1981) was measured on every flies after monitoring. Wing length is 
classically used as a proxy of size (David et al., 1994) because it is correlated to thorax length 
in D. melanogaster and D. simulans (Tantawy et Rakha, 1964). To account for the size effect 
in our measurements, each movement quantity time series was normalized to the wing length 
of the individual being monitored. This experimental set-up and data adjustment procedure 
were used in all measures of the rhythm of locomotor activity. 

 

Experiment 1 – Variability of the circadian rhythm of locomotor activity 

1-1 Comparison of the circadian rhythm of locomotor activity between two 
populations of D. suzukii at one fixed temperature  

The goal was to investigate whether individuals from two geographically separated 
populations of D. suzukii express the same pattern of circadian locomotor rhythm. 

Locomotor activity of adult males and females (strains “Ly” trapped in a continental 
climate around Lyon and “Ba” trapped in a Mediterranean climate around Barcelona) was 
monitored at 20.1°C (min=19.5°C; max=20.5°C) and a relative humidity (RH) of 63.7% 
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(min=61%; max=70.5%) over two days with a 12 h:12 h light/dark cycle. These climatic 
conditions are within the optimal range of D. suzukii. A series of 36 individuals (9 individuals 
per sex and population) was replicated four times so that a total of 36 males and 36 females 
were monitored per population.  

1-2 Comparison of the circadian rhythm of locomotor activity between sexes in 
D. suzukii and D. melanogaster at one fixed temperature 

To compare the circadian rhythm of locomotor activity between sexes in the two 
competitive species, the activity of male and female adults of D. suzukii and D. melanogaster 
“Ly” strains were monitored at 19.7°C (min=19°C; max=20°C; RH=70.1%, min=64.5%; 
max=80%) over four days with a 12 h:12 h light/dark cycle. These climatic conditions are 
within the optimal range of both species. Additional monitoring of activity was carried out for 
two extra days under constant darkness (DD) with the same individuals to verify whether the 
locomotor activity we measured was circadian. A series of 36 individuals (9 individuals per 
species and sex) was replicated four times so that a total of 36 males and 36 females were 
monitored per species. 

 

Experiment 2 – Thermal-niche width and temporal niche differentiation 
between D. suzukii and D. melanogaster in relation to their circadian rhythm of 
locomotor activity and the transcription of candidate genes  

2-1 Thermal-niche width: the circadian rhythm of locomotor activity of D. suzukii and 
D. melanogaster at four temperatures 

The goal of this experiment was twofold: i) determining the width of the thermal niche 
of locomotor activity of D. suzukii and of D. melanogaster, and ii) investigating the influence 
of temperature on circadian activity in the two species and testing whether they were active at 
different times in the day depending on specific temperatures. 

Locomotor activity of females of the “Ly” strain of each species was studied at four 
different, constant temperatures (10±1°C, 17±0.5°C, 24±1°C, and 30±1°C) for two 
consecutive days (12 h:12 h light/dark cycle, an average RH=78±10%). For each species and 
each temperature, two series of 18 different individuals were monitored. Replicates of the 
same temperature never followed each other. In total, 36 females were monitored per 
temperature and species.  
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2-2 Thermal-niche width: circadian transcription kinetics of candidate genes for 
D. suzukii and D. melanogaster at four temperatures 

The purpose of this experiment was to identify potential molecular mechanisms 
underlying the plasticity of locomotor activity in response to temperature. We used a 
candidate-gene approach by targeting timeless and clock genes, which are correlated with the 
circadian rhythm of locomotor activity in D. melanogaster. 

We studied the transcription kinetics of clock and timeless in females of D. suzukii and 
D. melanogaster (strain “Ly”) at six different times during the day (4 am, 8 am, 12 pm, 4 pm, 
8 pm, 12 am) and at the four temperatures (10, 17, 24, 30°C). Females were conditioned in the 
same way as those used in direct measurements of locomotor activity. They were put 
individually in Petri dishes with paper moistened with water+5% sucrose in a climate-
controlled chamber (SANYO, MLR-351H) adjusted to be at the same temperatures as the last 
experiment at a relative humidity of 78% (min=72%; max=82%). The experiment was 
replicated three times with different individuals. In total, 60 females were randomly sampled 
per time of the day, temperature and species. All samples were stored dry at -80°C. Four 
pools of 15 female heads were established per modality for RNA extraction. Total RNA was 
extracted using an RNeasy Mini kit (Qiagen, Germany) and following manufacturer’s 
instructions but adding a TURBO DNase treatment on-column (Ambion, US). cDNA 
synthesis was carried out with SuperScript III First-Strand Synthesis System kit (Invitrogen, 
US) with random hexamers. The quantities of mRNA (cDNA) were measured via real time 
quantitative PCR (qPCR) using SsoFast EvaGreen Supermix (Bio-Rad, US) on a CFX 96 
Bio-Rad machine. mRNA levels from timeless and clock genes were normalized to the 
housekeeping gene (rpL32, Rakshit et al. 2012). Raw Cq values were calculated using the 
CFX Manager Software v3.1 (applying the regression method). The mean Cq values from 
duplicate or triplicate (when possible) wells were the values used for further analysis. 
Temperature of hybridization step was optimized for each primer pair for efficient PCR 
(temperatures in Table S1). The specificity of amplification was systematically checked with 
melting curves. Primers for D. suzukii were adapted from published genome (Ometto et al., 
2013). Details on primer sequences are available in the Supplementary Materials (Table S1). 

Statistical analyses 

Normalized circadian movement quantities were stored in individuals by time tables 
analysed with Functional Principal Component Analysis (FPCA; Ramsay and Silverman 
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2006). Whereas standard PCA would consider each sampling time as independent vectors of 
values, FPCA explicitly accounts for the chronology by treating the statistical unit as the 
individual curve. This ensures that the patterns identified by FPCA are constrained to be 
temporal trends (i.e. portions of the curve) and not due to few independent values. As 
standard PCA, FPCA produces eigenvalues (measuring variation explained by each 
dimension) and principal component scores for individuals (summarizing similarities among 
circadian movements). However, eigenvectors are replaced by eigenfunctions (harmonics) 
that show the major functional variations associated to each dimension. FPCA outputs were 
used to measure and test the effects of the factors “Population” and “Sex” in experiment 1-1, 
of “Species” and “Sex” in experiments 1-2, of “Species” and “Temperature” in experiments 
2-1. We computed the amount of variation in the first two principal component scores that 
were explained by these factors to evaluate which source of variation contributed most to 
differences in circadian movements. These quantities were tested by Monte-Carlo 
permutation procedures where the observed values of the between-groups-variation for each 
factor is compared to the distribution of simulated values computed from 1000 permutations 
of group membership.  

 

 

The normalized transcription kinetics of the genes were analysed using a Generalized 
Additive Mixed Model (GAMM; Wood 2006) with a Gamma distribution and log link 
function, with “Species”, “Temperature” and their interaction as factors and “Day time” as a 
quantitative variable smoothed by cubic regression splines. To consider the autocorrelation 
between sequential time points, we used Autoregressive Moving Average (ARMA) models. 
We selected the best models based on the AIC method between several GAMM with different 
ARMA (p, q) models, testing different combinations of p (autoregressive terms) and q 
(moving-average terms) coefficients varying between 0 and 3 (Zuur, Ieno, Walker, Saveliev et 
Smith, 2009). Models with the lowest AIC were a GAMM with an ARMA (3,2) for the 
timeless gene and a GAMM with an ARMA (1,1) for the clock gene. 

R software (version 3.1.3, R Core Team 2015) was used to perform the statistical 
analyses. Packages ade4 1.7-2, adegraphics 1.0-4, fda 2.4.4 and mgcv 1.8-7 were used for the 
FPCA analysis, spline analysis and GAMM analysis, respectively. 
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Results 

Experiment 1 – Variability of the circadian rhythm of locomotor activity 

1-1 Comparison of the circadian rhythm of locomotor activity between two 
populations of D. suzukii at one fixed temperature  

The interaction between “Population” and “Sex” was not significant (Monte-Carlo 
test, p=0.18). No difference in the timing of locomotor activity could be observed between the 
northern (Lyon) and the southern (Barcelona) populations at 20.1°C (Monte-Carlo test, 
p=0.36; Fig. 1a). However, “Sex” had a significant effect irrespective of the populations of 
origin (Monte-Carlo test, p=0.048): males had two peaks of activity at dawn and at dusk and 
were more active at dawn than females (Fig. 1a). Males were on average more active than 
females, and this observation was also confirmed by their opposite positions (Fig. 1b) on the 
first axis of the FPCA, which is explained by the amount of activity (Fig. S1). 

1-2 Comparison of the circadian rhythm of locomotor activity between sexes in 
D. suzukii and D. melanogaster at one fixed temperature 

The circadian rhythm of locomotor activity was significantly affected by the 
interaction between “Species” and “Sex” (Monte-Carlo test, p=0.001, Fig. 2). The locomotor 
activity of D. melanogaster was higher than that of D. suzukii (maximum 20% higher, Fig. 
2a); this was confirmed by the positive correlation of the values for D. melanogaster (points 
and ellipses corresponding to D. melanogaster “DM:male” and “DM:female”; Fig. 2b) with 
the first axis of the FPCA, which is explained by the amount of activity (Fig. S2). The 
difference in locomotor activity was mainly due to sex. The males of both species had similar 
patterns of activity (Fig. 2b), with one peak of activity at dawn and one at dusk (Fig. 2a). In 
contrast, the females of each species had their own patterns of activity and behaved differently 
from their conspecific males. D. melanogaster females were uniformly and highly active 
during the day, with a moderate peak of activity, whereas D. suzukii females were mostly 
active at dusk (Fig. 2a). The activity of males and females of a given species overlapped 
throughout the whole day, as demonstrated by the low variability of locomotor activity 
explained by the second axis of the FPCA (13.2%, Fig. 2b and S2). 

Our results show that locomotor activity has a circadian rhythm in the two species: the 
cyclical activity pattern was maintained in constant darkness over two days (Fig. S3). The 
effects of “Species” and “Sex” were significant (Monte-Carlo test, p=0.001). The circadian 
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rhythm differed between the species: D. melanogaster was much more active than D. suzukii 
under conditions of constant darkness (see also, Fig. S3b). 

 

Experiment 2 – Thermal-niche width and temporal niche differentiation 
between D. suzukii and D. melanogaster in relation to circadian rhythms of 
locomotor activity and the transcription of candidate genes  

2-1 Thermal-niche width: the circadian rhythm of locomotor activity of D. suzukii and 
D. melanogaster at four temperatures 

The circadian rhythm of locomotor activity was significantly affected by the 
interaction between “Temperature” and “Species” (Monte-Carlo test, p<0.001). The pattern of 
the locomotor activity rhythm differed between species when temperature increased (Fig. 3a 
and 3b). In both species, locomotor activity intensity increased with temperature, but a change 
in the pattern of the locomotor activity was observed at 10°C (an almost uniform activity 
pattern was observed, without a peak during the day for both species) and at 30°C, which 
resulted in different patterns for the two species. As in experiments 1-2, D. melanogaster 
females were active during the whole day (at 10, 17 and 24°C, Fig. 3a) with a small peak of 
activity at dawn and at dusk (at 17 and 24°C, Fig. 3a). However, the pattern was rather 
different at 30°C, with a long inactive period at mid-day, a high level of activity at dawn and 
at dusk, and a shift of activity at the beginning of the night (Fig. 3a). In D. suzukii, females 
were active mainly at dusk (at 10, 17 and 24°C), as in experiments 1-2 (Fig. 3a), with a slight 
shift in activity at night at 24°C. At 10 and 30°C, locomotor activity was low, with more 
pronounced activity in the morning than in the evening at 30°C (Fig. 3a). These patterns were 
confirmed based on how the observations grouped in the FPCA (Fig. 3b), whose first axis was 
explained by the intensity of locomotor activity and second axis by the change of pattern 
associated with the mid-day inactive period and the shift of activity during the night (Fig. S4).  

The thermal width of D. melanogaster was greater than that of D. suzukii, as 
confirmed by the distance between ellipse centres in the FPCA (Fig. 3b). The distribution of 
data points for D. melanogaster was also wider than that of D. suzukii, as shown on Fig. 3b. 
The change of shape of the activity pattern at 30°C for D. melanogaster is illustrated by the 
strong positive correlation of this treatment with the second axis of the FPCA (Fig. 3b). For 
the circadian rhythm of locomotor activity, the thermal niches of D. melanogaster and of 
D. suzukii overlapped. 
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2-2 Thermal-niche width: circadian transcription kinetics of candidate genes for 
D. suzukii and D. melanogaster at four temperatures 

The interaction between “Species” and “Temperature” had a significant effect on the 
transcription of the timeless gene (F3,143=41.71, p<0.001) but not on clock gene transcription 
(F3,145=2.39, p=0.071), which only showed marginal “Species” and “Temperature” effects 
(respectively F3,145=52.87, p<0.001 and F1,145=30.06, p<0.001).  

The transcription level of timeless in the two fly species showed a non-linear variation 
at all temperatures, with lower levels of fluctuation at 10°C (Fig. 4; Table 1). At 10 and 17°C, 
a peak in timeless transcription was observed at dusk (8 pm) and a trough at dawn (8 am), 
whereas at 24 and 30°C, the peak and the trough were shifted by 4 hours (12 am and 12 pm, 
respectively, as illustrated by the grey bars in Fig. 4). The average level of transcription was 
globally equivalent at all temperatures (Table 3), particularly for D. suzukii. Nevertheless, the 
transcription kinetics were more plastic in relation to temperature for D. melanogaster. For 
example, this species showed strong fluctuations at 24 and 30°C during the day (Max-Min in 
Table 3). It is worth noting that the pattern observed for D. suzukii at 10°C and the one at 
17°C looked like the pattern observed for D. melanogaster at 17°C and the one at both 24 and 
30°C, respectively (Fig. 4). 

The transcription of the clock gene in D. melanogaster fluctuated at all temperatures, 
except at 10°C, whereas in D. suzukii, it fluctuated only at 17°C and 24°C (Fig. 5, Table 2). 
The clock transcription level was globally in antiphase with that of timeless, and it varied with 
a non-linear trend, with a trough around dusk (8 pm) and a peak at dawn (8 am). A difference 
to that pattern of transcription appeared in D. suzukii at 17°C and in D. melanogaster at 24°C, 
with a shift of 4 hours (a trough at 12 am and peak at 12 pm, as illustrated by the grey bars in 
Fig. 5). We observed that the level of transcription was higher and more plastic in relation to 
temperature for both species, but mainly for D. melanogaster (Table 3). Following a similar 
trend as timeless, the clock profile observed for D. suzukii at 17°C and 24°C looked like the 
profile of transcription in D. melanogaster at 24°C and 30°C, respectively (Fig. 5). 
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Discussion 

We investigated the role of the “empty niche space hypothesis” in the successful 
establishment of the invasive species D. suzukii by comparing its circadian rhythm of activity 
in relation to temperature to that of its potential competitor, Drosophila melanogaster. We 
found that the activities of both species overlapped during the day, regardless of the 
temperature: they were both diurnal and exhibited a rhythmic activity pattern at dawn and 
dusk for both males and females. However, the activity patterns were qualitatively different 
between the two species. D. suzukii females had a peak of activity at dusk and were less 
active at dawn than their competitors. We also showed that, unexpectedly, the thermal range 
of D. suzukii is narrower than that of D. melanogaster. In D. suzukii, the circadian regulatory 
genes timeless and clock are good candidates to explain the observed circadian rhythm of 
locomotor activity and the influence of temperature on this pattern. Although no empty niche 
space between the two species was detected for circadian activity across temperatures, we 
discuss other relevant niche axes that could support the “empty niche hypothesis”. 

Although we predicted that D. suzukii would exhibit a different daily activity pattern 
to compensate for its inferior competitive capacity relative to D. melanogaster (Q. Lin, Zhai, 
Zhou, et al., 2014), our results did not support this prediction. We did not find any thermal 
conditions under which D. suzukii would be likely to be active at a different time than 
D. melanogaster (Fig. 3). The circadian rhythm of activity of D. melanogaster has already 
been described at different temperatures (Fujii, Krishnan, Hardin et Amrein, 2007; Helfrich-
Förster, 2000). Our results are in agreement with these previous studies, and we can exclude 
any effect of our experimental set up. When the circadian rhythm of activity of 
D. melanogaster is compared to that of D. suzukii, we can clearly see an overlap of the daily 
activity pattern regardless of temperature in males, while D. suzukii females are less active 
than D. melanogaster females at dawn (Fig. 2 and 3). This pattern seems robust because no 
differences were found between the two populations of D. suzukii (Fig. 1a and 1b). An 
important ecological point is the difference between the two species in the thermal variation 
of their circadian rhythms of activity (Fig. 3). At 10°C, the two species had a low and similar 
activity pattern. At 30°C, D. suzukii became much less active, while the activity level of 
D. melanogaster was still high but was characterized by a long, mid-day inactive period and a 
shift towards night-time activity, which is similar to the observations of Majercak et al. (1999) 
and Low et al. (2008). This interspecific difference of activity in females between dawn and 
dusk could be related to other behavioural differences observed in these two species. Indeed, 
feeding, oviposition and copulation rhythms tend to be more frequent at dusk in D. suzukii 
than in D. melanogaster (Lin et al. (2014b). In D. melanogaster, the electrophysiological 
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responses of neurons linked to olfaction and gustation are variable during the day, and these 
variations may be different between the two species (Chatterjee, Tanoue, Houl et Hardin, 
2010; Krishnan, Dryer et Hardin, 1999). However, this remains to be explored in D. suzukii. 
Nevertheless, because the rhythm of locomotor activity can depend on circadian temperature 
variations in D. melanogaster (Menegazzi et al., 2013) and D. suzukii (Ferguson, O’Neill, 
Audsley et Isaac, 2015; Hamby, Kwok, Zalom et Chiu, 2013), niche differentiation should be 
explored in a fluctuating environment.  

The lower thermal plasticity of D. suzukii could be linked to the fact that it faces less 
diversity in thermal conditions on daily and seasonal scales than the cosmopolitan 
D. melanogaster. This hypothesis has been proposed to explain the absence of temperature 
plasticity in the circadian rhythm of the locomotor activity of the Afro-equatorial species 
D. yakuba by Low et al. (2008). Our results show that, as for locomotor activity, the 
transcription levels of timeless and clock genes in D. melanogaster are less plastic across 
temperatures than in D. suzukii (Fig. 4 and 5). Unlike for the level of locomotor activity, 
temperature did not affect the average level of transcription of both genes. This pattern of 
transcription kinetics could explain the levels of activity. The peak of timeless transcription 
shifted slightly at night with increasing temperatures in both species (from 8 pm to 12 am, 
Fig. 4), confirming a thermally sensitive expression of timeless as previously shown in 
D. melanogaster (Boothroyd et al., 2007; Majercak et al., 1999; Montelli et al., 2015). This 
shift was positively correlated with the shift observed for activity at night in D. melanogaster 
at 30°C and with the small shift of activity in the evening in D. suzukii at 24°C (Fig. 3). 
Temperature also had an effect on clock gene transcription in both species, with a change in 
circadian gene transcription at 17, 24 and 30°C in D. melanogaster but only at 24°C in 
D. suzukii (Fig. 5). The trough in the level of clock transcription shifted slightly at night with 
increasing temperatures in both species (from 8 pm to 12 am approximately, Fig. 5). We 
noticed that timeless and clock were in antiphase in both species, as expected from previous 
research on D. melanogaster (Bae et al. 1998; for review see Dunlap 1999). The shift 
observed with increased temperature for the antiphase transcription of both genes is likely 
linked to the shift in activity. This antiphase transcription is likely to be due to the 
transcriptional/translational feedback loops between period, timeless and clock. In 
D. melanogaster, CLK proteins activate the transcription of period and timeless genes, whose 
proteins (PER and TIM) repress their own transcription via the direct disruption of CLK 
proteins (Glossop, Lyons et Hardin, 1999; C. Lee, Bae et Edery, 1998), and CLK proteins 
indirectly repress clock transcription (Cyran et al., 2003). In addition to these feedback loops, 
light induces the degradation of TIM and PER-TIM at dawn (P. Emery, So, Kaneko, Hall et 
Rosbash, 1998; R Stanewsky et al., 1998). On the whole, our results strongly suggest that the 
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timeless and clock genes are involved in the pacemaker mechanism of D. suzukii. The higher 
level of activity at dusk in D. suzukii might be explained by a moderate implication of 
“morning oscillator” and a low expression of the neuropeptide PDF in that species (Stoleru et 
al., 2004). The observed thermal plasticity in D. melanogaster has been shown to be due to 
the splicing of a period 3’-terminal intron (dmpi8), which is thermally sensitive (Majercak et 
al., 1999; Montelli et al., 2015). Further investigations should focus on the kinetic of 
expression of the core gene period and examine if this intron is effectively thermally sensitive 
in D. suzukii. 

We provide evidence that D. suzukii displays a thermal range of circadian activity and 
of expression of circadian regulatory genes that is included in that of D. melanogaster (Fig. 3, 
4 and 5), leaving no empty niche space for D. suzukii in these two niche axes. Actually, it 
would be relevant to study this question not only at the daily scale but also at the seasonal 
scale. It would also be interesting to study the circadian activity of larvae because this 
developmental stage is the most exposed to competition. Even if our results do not support the 
“empty niche hypothesis” on the base of differentiated rhythms of locomotor activity, this 
hypothesis still remains relevant for different niche axes, such as the “natural enemies” 
(Keane et Crawley, 2002) or “trophic resource” axes (Behmer et Joern, 2008; Robert 
MacArthur, 1970). Indeed, D. suzukii is exposed to a low level of natural enemies in the areas 
it has invaded (Chabert et al., 2012; Kacsoh et Schlenke, 2012; Poyet et al., 2013), and it 
exploits fruits at a stage of maturity where there are few competitors (Atallah et al., 2014; 
Keesey et al., 2015; Jana C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011). A hypothesis regarding the 
“trophic resource” axis is especially relevant for this species because its host (healthy fruit) 
seems to be exploited by few resident species, leaving an omnipresent trophic resource 
suitable for the survival, reproduction and dispersal of this alien species. 
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Tables 

 

Table 1: Approximate significance of smooth terms of the GAMM analysis of the normalized 
timeless transcription with an ARMA (3,2), a Gamma distribution and log link function. e.d.f. 
and Ref. d.f. are the effective degrees of freedom and Reference degrees of freedom estimated 
during the smoothing process (more details in Wood 2006). 

 e.d.f. Ref. d.f. F p-value 

Smooth term: D. melanogaster 10°C 4.128 4.128 9.127 <1e-5  
Smooth term: D. melanogaster 17°C 4.55 4.55 41.309 <1e-5  
Smooth term: D. melanogaster 24°C 4.871 4.871 182.749 <1e-5  
Smooth term: D. melanogaster 30°C 4.873 4.873 95.954 <1e-5  
Smooth term: D. suzukii 10°C 2.999 2.999 25.65 <1e-5  
Smooth term: D. suzukii 17°C 4.875 4.875 88.361 <1e-5  
Smooth term: D. suzukii 24°C 4.856 4.856 93.762 <1e-5  
Smooth term: D. suzukii 30°C 4.902 4.902 164.885 <1e-5  

 
 
 
 
Table 2: Approximate significance of smooth terms of the GAMM analysis of the normalized 
clock expression with an ARMA (1,1), a Gamma distribution and log link function. e.d.f. and 
Ref. d.f. are the effective degrees of freedom and Reference degrees of freedom estimated 
during the smoothing process (more details in Wood 2006). 

 e.d.f. Ref. d.f. F p-value 

Smooth term: D. melanogaster 10°C 1 1 1.539 0.217  
Smooth term: D. melanogaster 17°C 4.84 4.84 44.105 <1e-5  
Smooth term: D. melanogaster 24°C 4.452 4.452 10.706 <1e-5  
Smooth term: D. melanogaster 30°C 3.81 3.81 11.141 <1e-5  
Smooth term: D. suzukii 10°C 1 1 2.308 0.131  
Smooth term: D. suzukii 17°C 4.787 4.787 36.363 <1e-5  
Smooth term: D. suzukii 24°C 4.51 4.51 54.53 <1e-5  
Smooth term: D. suzukii 30°C 1 1 0.863 0.354  
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Table 3: Descriptive statistics of predicted level of transcription of timeless and clock genes, 
estimated from GAMM analysis. 

Gene Species Temperature Mean SEM Maximum-
Minimum 

timeless 

D. 
melanogaster 

10°C 0.019 0 0.012 
17°C 0.014 0 0.017 
24°C 0.025 0.002 0.043 
30°C 0.023 0.001 0.042 

D. suzukii 

10°C 0.016 0 0.012 
17°C 0.014 0.001 0.030 
24°C 0.012 0.001 0.016 
30°C 0.011 0.001 0.017 

clock 

D. 
melanogaster 

10°C 0.005 0 0.001 
17°C 0.010 0.001 0.016 
24°C 0.012 0 0.012 
30°C 0.012 0 0.011 

D. suzukii 

10°C 0.003 0 0.001 
17°C 0.004 0 0.008 
24°C 0.007 0 0.019 
30°C 0.005 0 0.001 
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Fig. 1 Circadian rhythm of activity of females and males of two populations (from Lyon “Ly” 
and Barcelona “Ba”) of D. suzukii at 20.1°C over 2 days at LD 12:12 (experiment 1-1). a) - 
Time series of the circadian movement quantity of females and males of the two populations 
corrected by size and normalized to the maximum of each time series (pixels/maximum of 
series/μm). Individual data are shown in blue, and the mean is in black. b) - FPCA on the time 
series of the normalized circadian movement quantity of females and males of the two 
populations. Axes explained 89.6% and 3.9% of the variability, respectively.  
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Fig. 2 Circadian rhythm of activity of females and males of D. melanogaster and D. suzukii at 
19.7°C over 4 days at LD 12:12 (experiment 1-2). a) - Time series of the circadian movement 
quantity for females and males of D. suzukii and D. melanogaster corrected by size and 
normalized to the maximum of each time series (pixels/maximum of series/μm). Individual 
data are shown in blue, and the mean is in black. b) - FPCA on the time series of the 
normalized circadian movement quantity of females and males of D. suzukii “DS” and 
D. melanogaster “DM”. Axes explained 60.3% and 13.2% of the variability, respectively.  
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Fig. 3 Circadian rhythm of activity of females of D. melanogaster and D. suzukii at 4 
temperatures (10, 17, 24 and 30°C) over 2 days at LD 12:12 (experiment 2-1). a) - Time series 
of the circadian movement quantity of females of D. suzukii and D. melanogaster at four 
temperatures (from left to right: 10, 17, 24, 30°C) corrected by size and normalized to the 
maximum of each time series (pixels/maximum of series/μm). Individual data are shown in 
blue, and the mean is in black. b) - FPCA on the time series of the normalized circadian 
movement quantity of D. suzukii “DS” and D. melanogaster “DM” at four temperatures. Axes 
explained 67.8% and 11.4% of the variability, respectively.  
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Fig. 4 Circadian rhythm of timeless gene transcription in females of D. melanogaster and 
D. suzukii at 4 temperatures (10, 17, 24, and 30°C) over 20 h at LD 12:12. The upper panels 
show the transcription levels in D. melanogaster, “DM”, and the lower panels show the 
transcription in D. suzukii, “DS”, at four temperatures (from left to right: 10, 17, 24 and 
30°C). Measures are normalized based on the transcription of the rpL32 gene. The vertical 
grey bars represent the mode of the curves. 
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Fig. 5 Circadian rhythm of clock gene transcription in females of D. melanogaster and 
D. suzukii at 4 temperatures (10, 17, 24 and 30°C) over 20 h at LD 12:12. The upper panels 
show the transcription levels in D. melanogaster, “DM”, and the lower panels show the 
transcription in D. suzukii, “DS”, at four temperatures (from left to right: 10, 17, 24 and 
30°C). Measures are normalized based on the transcription of the rpL32 gene. The vertical 
grey bars represent the mode of the curves. 
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Fig. S1 Curves associated to harmonics (eigenfunctions) of the first (upper panel) and 
the second axis (lower panel) of the FPCA on the normalized circadian movement quantity of 
females and males of “Ba” and “Ly” populations of D. suzukii at 20.1°C over 2 days at LD 
12:12 (experiment 1-1; results in Fig.1b). The grey, red and blue lines correspond to the 
consensus functional variation, the curve for functional variation associated to positive 
correlation with the axis, the curve for functional variation associated to negative correlation 
with the axis, respectively. 
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Fig. S2 Curves associated to harmonics (eigenfunctions) of the first (upper panel) and 
the second axis (lower panel) of the FPCA on the normalized circadian movement quantity of 
females and males of D. melanogaster and D. suzukii at 19.7°C over 4 days at LD 12:12 
(experiment 1-2; results in Fig.2b). The grey, red and blue lines correspond to the consensus 
functional variation, the curve for functional variation associated to positive correlation with 
the axis, the curve for functional variation associated to negative correlation with the axis, 
respectively. 
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Fig. S3 Circadian rhythm of activity of females and males of D. melanogaster and D. suzukii 
at 19.7°C over 2 days in constant darkness (experiment 1-2). a) Time series of the circadian 
movement quantity for females and males of D. suzukii and D. melanogaster corrected by size 
and normalized to the maximum of each time series (pixels/maximum of series/μm). 
Individual data are shown in blue, and the mean is in black. b) FPCA on the time series of the 
normalized circadian movement quantity of females and males of D. suzukii “DS” and 
D. melanogaster “DM”. Axes explained respectively 77.2% and 9.6% of the variability. c) 
and d) are curves associated to harmonics (eigenfunctions) of the first and the second axis, 
respectively, of the FPCA on the normalized circadian movement quantity. The grey, red and 
blue lines correspond to the consensus functional variation, the curve for functional variation 
associated to positive correlation with the axis, the curve for functional variation associated to 
negative correlation with the axis, respectively. 

 

c 
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Fig. S4 Curves associated to harmonics (eigenfunctions) of the first (upper panel) and 
the second axis (lower panel) of the FPCA on the normalized circadian movement quantity of 
females of D. melanogaster and D. suzukii at 10°C, 17°C, 24°C and 30°C over 2 days at LD 
12:12 (experiment 2-1; results in Fig.3b). The grey, red and blue lines correspond to the 
consensus functional variation, the curve for functional variation associated to positive 
correlation with the axis, the curve for functional variation associated to negative correlation 
with the axis, respectively. 
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IV.1. Article 3 : « Feeding: Where and what? 
Differential effects on fecundity and longevity in 
the invasive Drosophila suzukii » 

 

Avant-propos 

Dans le nouvel environnement de l’aire envahie, l’espèce invasive doit faire face à une 
nouvelle répartition des ressources et à de nouveaux aliments. Cette nouvelle structure de 
l’environnement peut induire des coûts que l’espèce n’avait pas à affronter dans l’aire 
d’origine, ce qui peut être un frein à l’établissement et à l’expansion. Connaître de quoi est 
constituée la niche trophique de l’espèce et savoir dans quelle mesure elle trouve l’énergie et 
les nutriments essentiels à son développement dans la nouvelle aire permet de mieux 
comprendre les contraintes qui s’exercent sur l’espèce lors de l’invasion. Ces contraintes 
nutritionnelles peuvent notamment influencer fortement le compromis évolutif entre le temps 
consacré à se nourrir et le temps consacré à se reproduire (voir introduction). 

Dans cette partie, je me suis concentré sur l’écologie de la nutrition chez D. suzukii. 
J’ai ainsi voulu savoir quels sont les nutriments dont elle a besoin et si elle peut les trouver sur 
son site de ponte (le fruit sain mûr ou en cours de maturation). Dans le cas où le site de ponte 
ne fournirait pas tout ce dont elle a besoin, elle serait contrainte de trouver des sites 
d’alimentation ailleurs, générant un compromis évolutif plus fort entre le temps consacré à se 
nourrir et le temps consacré à se reproduire. Cette étude a été effectuée en partie lors du stage 
de M1 de Valerian Estragnat et a donné lieu à un article, en cours de révision pour la revue 
Basic and Applied Ecology.  

Lors de cette étude, nous avons exposé des femelles de D. suzukii à différents substrats 
nutritifs, de composition plus ou moins complexes, pour voir ce dont l’espèce a besoin d’un 
point de vue nutritif. Pour savoir si les femelles sont capables de se nourrir sur leur site de 
ponte, nous avons présenté des fruits sains à des femelles vierges et à des femelles 
accouplées. Nous avons alors mesuré la survie et la fécondité de ces femelles exposées aux 
différents substrats. En dernier lieu, j’ai mesuré la morphométrie des ovaires de femelles 
piégées sur le terrain afin d’évaluer le niveau de maturation et inférer indirectement leur état 
nutritionnel.  
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Nous avons montré que les femelles de D. suzukii survivent bien avec du sucre et ont 
une maturation élevée de leurs ovocytes sur les fruits ou sur le substrat avec des levures. 
Curieusement, les fruits en décomposition, malgré la présence d’une microflore plus 
importante, n’ont pas permis aux femelles d’achever une meilleure maturation des ovocytes. 
Le fait que nous ne voyons pas un niveau de maturation plus élevé, contrairement à ce qui est 
attendu selon la littérature (Stamps, Yang, Morales et Boundy-Mills, 2012), souligne le grand 
rôle que joue la composition des microorganismes présents sur les substrats nutritifs. Nos 
deux expériences de survie sur myrtille et cerise prouvent que les femelles n’arrivent pas à se 
nourrir sur fruit sain, même lorsqu’elles entaillent la peau du fruit en pondant dans le cas des 
femelles accouplées. Chez cette espèce, les sites de ponte et d’alimentation semblent 
spatialement séparés, malgré le fait que la femelle puisse se nourrir sur fruit en décomposition 
ou sur une autre partie de la plante. Ainsi, il est possible que cette espèce invasive soit 
carencée et que cela soit difficile pour elle de trouver des sites d’alimentation adéquats 
puisque nos observations de terrain laissent penser que l’état nutritionnel des femelles est 
faible. Cette situation suggérerait que le compromis entre le temps consacré à se nourrir et le 
temps consacré à se reproduire est assez élevé chez cette espèce invasive, surtout en début de 
saison, ce qui pourrait être un frein à son invasion. 
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Abstract 

Successful establishment of invasive species requires that the species meet 
environmental conditions favoring their longevity and fecundity. In natural environments, 
feeding and reproductive sites are often spatially separated leading to a trade-off between 
current (search for reproductive sites) and future reproduction (search for feeding sites). We 
used a successful invasive species to test whether longevity and fecundity, are affected by the 
potential nutrients found in reproductive sites. The pest species, D. suzukii, lays eggs in fruits 
that could provide nutrients since fruit exudates are generated during oviposition. We 
demonstrated that D. suzukii adults cannot survive when they have only access to 
reproductive sites (i.e. undamaged fruits) but can find the nutrients necessary to longevity on 
these reproductive sites when the tegument is punctured. Egg maturation is low when 
D  suzukii feeds on nutrients from fruits, even when damaged, suggesting that females cannot 
acquire substantial nutrients for egg maturation where they lay their eggs. Finally, a field 
experiment supported our laboratory results: wild females have a low degree of egg 
maturation, even when captured at proximity of reproductive sites. Our results suggest that 
D. suzukii adults feed and reproduce in different places and therefore need to trade off time 
and energy invested in reproduction and survival. It implies that the destruction of feeding 
sites in agroecosystem is a crucial step to limit the damages caused by this kind of pest.  
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Introduction 

Nutrition constrains most biological processes by affecting growth, survival, 
movement and reproduction, each a key component of fitness (Barrett, Hunt, Moore et 
Moore, 2009; Joern et Behmer, 1997; Slansky, 1982). Nutritional ecology – the study of 
nutritional interactions between organisms and their environment – is garnering increased 
interest from researchers (Lihoreau et al., 2015; Llandres et al., 2015; Raubenheimer et al., 
2009). Initially focusing on the energy intake for an individual (optimal foraging theory, 
MacArthur and Pianka 1966; Ydenberg et al. 1994; Raubenheimer et al. 2009), studies on 
nutrition have shifted toward a more realistic approach, taking into account the nutrient 
complexity of food and that animals must optimize food intake of both energetic 
macronutrients (carbohydrates, proteins, lipids) and/or non-energetic nutrients (water, mineral 
salts, vitamins, antioxidants). Dealing with the multi-dimensionality of food sources, some 
species are able to regulate their intake of food to reach an optimal ratio of nutrient intake 
(Fanson, Yap, & Taylor, 2012; Kyriazakis, Emmans, & Whittemore, 1991; K. P. Lee et al., 
2008; Raubenheimer & Simpson, 1997; see Behmer (2009) for review of insect herbivores).  

In insects, the decision to select a specific resource depends on factors such as 
nutritional state, previous feeding experience, mating status, and egg load in the ovary 
(Behmer, 2009; Jervis et al., 2008; Minkenberg et al., 1992). The heterogeneous spatial 
repartition of resources in the environment is thus an important constraint on the foraging 
strategy of insects. As food resources are usually unbalanced and fluctuating, suitable 
nutrients may be locally unavailable or in limited quantity, causing physiological trade-offs 
(Roff, 1992; van Noordwijk et de Jong, 1986). Furthermore, if the resources associated with 
the two main fitness components, survival and reproduction, are spatially separated, another 
trade-off is expected between the amounts of time allocated to searching each of these 
specific resources. Females will thus need to decide between searching for food (which leads 
to a delayed fitness gain), mating or searching for suitable sites for their progeny (direct 
fitness gain) (Desouhant et al., 2005; Refsnider et Janzen, 2010). Such a trade-off would be 
even more important if the energy-expensive activity of flying was necessary to achieve these 
functions (Amat et al., 2012; Harrison et Roberts, 2000).  

In the context of invasion, foraging strategies contribute to the successful 
establishment and spread of alien species (Evans, Inta et Lai, 2011; Sol et Lefebvre, 2000). 
Davis et al. (2000) predict that a successful invasion will be favored by a high density of 
resources due either to a large amount of unused resources or to a low competitive uptake 
from resident species. This prediction has been validated in plants but in few animal species 
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(Catford et al., 2009; Elton, 1958; J. Stachowicz et Tilman, 2005). However, even if resources 
are abundant in the introduced area, we expect that the invasive species will have to pay an 
important energy cost if resources used for feeding and for reproduction are spatially 
separated. Our main objective is to test the existence of such a trade-off between the amount 
of time allocated to searching for reproductive and feeding sites in an invasive species, the 
Spotted Wing Drosophila Drosophila suzukii.  

This Asian species represents a successful invasion; it was observed for the first time 
in Europe and North America in 2008 (Asplen et al., 2015; Cini et al., 2012), and since then, 
it has spread in these subcontinents, even reaching Mexico in 2011, Brazil in 2013, and La 
Reunion Island in 2014. Drosophila species are relevant models for studying nutrition 
because their nutritional constraints are well known. D. melanogaster is particularly sensitive 
to desiccation and starvation (Aguila, Suszko, Gibbs et Hoshizaki, 2007; David, Allemand, 
Van Herrewege et Cohet, 1983; Hoffmann et Harshman, 1999). Moreover, Drosophila eggs 
are yolk-rich, primarily composed of proteins and secondarily of lipids (Beenakkers, Van der 
Horst et Van Marrewijk, 1985) and thus costly to produce. Most frugivorous Drosophila 
species aggregate on decaying fruits for feeding, mating and egg laying. They find on 
decaying fruits carbohydrates (in the juice) to survive and proteins (in yeasts) to mature eggs 
(Begon, 1982; Markow et O’Grady, 2008). However, unlike these other Drosophila species, 
D. suzukii insert eggs in ripening and healthy fruits, thanks to its serrated ovipositor (Atallah 
et al., 2014; Bellamy et al., 2013; J. C. Lee et al., 2015; Poyet et al., 2015), and sometimes on 
flowers (Styrax japonicas, Mitsui et al. 2010).  

Regarding the successful invasion of that species, we expect that reproductive sites, 
i.e. healthy fruits, provide sufficient nutrients to fuel the reproductive and maintenance 
functions. This strategy could reduce trade-off between the amount of time allocated to 
searching for nutrients dedicated to survival or to egg production and the amount of time 
allocated to searching for egg laying sites. To investigate this question, we tested the effects 
of different artificial and natural food resources on longevity and fecundity involved in a 
trade-off. We first determined nutritional resources necessary for these two traits and whether 
healthy fruits, the usual reproductive sites, are effective feeding sites. In a second set of 
experiments, we test if the oviposition behavior could improve the access to nutrients from 
the reproductive sites. In D. suzukii, sawing of the fruit tegument during oviposition may 
permit access to the fruit juice of healthy fruit. Finally, we investigated the nutritional state of 
females caught in the field to test whether they find nutrients, particularly in absence or 
presence of reproductive sites.  
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Materials and Methods 

Biological model 

Drosophila species need specific nutrients, such as water, carbohydrates and yeast, to 
survive and mature their eggs (Anagnostou, Dorsch et Rohlfs, 2010; Drummond-Barbosa et 
Spradling, 2001; M. Rohlfs et Kürschner, 2010), but Drosophila’s feeding behavior and needs 
outside of the lab are poorly documented. After piercing the tegument of the fruit to lay one 
egg in the hole, D. suzukii females often drink a drop of the fruit juice that leaks from the 
wound (pers. obs. Video Online Resource 1).  

We used a D. suzukii strain founded by approximately 20 females trapped in Sainte-
Foy-les-Lyon (France; North: 45°44′23.98″, East: 4°47′26.79″) in May 2012. This strain was 
maintained on standard Drosophila medium in a climatic chamber SANYO (MLR-351H) at 
20°C (min=19.5°C, max=20.5°C), a relative humidity of 60% (min=57%, max=65%) and a 
12 h:12 h light/dark cycle. The experiments were carried out in the spring of 2014.  

 

Experiment 1 – Effects of reproductive and feeding sites on longevity and 
fecundity 

This experiment investigated the influence of various nutritive resources on female 
longevity and fecundity and whether the presence of physical damages on the reproductive 
resources (healthy fruits) could modulate the resources’ effects. The entire experiment was 
conducted at the same time, but for clarity reasons, we present first the effect of physical 
damage on longevity and then the effect of decay on longevity and fecundity. Controls are 
thus identical in each section. 

Effect of fruit damage on longevity 

We established 8 different feeding treatments labeled from “A” to “H” (Table 1). 
Comparing specific treatments allowed for testing precise hypotheses. Comparing treatments 
“Water” (A) and “Undamaged fruit” (D) allowed for testing of whether the water contained in 
undamaged fruit was accessible to D. suzukii females. We tested whether fruit content was 
suitable for survival by comparing the longevity of the control “Water+Sucrose” (B) with the 
longevity of the “Damaged fresh fruit” (G). The influence of the type of the fruit damage was 
investigated with a gradient of fresh fruits with increasingly large openings (treatments D vs E 
vs F vs G).  
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Effect of fruit decay on longevity and fecundity 

The effect of fruit decay was investigated by comparing “Damaged fresh fruit” (G) 
and “Damaged decaying fruit” (H) treatments. The quantity of nutrients allowing for oocyte 
maturation was studied by comparing “Damaged fresh fruit” (G) flies and “Damaged 
decaying fruit” (H) flies with the controls, “Water+Sucrose” (B), as a control for low 
quantity; and “Water+Sucrose+Yeast” (C), as a control for the maximum quantity for oocyte 
maturation (Drummond-Barbosa et Spradling, 2001).  

 

We used blueberries of the Blue Aroma and Royal Blue cultivars, produced in 
Morocco in March 2014. Blueberries are good oviposition sites for D. suzukii (Bellamy et al., 
2013). Yeasts were provided by Lynside® Nutri (Lesaffre Brand), the composition of which 
is in Online Resource 2. Decaying fruits were fruits left outside of the refrigerator for 3-5 
days. Resources were renewed every 2 days to maintain their state constant throughout the 
experiment.  

The tested individuals were randomly chosen from among freshly emerged females 
from the mass rearing population. We used virgin flies to avoid the potential effect of 
oviposition on longevity and fecundity. D. suzukii adults were sexed after brief ether 
anesthesia within 3 hours after their emergence to obtain virgin females. Individuals were 
randomly assigned to the feeding treatments by “box group”, i.e., by groups of 4 females in 
plastic boxes (diameter 83 mm x height 53 mm). Each plastic box contained a nutritive 
resource in a Petri dish (diameter ca.55 mm) and was placed in a climatic chamber SANYO 
(MLR-351H) at a temperature of 21°C (min=20.5°C, max=21.5°C), a relative humidity of 
75% (min=69%, max=79%) and a 12 h:12 h light/dark cycle.  

Longevity was estimated daily by counting the number of live individuals in each 
experimental box for 16 days. Potential fecundity was estimated, after female dissection, as 
the number of “mature oocytes” (stage 14, last stage of maturation (King, 1970)), present in 
one randomly chosen ovary. Stage 14 was chosen because, at this stage, oocytes are not 
subjected to resorption in D. melanogaster (Drummond-Barbosa et Spradling, 2001) and are 
ready to be fertilized and laid. Oocyte counts were carried out 8 days and 16 days after female 
emergence on surviving females from 4 randomly chosen boxes per treatment (in total, 61 
females for Treatment B, 63 females for Treatment C, 51 females for Treatment G and 53 
females for Treatment H. See Table 1 for names). Oocytes were counted after dissection 
under a stereo microscope.  
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To control the effect of body size on longevity and fecundity, the lengths of the right 
wing (i.e., distance between r-m vein and the end of R4+5 vein at the tip of the wing) of 16-
day-old females were measured. This distance is known to correlate with thorax length, 
longevity and fecundity in D. melanogaster and D. simulans (Tantawy et Rakha, 1964). 
Feeding treatments did not differ significantly in terms of wing size (ANOVA; F3,133=2.08; 
P=0.106). In total, the longevity of 248 individuals was measured, and 228 individuals were 
dissected for potential fecundity estimation. 

 

Experiment 2 – Effects of reproduction behavior on the longevity of 
females 

The second experiment tested whether egg laying sites can be used as feeding sites 
after oviposition. Thus, we tested whether perforation of the fruit tegument by mated females 
permits feeding and thus influences longevity. Conditions in this experiment were similar to 
those in Experiment 1. Newly emerged females were sexed and assigned to either “Mated” or 
“Unmated” treatments. In the “Mated” treatment, groups of 4 females were placed with 2 
males, and in the “Unmated” treatment, groups of 4 females had no access to males. Matings 
were allowed for three days, during which groups of flies were fed sucrose ad libitum 
(agarose+1% of sucrose+nipagine medium). The 4 females in each vial, but not the males, 
were then exposed to “Undamaged fruit” (D) and the controls “Water” (A), “Water+Sucrose” 
(B) and “Water+Sucrose+Yeast” (C) (14 groups of 4 females per treatment using the same 
boxes as in Experiment 1 with fresh cherry instead of blueberry). Cherries were of the Regina 
cultivar and had been produced in Bessenay (France) in July 2014. Resources were renewed 
every two days to maintain their state constant throughout the experiment. Longevity was 
measured over 7 days (441 individuals in total). 

Experiment 3 – Nutritional state of field caught females  

We characterized the nutritional state of wild caught Drosophila females by observing 
their ovaries. Ovary state in D. melanogaster is known to mirror nutritional intake in the 
previous 24 hours (Drummond-Barbosa et Spradling, 2001). Maturation of oocytes occurs 
irrespective of the mating status (Bouletreau-Merle, 1973), and the degree of maturation is 
limited mostly by protein intake (Mahowald et Kambysellis, 1980). Thus, the degree of 
oocyte maturation in the ovaries of females caught in natural conditions was compared with 
that of females reared in controlled conditions (i.e., laboratory experiments).  
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We first characterized the maturation of D. suzukii ovaries of virgin females fed in the 
laboratory (in the same conditions as Experiment 1) on 4 different food treatments varying in 
nutrient composition. The females were fed either on poor resource “S” (a filter paper with 
distilled water + 2% sucrose), intermediate resource “FR” or “DM” (FR: red fruit Drosophila 
medium; DM: standard Drosophila medium, see Online Resource 3 for composition) or rich 
resource “Y” (a filter paper with distilled water+2% of sucrose+5% of yeast). One ovary of 
each female was randomly chosen, and 4 measurements were taken with an optical 
microscope (ZEISS, Axio Images Z1, Axiovision Software v4.8.1) as follows: length, width 
and area of the ovary and number of mature oocytes in the ovary.  

In a second step, the ovary structures of 86 field caught females were analyzed to 
assess nutritional state. The same measurements as described for laboratory individuals were 
made. We observed in Experiment 2 that food sources had the same influence on the oocyte 
maturation of virgin and mated females (data not shown), which made comparing virgin lab 
individuals and likely-mated, field individuals possible. Wild females were trapped in 
October 2014 (during the period of highest density in this area) in three landscape types, 
including the reproductive sites of the insects: a landscape of apple and cherry orchards 
without flowers and fruits (26 females in Saint-Marcel-lès-Valence, France; North: 
44°58′19.3″, East: 4°55′39.2″), a landscape of forest (40 females in Saint-Marcel-lès-Valence, 
France; North: 44°58′30.2″, East: 4°55′41.9″) and a landscape of kiwi orchards with fruits (20 
females in Etoile sur Rhône, France; North: 44°49′03.48″, East: 4°52′53.25″). Females were 
trapped alive using a white plastic trap full of cotton soaked in a D. suzukii attractant 
described in Landolt et al. (2012) (mixture of red wine and apple cider vinegar). The traps 
remained in the field for 24 hours, and the insects were dissected less than 12 hours post-
collection. 

 

Statistical analysis 

Longevity was analyzed using parametric models of survival (Weibull distribution) 
with “feeding treatment” as a fixed factor and “box group” as a random factor in Experiment 
1 and with “feeding treatment” and “mating status” (and their interaction) as fixed factors and 
“box group” as random factors in Experiment 2. The random factor “box group” was 
integrated using a shared frailty model (Therneau et Grambsch, 2000) to tackle the correlation 
between observations of the same box group. The shared frailty model considers the shared 
risk for distinct categories of dying due to the existence of unmeasured attributes. The 
survival models allowed consideration of the censored data, i.e., from individuals who were 
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not dead at the end of the experimental observation. Potential fecundity in Experiment 1 was 
analyzed using Generalized Estimating Equations (GEE, Liang & Zeger, (1986), a model 
(Poisson distribution with a log link) for integrating the box group as clusters (random factor). 
The GEE is useful when clusters are small. The explanatory variables were “feeding 
treatment” and “age” as fixed factors. Potential fecundity in Experiment 3 was analyzed using 
a Generalized Linear Model (Poisson distribution with a log link) with “landscape type” as a 
factor.  

To analyze the effect of landscape on wild caught females, we performed a linear 
discriminant analysis (LDA). This allowed for determining how ovary maturation (based on 
morphological measurements: length, width and area) contributes to the correct classification 
of individuals into the 4-food treatment. This classification, which is based on insects in 
controlled conditions, helped predict the nutritional state of field caught females. We built 
predictive models using two-thirds of the laboratory insects. The remaining third of the 
laboratory insects was used to estimate the proportion of flies correctly assigned to the correct 
food treatments. This process was repeated 100 times (using different subsets of flies), and on 
average, 68% of the laboratory flies were assigned to their original food treatments. We 
retained a model with an assignment rate of 68%, which was used to assign field caught flies 
to categories of food quality. 

R software (version 3.1.3, R Core Team 2015) was used to perform the statistical 
analyses. Packages survival 2.38-1, geepack 1.2-0 and MASS 7.3-39 were used for the 
survival analysis, the fecundity analysis and LDA, respectively. 

 

Results 

Experiment 1– Effects of reproductive and feeding sites on longevity and 
fecundity 

Effect of fruit damage on longevity 

The longevity of virgin females was significantly affected by feeding treatment 
(χ2=336; df=8.6; P<0.001) (Fig. 1). Two distinct groups of feeding treatments emerged (Fig. 
1a): a group with a high mortality (A, D, and E, see Table 1) and a group with a low mortality 
(B, C, F, G). “Water+Sucrose” (B) belonged to this second group, with medians greater than 
16 days, showing that sucrose is an important nutrient for longevity. 
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Access to water also had a significant, beneficial effect on survival, as revealed by the 
comparison between the treatments “Water” (A) and “Undamaged fruit” (D) (z=-3.5, 
P<0.001). Females in Treatment A lived longer (median=3 days, Fig. 1a) than the females in 
Treatment D (median=2 days). This result suggests that virgin females that did not lay eggs 
had no access to water inside the fruit.  

When comparing fruits without wounds (D), with a 1 mm hole (E) and with a 3 mm 
hole (F), significant differences were observed (D vs E (z=8.8, P<0.001); E vs F (z=3.9, 
P<0.001)). Larger holes helped flies live longer. However, there was no significant longevity 
difference between the flies exposed to fruits with 3 mm holes (F) and the flies exposed to cut 
fruits (G) (z=-0.47, P=0.64).  

Effect of fruit decay on longevity and fecundity 

Longevity on “Damaged fresh fruit” (G) was comparable with that on “Damaged 
decaying fruit” (H) (z=-0.75, P=0.45, Fig. 1b) and on “Water+Sucrose” (B) (z=1.1, P=0.29). 
Despite fruit decay, females found nutrients in damaged fruits that allowed for comparable 
longevity than sugar alone. 

Both feeding treatment and female age had significant effects on potential fecundity 
(Fig. 2). In general, there were significantly fewer oocytes in the 16-day-old females than in 
the 8-day-old females (mean number of mature oocytes per ovary ±95% CI: 4.4±1.1 vs 
8.7±1.9; Wald χ2=76; df=1; P<0.001; Fig. 2). However, this effect differed according to the 
feeding treatment (interaction: Wald χ2=16; df=3; P=0.001). No significant differences were 
found between the two ages in the flies of the poor quality treatment “Water+sucrose” (B; 
number of mature oocytes per ovary: 0.9±0.3). A significant decrease between 8-day-old and 
16-day-old females was observed when females received a rich “Water+Sucrose+Yeast” 
treatment (C: from 23.2±2.7 to 12.1±2.6 mature oocytes per ovary), a “Damaged fresh fruit” 
treatment (G: from 4.3±1.1 to 1.9±0.8 mature oocytes per ovary) or a “Damaged decaying 
fruit” treatment (H: from 4.8±1.3 to 1.5±0.6 mature oocytes per ovary). Surprisingly, no 
significant difference was observed between damaged “fresh” and “decaying” fruits 
(treatments G and H, Wald z=0.24, P=0.62). However, these treatments (i.e., real fruit) led to 
significantly greater numbers of oocytes than Treatment B with “Water+Sucrose” (Wald 
z=68.7, P<0.001) and significantly fewer oocytes than treatment with 
“Water+Sucrose+Yeast” (Treatment C: Wald z=317.2, P<0.001). Females on fruit treatments 
G and H matured 5-fold fewer oocytes than females on rich food (Treatment C).  
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Experiment 2– Effects of reproduction behavior on the longevity of 
females 

Longevity was significantly influenced by the feeding treatment (χ2=641; df=32.8; 
P<0.001) but not by the mating status of the flies (χ2=0.9; df=0.23; P=0.077) or by their 
interaction (χ2=0.7; df=1.43; P=0.56). As in the previous experiment, females survived longer 
when feeding on “Water+Sucrose” (B) and “Water+Sucrose+Yeast” (C) (median >7 days, 
Fig. 3b and 3c) than on “Water” (A) and “Undamaged fruit” (D) (median, equal to 4.5 days 
and 4 days, respectively; Fig. 3a and 3d).  

Despite the lack of significance of the interaction between mating status and feeding 
treatment, we investigated a specific case for which we had a clear prediction. When females 
were exposed to “Undamaged fruit” (Treatment D), we expected greater survival of mated 
females than virgin females because the former may feed on fruit juice after oviposition (see 
biological model). There was indeed a significant difference in this treatment (Log Rank test: 
χ2=5; df=1; P=0.033), but the pattern was opposite of our prediction because mated females 
had lower longevity than virgins (Fig. 3d). 

 

Experiment 3– Nutritional state of field caught females 

Females from the field harbored a small number of mature oocytes in their ovaries 
(mean±95% CI: 0.34 ±0.2 per ovary). Landscape origin significantly influenced mature 
oocyte numbers (χ2=16; df=2; P<0.001). Females from “forests” had the least oocytes 
(0.15±0.2; max=4), tightly followed by “kiwi orchard” females (0.2±0.2; max=1), and 
females captured in the “apple-cherry orchard” had significantly more oocytes (0.73±0.6; 
max=6; z=3.6, P<0.001).  

A Linear Discriminant Analysis (LDA) model was parametrized with data from 
insects fed on 4 food treatments in the laboratory (Table 2 and Fig. 4a). Pictures of typical 
ovaries obtained on the 4 food treatments are available in the photos (Online Resource 4). 
Field caught females were assigned to the different food treatments based on ovary 
morphometric and the LDA model (Table 2 and Fig. 4b). Independently of their landscape 
origin, most individuals appeared closest to lab individuals fed on the poor resource. More 
precisely, 80.8% of females from “apple-cherry orchard”, 85.0% of females from “kiwi 
orchard” and 97.5% of females from “forest” had ovaries similar to those of flies from “S” 
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treatment (i.e., water and sucrose). None of the females were assigned to either rich resource 
“Y” or intermediate resource “FR” containing red fruits.  

 

Discussion 

We investigated nutritional ecology in the invasive D. suzukii and tested whether 
reproductive sites could provide enough nutrients used to fuel the reproductive and the 
maintenance functions. We found carbohydrates to be mandatory for adult survival and 
proteins for egg production. Moreover, it appeared that reproductive sites (i.e. healthy fruits) 
where females oviposit cannot serve as feeding sites. When fruits were decaying or largely 
damaged, females could feed, but the way that they find proteins for egg maturation in the 
field remained unclear.  

Our first experiment revealed the nutritional requirements of D. suzukii adult for 
longevity and reproduction. Feeding on sugar and fruit pulp significantly increased the 
longevity of D. suzukii compared with water, on which the species died rapidly. This fly 
species requires proteins and micronutrients to mature eggs, which were provided by yeast in 
our experiments, which is similar to D. melanogaster (Bownes, Scott et Shirras, 1988). To our 
surprise, decaying fruits, which contain more yeast than fresh fruits, did not sustain elevated 
oocyte maturation (Fig. 2). This suggests that wild D. suzukii adults find carbohydrates and 
proteins on different substrates. For instance, D. suzukii could feed on plant leaves that harbor 
free carbohydrates, proteins, bacteria and yeast (Beattie et Lindow, 1999; Lindow et Brandl, 
2003). Tephritidae flies, which have similar ecology and invasive characteristics as 
D. suzukii, are known to graze plant leaves (Hendrichs, Lauzon, Cooley et Prokopy, 1993; 
Yee, 2008). D. suzukii could also feed on extra-floral nectars, which are common among its 
larval breeding plants (Koptur, 1992); this has been observed for two other Drosophila 
species (Hespenheide, 1985; Naganuma et Hespenheide, 1988). This hypothesis is supported 
by the recent report that D. suzukii adults are more attracted to leaf than fruit volatiles (Keesey 
et al., 2015). As recently shown in D. melanogaster (Anagnostou et al., 2010; Stamps et al., 
2012), the nature of the microorganisms responsible for fruit decay can be an important 
factor; this may explain the low degree of oocyte maturation in the laboratory. These 
microorganisms – a mix of fungi, bacteria and yeasts – are born through air as spores and/or 
deposited by animals, such as Drosophila species (e.g., fecal deposits and surfaces of 
oviposited eggs; (Bakula, 1969; Gilbert, 1980; Hamby, Hernández, Boundy-Mills et Zalom, 
2012; M. Rohlfs et Kürschner, 2010). We therefore cannot exclude the possibility that rotting 
or decaying fruits may sometimes serve as both feeding and ovipositing sites (inseminating 
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the fruit) despite the casual observation that D. suzukii females that oviposit in damaged fruit 
tend to do so in the undamaged parts of the fruit (S. F. pers. obs.). Even if our conclusions are 
drawn from a single population, we believe that our interpretation is valuable for the species. 
Indeed, the effects of nutrients on fecundity and longevity should be strongly conserved 
within a species. 

Our second main result is that females exposed to undamaged fruits, which constitute 
their archetypal egg laying sites, died the fastest (Fig. 1a treatment D). Although we 
systemically observed that mated females feed on exudate from the hole they dug after egg 
laying (see Film Online Resource 1), we surprisingly found that mated females died faster 
than virgins (which do not lay eggs). This result suggests that the quality or amount of food in 
this juice droplet did not counterbalance the physiological cost of oocyte production or 
oviposition behavior. When we artificially increased the size of the tegument hole, mimicking 
a hole made during oviposition (mean diameter observed on cherry ±95% CI: 197 μm ± 11.4, 
n=44), longevity increased. The effect was particularly clear when the hole diameter reached 
3 mm, which corresponds to a female’s approximate width and could therefore allow them to 
enter the fruit and feed (C. P. and V. E. pers. obs.). In nature, we can expect that only fruits 
that have already been damaged by, for example, insects or birds will constitute suitable 
feeding sites for D. suzukii.  

Our results suggest that feeding sites are spatially separated from egg laying sites in 
D. suzukii, which causes a trade-off in the amount of time allocated to searching each type of 
site (Desouhant et al., 2005). The magnitude of this trade-off may depend on the timing of the 
fruit infestation: the magnitude is reduced if the fruit is already exploited by conspecifics 
larvae or damaged by other insects, such as hornets and birds. Season and fruit density should 
also affect this trade-off. In temperate latitudes, host density is low in winter and early spring 
(Poyet et al., 2015), and potential feeding sites, such as plant leaves, extra-floral nectars 
and/or damaged fruits, are scarce. As the season progresses and leaves and fruits appear, 
feeding sites become more frequent, decreasing the amount of time required for searching 
behaviors. We unexpectedly found that field females caught in October exhibited low 
reproductive potential, with low numbers of oocytes and ovary structures similar to those of 
lab females fed on sucrose only. This suggests that wild D. suzukii females had access to few 
proteins despite high fruit densities when they were caught (Poyet et al., 2015). It is unlikely 
that these females had already laid all of their eggs before capture because most of the ovaries 
contained no oocytes under active development. This nutritive state matches a field study 
from Japan (Mitsui et al., 2010). In both cases, it is possible that the females entered 
reproductive diapause before overwintering, leading to altered feeding strategies in such times 
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to improve longevity. Further studies investigating D. suzukii’s nutritional ecology should 
thus span several seasons and address direct measurements of nutrient content and estimations 
of dispersal capacity. 

To conclude, despite access to fruit juices (through artificial wounds in fruit tegument 
or natural openings due to oviposition), D. suzukii females could not sustain egg production 
on reproductive sites in the absence of an additional protein source and have thus to find 
appropriate resource elsewhere to be able to mature eggs. The cost associated with the search 
for feeding and reproductive sites, both in terms of time allocation and of energy, is thus 
expected to be high. However, this cost does not seem to be high enough to limit the dispersal 
capacity and the success of invasion of D. suzukii. One hypothesis would be that even if 
separated, feeding and reproductive sites are not so distant. More ecological data in the field 
are necessary on this species.  
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Tables 
Table 1. Different feeding treatments (labeled from “A” to “H”) that vary in the content and 
quality of nutritional sources. Two types of fruit maturation (fresh and decaying) were 
provided to Drosophila suzukii females (treatments D-H). Fruit access represents the surface 
of fruit that was accessible to females for feeding. Access to the fruit was manipulated (from a 
hole of 1 mm in diameter to total access in a cut fruit). N represents number of flies. Due to 
limited emergence number, all treatments were not abounded equally. 

Feeding 
treatment 

Type Composition Fruit access N 

A Control Distilled water - 28 
B Control of 

longevity 
Distilled water+Sucrose 2% - 33 

C Control of egg 
maturation 

Distilled water+Sucrose 
2%+Yeast 5% 

- 33 

D Undamaged fruit Fresh blueberry - 28 
E Damaged fruit Fresh blueberry With a hole of 1 mm 20 
F Damaged fruit Fresh blueberry With a hole of 3 mm 12 
G Damaged fruit Fresh blueberry Two halves of a cut fruit 31 
H Damaged 

decaying fruit 
Decaying blueberry Two halves of a cut fruit 

 left outside the fridge 
during 3-5 days 

32 

 

Table 2. Assignment rate of lab and field caught females of Drosophila suzukii to the 4 food 
treatments (FR=”Red fruit”, LM=”Standard drosophila medium”, S=”Sucrose”, Y=”Yeast”). 
The LDA model was estimated using a subsampling of two-thirds of the laboratory insects. 
The assignment by the model of the remaining laboratory individuals in the food treatments 
are in grey boxes. On average, 68% of the remaining laboratory individuals were assigned to 
the right “feeding treatment”. This assignment rate was close to the average assignment rate 
estimated from hundreds of models. 

 Laboratory food treatments  Landscape type 

 

LDA groups 

FR LM S Y  Apple- 
cherry 

Forest Kiwi 

FR 3 0  2  1  

LM 1 5 1  5  3 

S 1 1 6  21 39 17 

Y 2 1  5    

True assignment rate 0.43 0.71 0.86 0.71 
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Figure 

 
 

 

Fig. 1. Longevity (survival curves) of virgin females of Drosophila suzukii feeding on 
different feeding treatments (Experiment 1): a) effect of the access size b) effect of the 
presence of decay. The observation lasted 16 days, so data after this time are censored. 
Survival curves are estimated using parametric models of survival with a Weibull distribution. 
For more information about feeding treatments and sample sizes, see Table 1. 
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Fig. 2. Potential fecundity of virgin females fed on different feeding treatments and at 8 days 
(round symbols) and 16 days (triangle symbol; mean±95% CI). Potential fecundity is 
measured as the number of mature oocyte found per ovary. Feeding treatments correspond to 
“Water+Sucrose” (B, n=61), “Water+Sucrose+Yeast” (C, n=63), “Damaged cut fruit” (G, 
n=51) and “Damaged decaying fruit” (H, n=53). Statistical tests were performed by the 
contrast method in the Generalized Estimating Equations model, where age data were pooled 
in each treatment.  ***: P<0.001; N.S. is not significant for treatment effect. 
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Fig. 3. Longevity (survival curves) of females of different mating status (dotted lines for 
virgin, solid lines for mated) on different feeding treatments: a) on “Water” (A, n=110), b) on 
“Water+Sucrose” (B, n=112), c) on “Water+Sucrose+Yeast” (C, n=111), and d) on 
“undamaged fresh fruit” (D, n=108). Survival curves are estimated using parametric models 
of survival with a Weibull distribution. Statistical tests in each panel were Log Rank tests. *: 
P=0.034; N.S. is not significant for mating status effect. 
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Fig. 4. Linear Discriminant Analysis on morphometrics of ovaries of females a) fed on 4 
different food treatments in the laboratory (FR=”Red fruit”, DM=”Standard drosophila 
medium”, S=”Sucrose”, Y=”Yeast”). Two-thirds of these individuals were used to build the 
LDA model. LD1 and LD2 are the first (LD1) and second (LD2) axes of the LDA analyses 
(explaining 81% and 15% of the variance, respectively). Panel b) contains individuals caught 
in the field in three different landscapes (apple-cherry, forest, kiwi). In both panels, each 
ellipse corresponds to food treatment membership estimated from the individuals from the 
laboratory (centered on the mean and size proportional to standard deviation).  
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Online Resource 1 : Video of a mated Drosophila suzukii female laying an egg in a cherry 
from Experiment 2 
 

 

Online resource 2: Table of composition of used yeast Lynside® Nutri (Lesaffre Brand) (per 
100g) 

Moisture 4g  Vitamin A <10μg RE 
Protein 52g Thiamin* 10-16mg 
Ash 6-8g Niacin 70-100mg NE 
Carbohydrates 33g Riboflavin* 0.1-0.5mg 

Complex 33g Iron 4-7mg 
Sugars <1g Calcium 65-75mg 

Dietary fiber 20-24g Sodium* 30-34mg 
Soluble 4-8g Potassium* 1800-2200mg 
Insoluble 16-22g Phosphorous* 1000-1200mg 

Fat 5g Pyridoxine* 50-70mg 
Saturated 1-2g Folic acid* <1mg 
Unsaturated 2-4g Vitamin B12 <1ucg 

Monounsaturated 2-4g   
Polyunsaturated <1g   

*These micronutrients were described as essentials for Drosophila species (Royes et 
Robertson, 1964; Sang et King, 1961)  
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Online resource 3: Table of composition of artificial used in Experiment 3 

 FR medium LM medium 
Agar 10g 15g 
Water 525ml 900ml 
A mix of red fruits 200g - 
Wheat flour 15g 110g 
Sugar 50g - 
Yeast 25g 115g 
Ethanol 15ml 47.5ml 
Nipagine 2g 6g 
 

 

 

 

Online resource 4: Pictures of stereotypical ovaries observed in females reared in laboratory 
on four food treatments: poor quality treatment “S”, intermediate quality treatments “FR” and 
“DM” and high quality treatment “Y” 
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V.1. Introduction 

V.1.1. Contexte et objectifs de l’étude 

Ce chapitre s’intéresse aux indices environnementaux utilisés par Drosophila suzukii 
afin de localiser l’ensemble des sites qu’elle utilise : les sites d’alimentation (jus de fruits, 
microorganismes sur les fruits en décomposition et les feuilles, voir chapitre 2) et les sites de 
reproduction ou de ponte (i.e. les fruits sains). Les résultats de ce chapitre ont une portée 
clairement appliquée à la lutte contre D. suzukii par l’identification d’indices 
environnementaux attractifs qui permettraient d’optimiser l’attraction du piégeage massif en 
cours de développement par Bayer CropScience ®, à l’origine du financement de cette thèse.  

Avec mes collaborateurs du laboratoire LBBE, j’avais pour mission l’identification de 
molécules candidates et le criblage de de ces molécules afin d’identifier les plus attractives. 
En complément, nous avons aussi cherché à identifier des couleurs attractives pour l’insecte. 
Ce travail de criblage de molécules s’est réalisé en collaboration avec une entreprise catalane 
(SEDQ ; http://www.sedq.es/) qui a une expertise dans le développement de piège pour la 
lutte par piégeage massif, notamment contre la mouche de la méditerranée Ceratitis capitata. 
L’objectif à terme est d’adapter le système Decis Trap utilisé contre la mouche de la 
méditerranée (Fig. 21) à la lutte contre D. suzukii. En complément, nous avons aussi cherché à 
identifier des couleurs attractives pour l’insecte en collaboration avec le chercheur Marc 
Théry (MNHN, Brunoy). 

Dans ce contexte, mon rôle a été 1) de faire de la veille documentaire pour proposer 
des molécules candidates à SEDQ, face à la publication rapide de travaux sur Drosophila 
suzukii ; 2) de tester le potentiel attractif des molécules ou des mélanges de molécules 
fournies par SEDQ ; 3) d’étudier la vision de cet insecte et d’identifier une couleur attractive 
pour le futur piège. Ainsi, une grosse partie de mon travail a consisté en la mise au point d’un 
dispositif en laboratoire pour tester de manière comportementale l’attractivité des mélanges 
ou des couleurs. J’ai toujours fait le choix d’observer le comportement des insectes, 
directement lors des tests. Cette observation est chronophage mais évite les biais liés à 
l’obtention de résultats sans connaitre la première décision des insectes. J’ai utilisé des 
femelles gravides car elles constituent la cible privilégiée du piège qui est développé afin 
d’éviter les dégâts faits par les femelles qui pondent.  
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Fig. 21. Photographie de Decis Trap développé par Bayer CropScience et SEDQ 
dans la lutte contre la mouche de la méditerranée Ceratitis capitata. Le diffuseur 
d’attractif disposé à l’intérieur et la couleur jaune sont adaptés à l’insecte. Un 
insecticide présent à l’intérieur du piège tue l’insecte quand il rentre. 

 

J’ai utilisé trois stratégies différentes pour réaliser des tests de choix et je compte les 
introduire ici brièvement, les conditions précises étant décrites dans la suite du chapitre. 
Premièrement, j’ai réalisé des tests de choix entre deux mélanges odorants. Dans ces tests, les 
mouches étaient en groupe dans une boîte en plexiglas, sans flux d’air. Cette stratégie de test 
en groupe présente l’avantage d’être rapide mais pouvait être imprécis par effet 
d’entrainement entre individus (effet densité dépendance) et posent des problèmes de non 
indépendance statistique des données. Le dispositif était facile à développer mais n’était pas 
idéal puisque la diffusion des odeurs, sans flux d’air constant, n’était pas maitrisée 
précisément. Enfin, un argument pratique contre ce protocole expérimental résidait dans le 
fait que la boîte était très contraignante à nettoyer et à sécher, ce qui prenait beaucoup de 
temps.  

Dans un deuxième temps, j’ai décidé d’utiliser des tests individuels dans des tubes en 
Y en verre, lavés après chaque test et où les odeurs diffusaient librement. Cet appareillage 
était plutôt satisfaisant mais il n’a pas été très simple à trouver pour obtenir un taux de 
réponse satisfaisant. Les protocoles mis en place ont systématiquement permis de tester les 
mouches individuellement pour éviter tout biais dans la réponse comportementale lié à de la 
densité dépendance qui existe en test en groupe. Ce dispositif est utilisé avec succès par le 
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CNRS à Dijon, notamment par l’équipe de Jean-François Ferveur, pour faire des tests de 
choix sur des adultes de Drosophila melanogaster. C’est le système que j’ai majoritairement 
utilisé lors de cette étude. Par son lavage facile et sa petite taille, il est facile à utiliser en 
plusieurs séries successives. J’ai ainsi pu tester des séries de huit mouches en même temps. 
Globalement, il a été assez difficile d’obtenir une réponse rapide dans les tests de choix avec 
D. suzukii du fait de sa faible activité locomotrice. La mise au point du test a demandé 
beaucoup d’essais afin d’identifier les conditions optimales, qui seront décrites par la suite, 
pour obtenir une réaction de l’insecte. 

Enfin, dans un troisième temps, j’ai conçu un dispositif pour tester l’attraction de 
couleurs émises, de manière précise, au moyen de diodes électroluminescentes, en partenariat 
avec Marc Théry. Afin de choisir des couleurs pertinentes pour D. suzukii, ce test de choix 
coloré a été précédé par la mesure des spectres de réflectance des fruits classiquement 
attaqués par D. suzukii. Les spectres de réflectance ont permis aussi, au travers d’un modèle 
de vision développé pour D. melanogaster, d’identifier quels photorécepteurs sont impliqués 
dans la localisation des fruits chez D. suzukii. Cette étude sur la vision est aussi présentée par 
la suite et sera valorisée sous forme d’un article scientifique qui est actuellement en 
préparation. 

L’ensemble de ces tests comportementaux ont demandé un investissement en temps 
très important. Approximativement, le premier dispositif a nécessité 1500 femelles et a duré 
29 jours de travail à temps plein, le deuxième 1300 femelles et 71 jours à temps plein et le 
troisième 450 femelles et 25 jours de temps plein. Ces expériences représentent donc une 
partie importante du travail de thèse et cela a demandé le soutien d’un assistant ingénieur 
(Thibault Andrieux, LBBE) pour effectuer environ 1/3 des tests.  

V.1.2. Indices olfactifs utilisés dans la localisation chez 
les drosophiles 

Les connaissances en écologie chimique sur D. melanogaster sont très développées, 
notamment d’un point de vue des bases génétique et moléculaire (une étude intégrative par 
exemple dans Stensmyr et al. 2003). Des données sur la préférence pour un substrat odorant 
ou un mélange d’odeurs sont disponibles mais les données sur les préférences 
comportementales fines face à des molécules attractives contenues dans ces mélanges sont 
plus anecdotiques. Dans un travail remarquable, Zhu et al. (2003) ont identifié les différents 
volatiles présents dans la mangue pourrissante, utilisée en piège pour attraper 
D. melanogaster, par une approche typique d’écologie chimique. Ils ont extraits les volatiles 
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émis au moyen d’une fibre SPME, les ont identifié par analyse de chromatographie en phase 
gazeuse (GC-MS) et ont couplé la sortie du GC avec un dispositif d’électro-antennographie 
permettant de déterminer les molécules actives sur les récepteurs de l’insecte. Ils ont identifié 
un mélange particulièrement performant qui attire mieux D. melanogaster que les mangues en 
elle-même. Ce mélange est constitué de 100 mg d’éthanol, d’acide acétique et de 2-
phenylethanol (ratio 1 :22 :5) et de 1 ml d’eau. La présence d’eau est particulièrement 
importante dans l’attraction. Ces composés sont généralement considérés comme des produits 
de fermentations dû à des levures attractives pour D. melanogaster (Becher et al., 2012; 
Goldman-Huertas et al., 2015; Stökl et al., 2010). Des molécules liées à la localisation 
d’antioxydants synthétisés par des levures viennent d’être nouvellement identifiées et sont 
aussi attractives (Dweck, Ebrahim, Farhan, Hansson et Stensmyr, 2015). Malgré la 
connaissance des indices environnementaux ou des signaux spécifiques qui attirent les 
femelles de D. melanogaster, il n’y a pas vraiment de piégeage très élaboré et industrialisé 
pour cette espèce. La raison en est certainement les faibles problèmes causés par cette 
mouche, excepté en cuisine ou dans les restaurants pour des problèmes d’hygiène. Souvent, 
des mélanges artisanaux vinaigrés sont utilisés. On peut citer une étude récente sur 
Drosophila repleta (Hottel, Spencer et Ratcliffe, 2015) qui a identifié que l’odeur du vin 
rouge est plus attractive que celles du vinaigre de cidre. 

Avec l’invasion, et les enjeux économiques liés aux dégâts de D. suzukii, les 
connaissances sur l’écologie chimique de ce ravageur ont augmenté rapidement. Cela a été 
une difficulté lors du début de ma thèse et nous a contraints à réorienter les objectifs 
initialement fixés. Ainsi, de nombreux groupes de recherche se sont focalisés sur les 
substances volatiles attractives. Nous avons donc abandonné la recherche de ces molécules 
pour nous concentrer sur les tests comportementaux des molécules (ou mélanges) identifiés 
dans la littérature. Il y a notamment deux stratégies de recherche qui ont été sources de 
candidats au développement d’un attractif. Une stratégie se concentrant sur le mélange de vin 
rouge, vinaigre de cidre, qui est un des meilleurs attractifs de terrain utilisé actuellement (P. 
Landolt, Adams, Davis et Rogg, 2012). Les études sur ce mélange ont mis en évidence qu’un 
mélange constitué d’acide acétique, d’éthanol, d’acétoïne et de méthionol était 
particulièrement performant pour attirer l’insecte en laboratoire (Cha et al., 2013, 2015; Cha, 
Adams, Rogg et Landolt, 2012).  

Une autre stratégie s’est plutôt concentré sur les volatiles émis par les fruits cultivés 
attaqués par l’insecte (Revadi et al., 2015). Par le même type d’analyse que présenté 
précédemment sur la mangue (GCMS-EAD), ils ont pu identifier des volatiles de plantes 
cultivées (framboise, fraise, myrtille, mûre et cerise) performants pour attirer l’insecte. Cette 
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étude a mis l’accent sur un volatile en particulier : l’acétate d’isoamyle (Revadi et al., 2015). 
Enfin, des études originales se concentrent plutôt sur les odeurs de végétal plutôt que de fruit 
seul et sont prometteuses dans l’identification de nouvelles molécules. Goldman-Huertas et 
al. (2015) identifient plusieurs volatiles responsables de la localisation de la plante chez une 
drosophile qui a évolué vers un régime herbivore, un parallèle intéressant avec D. suzukii, 
ayant évolué vers un régime alimentaire à base de fruits sains (Atallah et al., 2014). De la 
même manière, Keesey et al. (2015) ont mis en évidence que ce sont plutôt les odeurs de 
feuille de fraisier qui attirent D. suzukii, plutôt que les odeurs de fruits directement.  

Afin de mieux lutter contre ce ravageur, de nombreux produits en mélanges sont 
développés, pour faire du monitoring (piégeage surveillance du ravageur) ou pour faire du 
piégeage massif. Il n’y a, cependant, pour l’instant aucune preuve que le piégeage massif est 
efficace chez D. suzukii puisque aucune réduction des dégâts sur les cultures n’a été observée 
en présence de pièges. Les études sur l’efficacité du piégeage restent pour l’instant peu 
nombreuses et peu standardisées. Parmi d’autres, on peut citer le développement de deux 
types de piège et d’attractifs : 

 Les produits liquides dans lesquels les insectes se noient sont les meilleurs attractifs 
à l’heure actuelle. Ce sont majoritairement des mélanges de liquides fermentés tel 
que le vin, le vinaigre ou les jus de fruits. On peut citer parmi les plus intéressants 
les produits de BioBest, BioIberica, Droskidrink et Riga (le meilleur). Ces produits 
liquides sont à renouveler très régulièrement, ce qui les rend très coûteux en main 
d’œuvre et en fait une solution non rentable. Ils sont plutôt utilisés en monitoring. 
 

 Les produits avec diffuseurs : les attractifs volatiles sont placés dans des diffuseurs 
qui permettent une diffusion lente et contrôlée des volatiles. Les insectes qui 
rentrent dans le piège sont généralement tués au moyen d’un insecticide localisé à 
l’intérieur. C’est la solution que souhaite développer Bayer CropScience contre 
D. suzukii. On peut citer quelques produits développés actuellement à partir de 
ferments (Torula Yeast, Pherobank), ou bien Pherocon, l’attractif issu du travail de 
Cha et al. (2013), sans efficacité notoire. 

V.1.3. Indices visuels utilisés dans la localisation chez les 
drosophiles 

Comme nous l’avons vu dans la deuxième partie de l’introduction, les insectes 
peuvent utiliser des informations visuelles pour localiser les sites d’alimentation ou de ponte. 
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Certains insectes, et c’est le cas de D. melanogaster, sont capables de percevoir les objets 
grâce à la couleur (la teinte et la saturation) et/ou à la brillance (lié au nombre de photons 
reçus). Comme les informations visuelles participent à la localisation des sites, il parait alors 
pertinent de s’intéresser à la vision de D. suzukii dans le cadre de ce travail. 

L’étude de la vision des insectes est plutôt bien connue et particulièrement chez 
l’espèce modèle D. melanogaster. De nombreux travaux ont cherché à identifier si cette 
espèce possédait la vision des couleurs ou seulement la vision de la brillance (Schümperli 
1973; Menne and Spatz 1977; Salcedo et al. 1999; pour une revue voir Paulk et al. 2013). Il 
est maintenant clairement établi que D. melanogaster est capable de discriminer les couleurs 
au travers de 5 photorécepteurs (spectres en Fig. 27) et de discriminer la brillance au travers 
d’un photorécepteur (qui sert aussi à la couleur ; Paulk et al. 2013; Schnaitmann et al. 2013). 
Elle est capable de discriminer des couleurs dans l’UV (ultraviolet) et le visible, sauf les 
longueurs d’onde situés au-dessus de 620 nm (zone rouge). Elle n’est alors pas capable de 
discerner un objet coloré rouge dont le spectre total de réflectance serait au-dessus de 620 nm. 
Par des expériences d’apprentissage associant une couleur et une récompense, 
D. melanogaster est facile à manipuler afin d’étudier de manière comportementale la réponse 
aux couleurs.  

Concernant D. suzukii, du fait de sa proximité phylogénétique avec D. melanogaster 
(van der Linde et Houle, 2008), il est très probable qu’elle possède les mêmes 
photorécepteurs. Dans ce cas, elle ne distinguerait pas une partie de la couleur rouge, ce qui 
est contre-intuitif, vu tous les dégâts dont elle est responsable sur fruits cultivés rouges. 
Quelques travaux scientifiques ont étudié l’effet des couleurs de pièges sur le taux de capture 
de cet insecte (J. Lee et al., 2012; Jana C Lee et al., 2013). Aucune tendance claire ne ressort 
même si une légère préférence pour le rouge peut être signalée. Plus récemment, Hottel et al. 
(2015) ont montré chez Drosophila repleta (Hottel et al., 2015) une préférence pour les 
supports rouge, bleu, violet, vert et orange plutôt que blanc et jaune. Ces indications chez une 
autre espèce ouvrent des voies d’investigation chez D. suzukii. 

V.2. Matériels et méthodes 

V.2.1. Expérience d’identification de molécules 
attractives lors des expériences de choix en boîte 
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L’attractivité d’une première série de mélanges attractifs proposée par SEDQ a été 
testée en l’aveugle (Fig. 22). Le dispositif est placé dans un environnement symétrique, blanc, 
maintenu 24°C (+/- 2°C). Il consiste en une boîte en plexiglas où les femelles adultes de 
D. suzukii sont insérées lentement par groupe de 3 à 11 dans un trou situé au centre de la 
boîte. Les individus ont à faire un choix entre deux mélanges attractifs chacun situé à une 
extrémité de la boîte. Le déplacement des individus est ensuite suivi directement à l’œil 
pendant 5 min. La boîte est grande (100 cm x 25 cm x 15 cm) et permet aux individus de 
voler. Dès qu’un individu entre dans une zone de choix, le temps qu’il a mis pour y arriver est 
noté. Lorsqu’un individu n’a pas atteint de zone de choix en 5 min, il est considéré comme 
n’ayant pas fait de choix. La boîte est lavée à l’eau et au savon puis rincée à l’éthanol absolu 
chaque matin. Chaque mélange est déposé sur un papier filtre (1 μl) et ceux-ci sont renouvelés 
pour chaque nouveau groupe d’individus. Le côté associé à chaque mélange est changé toutes 
les 30 femelles testées (environ ~5-6 séries). L’effet de la boîte est testé en comptabilisant les 
choix droite et gauche en mettant un morceau de banane de chaque côté ; aucune préférence 
n’est détectée 55% des individus choisissent le côté droit, 45% à gauche (n=37, chi2= 0,67, 
1ddl, P=0,41). 

Les individus proviennent d’une population de masse appelé SF et élevée en 
laboratoire sur milieu classique de drosophiles (David et Clavel, 1965), issues d’environ 20 
femelles gravides piégées en mai 2012 à Sainte-Foy-Lès-Lyon (Nord: 45°44′23,98″, Est: 
4°47′26,79″). Pour l’expérience, ils sont âgés entre 1 et 7 jours et toujours manipulés à la 
main sans interférence olfactive avec un aspirateur à bouche. Plusieurs heures avant le test, ils 
sont mis à jeûner sur un coton humide. Des temps variés de jeûne, allant de 0 h à 21 h, sont 
utilisés pour avoir une diversité d’état nutritionnel. Les femelles sont sexées sans 
endormissement au moment de la préparation à l’introduction dans la boîte.  

La série de mélanges est constituée de 5 mélanges attractifs (nommés A, B, C, D, I) 
que l’on compare par paire (10 combinaisons). Lors des tests, l’expérimentateur n’a pas 
connaissance de la composition des mélanges pour éviter tout biais. L’expérience est menée 
jusqu’à avoir 60 femelles ayant répondu lors du test pour chaque paire considérée. 
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Fig. 22. Choix en groupe : boîte utilisée lors de cette expérience. Les insectes sont 
insérés par le trou situé au milieu des 5 compartiments centraux (flèche). Le choix est 
donné entre deux odeurs situées sur des papiers filtres aux extrémités droite et gauche 
de la boîte. On considère qu’un insecte a fait un choix lorsqu’il est entré dans le 
compartiment du papier filtre, le 2ème compartiment de chaque côté de la flèche. 

 

V.2.2. Expérience d’identification de molécules 
attractives par olfactométrie en tube en Y 

V.2.2.1 Mise au point du dispositif 

Un nouveau dispositif est développé pour cette deuxième expérience afin de réaliser 
des tests individuels, qui soient plus précis et qui permettent de mettre en évidence des effets 
plus fins. Le dispositif est inspiré d’un système utilisé pour D. melanogaster (Centre des 
Sciences du Goût et de l’Alimentation, Equipe Mécanismes de perception et plasticité 
chimiosensorielle, CNRS, Dijon) et est constitué d’un tube en Y en verre, sur lequel peut être 
ajouté des tubes en verre contenant les attractifs (reliés par des bouchons en caoutchouc, Fig. 
23). Quelques microlitres de chaque mélange est déposé sur un papier filtre, déposé au fond 
des tubes en verre. Les femelles gravides sont exposées au bout du tube en Y aux odeurs 
arrivant par simple diffusion. Seul un mouvement locomoteur est possible du fait du petit 
diamètre de ces tubes (4 mm). Le temps est noté pour deux événements par femelle : dès que 
la femelle atteint l’intersection du tube, ou dès qu’elle entre dans un des tubes en verre (elle 
quitte le tube en Y et se déplace sur le bouchon ou le tube en verre). Chaque tube en Y n’est 
utilisé qu’une fois et est rincé à l’éthanol absolu au moins 5 h avant le test.  
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Fig. 23. Olfactomètre en tube en Y (tube en Y de environ 8 cm de long et tube en 
verre de 10 cm). Chaque insecte est inséré en accrochant un tube en téflon dans lequel a 
été préparé l’insecte (flèche). Le choix est donné entre deux odeurs situées sur des 
papiers filtres, chacun dans un tube en verre. On considère qu’un insecte a fait un choix 
lorsqu’il est entré dans le tube en verre du papier filtre, après le bouchon. Afin 
d’optimiser la réponse, un unique éclairage se situe du côté des sources d’odeurs. 

Il a fallu procéder à quelques mises au point pour optimiser le taux de réponse (la 
proportion de femelles ayant fait un choix) au test. La mise au point s’est déroulée en faisant 
le test avec d’un côté de l’eau et de l’autre côté un mélange appelé « VVE » (1/3 vinaigre de 
cidre, 1/3 vin rouge, 1/3 eau ; Landolt et al. 2012) connu pour être attractif pour D. suzukii. 
Plusieurs conditions d’éclairage ont été utilisées : un éclairage au-dessus des tubes (taux de 
réponse de 15%, n=24), un éclairage en lumière rouge (normalement noir pour l’insecte, taux 
de réponse de 50%, n=16) et un éclairage en-dessous, ressortant au fond vers les tubes 
contenant les odeurs (taux de réponse de 46%, n=56 ; Fig. 23). Pour des soucis pratiques, j’ai 
choisi d’utiliser la troisième condition lumineuse. Deux tubes d’introduction des insectes ont 
été essayés : 1 tube en verre de diamètre large (du même type que les tubes du fond, avec un 
bouchon en caoutchouc) et 1 tube en téflon du diamètre du tube en Y (8 mm, Fig. 23). La 
réponse augmentait avec le tube en téflon et donc a été gardée pour la suite. 

Vu le taux de réponse des femelles de la lignée SF avec un jeûne d’environ 8 h 
(495 min, Fig. 24) et vu la stabilisation du taux de réponse autour de 60-70% de taux de 
réponse, j’ai choisi de réaliser l’observation pendant 30 min par la suite. Cette durée 
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représente un bon compromis entre le temps passé d’observation et le nombre d’insectes à 
tester.  

Au fur et à mesure des tests, je me suis rendu compte que le temps de jeûne des 
insectes influençait grandement la réponse au test, que ce soit sur la proportion de femelles 
ayant fait un choix (taux de réponse) (Fig. 25) ou sur le temps de réponse (Fig. 24). Il a donc 
été choisi de faire jeûner les insectes pour optimiser le taux de réponse. Mettre à jeun les 
individus pendant au moins 20 h et au plus 40 h a été choisi pour la lignée SF et la lignée Ga, 
respectivement. La lignée Ga a servi pour l’expérience avec la phéromone de D. melanogaster 
et sera présentée dans cette partie. 

 

Fig. 24. Proportion de femelles de la lignée SF de Drosophila suzukii qui 
répondent au test (c’est-à-dire qui font un choix en olfactomètre lorsqu’on leur propose 
de l’eau d’un côté et du VVE de l’autre côté) en fonction du temps d’observation lors du 
test (et du jeûne préalable). Chaque courbe représente environ 5 individus testés et il y a 
donc entre 12 et 18 insectes testés par groupe de jeûne. 
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Fig. 25. Proportion de femelles de Drosophila suzukii qui répondent au test (c’est-
à-dire qui font un choix lorsqu’on leur propose de l’eau d’un côté et du VVE de l’autre 
côté) en fonction du temps de jeûne préalable. a) Taux de réponse pour la lignée SF, 
temps de choix de 1 h. b) Taux de réponse pour la lignée Ga, temps de choix de 30 min. 
Les régressions sont faites par un modèle GLM (Generalized Linear Model) avec une 
distribution binomiale et une fonction de lien Logit. 119 et 279 femelles ont été utilisées 
respectivement pour a :SF et b :Ga 

V.2.2.2 Identification de kairomones attractives 

Le nouveau dispositif mis au point est utilisé à l’occasion du test d’une deuxième série 
de mélanges attractifs, choisis conjointement avec SEDQ. J’ai proposé des molécules 
candidates identifiées à partir de publications scientifiques sur les potentielles kairomones 
émises par des ressources alimentaires ou de ponte (Cha et al., 2013, 2012; Revadi et al., 
2015) et SEDQ a préparé les échantillons (mélanges) pour que je les teste en aveugle. La série 
est constituée de 15 mélanges (nommés M48, M54, M55, M56, M57, M58, M59, M60, I1, I2, 
I3, 18.14, 36.14, 37.14 et 38.14). La composition exacte des mélanges m’est toujours restée 
inconnue pendant l’expérience. Les mélanges M54 à M60 ont la même composition que le 
mélange M48 auquel est ajoutée une autre molécule. Cela permet de tester si la molécule 
ajoutée a un effet synergique avec le mélange M48.  

L’objectif est de tester si la présence ou l’absence de molécules a un effet plutôt que 
les différences de concentrations entre produits. Vu la taille du tube en Y, dans le cas où l’on 
testerait des différences de concentrations, un risque est que les odeurs se mélangent, ne 
permettant pas à l’insecte de déterminer quel est le côté le moins concentré. Chaque mélange 
est comparé à un mélange de référence, considéré comme le meilleur mélange du moment, ce 
qui permet de diminuer le nombre de tests (comparé au nombre de tests nécessaire si on 

a : SF b : Ga 
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voulait comparer toutes les paires de mélanges). Ainsi, la première référence M48 est 
comparée à M54, M55, M56, M57, M58, M59, M60, I1, I2, I3 puis à la deuxième référence 
18.14, et enfin la deuxième référence 18.14 est comparée à 36.14, 37.14 et 38.14 (14 
comparaisons au total). 

Le dispositif de test est constitué de la configuration présentée en Fig. 23 : une lumière 
ressortant sur le fond, un tube d’introduction en téflon. J’ai utilisé pour cette partie 
d’expérience des femelles de la lignée SF, qui ont jeûné pendant au moins 20 h sur un coton 
humide. Les femelles sont sexées sans endormissement au moment de la mise à jeun. On 
considère que la femelle n’a pas fait de choix, si elle n’est pas entrée dans un des tubes en 
verre avant 30 min. Du fait de leur petite dimension et de la faible activité de l’insecte, il est 
possible d’utiliser huit tubes en Y en même temps, ce qui permet de tester le choix de 8 
femelles en même temps.  

A partir d’une série de tests préalables avec quelques mélanges (M48, I1, I2, I3) à des 
concentrations allant de 0,1 μL à 10 μL (Fig. 26), j’ai décidé par la suite de réaliser les tests 
avec un dépôt de 10 μl de mélange sur chaque papier filtre. 

 

Fig. 26. Proportion de femelles de la lignée SF de Drosophila suzukii qui 
répondent au test (c’est-à-dire qui font un choix en olfactomètre lorsqu’on leur propose 
de l’eau d’un côté et du produit M48, I1, I2 ou I3 de l’autre côté) en fonction de la dose 
de produit déposé sur le papier filtre. Les régressions sont réalisées par un modèle GLM 
(Generalized Linear Model) avec une distribution binomiale et une fonction de lien 
Logit. 
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V.2.2.3 Identification d’une phéromone attractive 

Chez D. melanogaster, la composition et le rôle de la phéromone d’agrégation (cis-
Vaccenyl Acetate, cVA) a été exhaustivement étudiée (Bartelt, Schaner et Jackson, 1985; 
Ejima et al., 2007; Schaner, Bartelt et Jackson, 1987; Symonds et Wertheim, 2005; Wertheim, 
Allemand, Vet et Dicke, 2006). Elle est en fait commune à plusieurs espèces de drosophiles 
proches, du sous-groupe melanogaster (Symonds et Wertheim, 2005), et notamment des 
espèces proches de D. suzukii, comme D. biarmipes. Je me suis alors demandé si cette 
phéromone d’agrégation était aussi active chez D. suzukii et si elle pouvait être un potentiel 
moyen de diversifier les sources attractives du piège, en combinant kairomones et phéromone. 
Par le signal d’agrégation, on s’attend à pouvoir piéger l’ensemble des congénères, ce qui 
serait idéal pour de la lutte par piégeage massif. Cette phéromone est facile à trouver car on 
peut l’acheter à Pherobank (pureté à 99%, www.pherobank.com, Pays-Bas).  

Dans un premier temps, j’ai voulu voir si un site occupé par des pontes de 
D. melanogaster (contenant donc du cVA) allait être attractif ou non pour des femelles 
gravides de D. suzukii de la lignée Ga. J’ai donc préparé des rondelles de milieu drosophiles 
sur lesquels j’ai laissé se déplacer et pondre pendant 24 h des individus adultes des deux sexes 
de D. melanogaster d’une lignée issue de femelles piégées en 2009 à Sainte-Foy-Lès-Lyon 
(SF ; au même endroit que la lignée SF de D. suzukii). Un choix était alors donné dans le 
dispositif en tube en Y à des femelles gravides de D. suzukii entre une rondelle vierge et une 
rondelle exposée 24 h à D. melanogaster.  

Dans un deuxième temps, j’ai testé si le cVA fonctionnait comme une phéromone 
d’agrégation sur D. melanogaster. On s’attend à avoir une attraction des individus testés vers 
cette substance. Dans les tubes en Y, j’ai donc donné le choix à des femelles gravides de 
D. melanogaster (SF) entre un papier filtre avec et un papier filtre sans cVA. J’ai testé la 
phéromone à 3 doses différentes (20 ng, 200 ng, 2 μl) afin d’identifier quelle serait la 
meilleure dose à utiliser. Ces doses sont équivalentes à ce qui peut exister dans des travaux 
récents sur le cVA (Ejima et al., 2007; Kurtovic, Widmer et Dickson, 2007; Wertheim et al., 
2006).  

Dans un troisième temps, j’ai testé le potentiel effet attractif du cVA sur des femelles 
gravides de la lignée Ga de D. suzukii. J’ai utilisé les 2 doses extrêmes précédemment 
utilisées (20 ng et 2 μL) car on pouvait, en effet, s’attendre à avoir un effet dose-dépendant, 
attractif à faible dose et un effet répulsif à forte dose. Afin d’optimiser le taux de réponses 
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dans le cas où la phéromone n’induirait aucun effet, on a rajouté sur le papier filtre de chaque 
côté 10 μL de « VVE » (mélange attractif utilisé précédemment, 1/3 vinaigre de cidre, 1/3 vin 
rouge, 1/3 eau ; Landolt et al. 2012). 

Les tests se déroulent dans les mêmes conditions que pour l’expérience précédente à 
quelques détails près. Les femelles gravides de D. suzukii proviennent de la lignée Ga 
obtenues à partir d’individus piégés sur mûre en septembre 2014 à Gaujac (Nord: 
44°04'50,7″, Est: 4°34'54,2″). Elles sont mises à jeuner au moins 40 h (entre 39 et 44 h) avant 
le test (Fig. 25). Les femelles gravides de D. melanogaster sont mises à jeun au moins 20 h 
(entre 19 et 24 h) avant le test. Le sexage est réalisé par endormissement sur glace et réalisé 
juste avant de mettre les individus à jeûner sur un coton humide. La grande partie de cette 
expérience a été réalisée par Thibault Andrieux (assistant ingénieur).  

V.2.3. Expériences d’identification de couleurs 
attractives 

L’objectif de cette expérience est d’étudier la vision chromatique et achromatique de 
D. suzukii, en comparaison à ce que l’on connait sur la vision chez D. melanogaster, tout en 
gardant en tête que le but principal est d’identifier une couleur intéressante afin d’améliorer 
l’attraction en piégeage massif. Mon travail s’est déroulé en 3 étapes: 1) tester si le spectre de 
réflectance des fruits attaqués par D. suzukii possède des longueurs d’onde particulières ; 2) 
en utilisant les spectres de réflectance précédemment mesurés, évaluer comment sont vus les 
fruits par contraste avec le feuillage en modélisant le système visuel de D. suzukii. J’ai alors 
pu identifier quelles sont les photorécepteurs responsables de la vision de ces contrastes ; 3) 
par des tests de choix comportementaux, tester l’attraction innée de D. suzukii pour 4 gammes 
de longueurs d’onde disjointes (rouge, vert, violet et UV).  

V.2.3.1 Mesure des spectres de réflectance des fruits attaqués 

Les espèces botaniques de fruits étudiés (Tableau 1) sont choisies pour avoir une 
diversité de couleurs parmi les principaux hôtes cultivés et sauvages d’après les publications 
récentes sur D. suzukii (Bellamy et al., 2013; J. C. Lee et al., 2015; Poyet et al., 2015). Poyet 
et al. (2015) ont notamment quantifié la capacité de D. suzukii à se développer dans une 
grande partie de fruits sauvages que l’on peut trouver en France. A partir de ces résultats et 
des informations concernant les dégâts des plantes cultivées, j’ai classé les fruits en deux 
classes : « aucun développement » et « développement possible » (Tableau 1). En comparant 
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les spectres de réflectance des fruits avec et sans développement, notre objectif était 
d’identifier des longueurs d’ondes potentiellement évitées par D. suzukii lors de la localisation 
de site de ponte.  

Les spectres de réflectance des fruits et des feuilles ont été mesurés au moyen d’un 
spectroradiomètre (Avantes AvaSpec-3648 calibré de 300 à 700 nm, logiciel AvaSoft 7.0). 
Les mesures de réflectance ont été faites au travers d’un stylet, à 45° de la surface des fruits 
ou des plantes éclairée par une lampe deuterium-halogen (Top Sensor Systems émettant de 
190 à 1100 nm). Un témoin de réflectance totale (standard de réflectance, Labsphere) et un 
témoin « blanc » (sans signal de réflectance) ont été réalisés avant chaque mesure d’une 
espèce de plante (fruits et feuilles). Trois spectres de réflectance ont été mesurés par fruit 
(trois fruits par plante) et par feuille (1 feuille par plante). Ces spectres ont été rapportés aux 
standards de réflectance totale. Le spectre moyen de chaque fruit et de chaque feuille ont été 
utilisés dans les analyses. Pour les espèces de plantes où aucun spectre de feuille n’est 
disponible, le spectre moyen des feuilles du jeu de données a été associé. 
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Tableau 1. Ensemble des espèces de plantes dont le spectre de réflectance a été 
mesuré. Une observation correspond à la mesure de la réflectance d’un fruit répétée 3 
fois. La qualité du développement a été classifiée à partir des données de Poyet et al. 
(2015). Aucun développement implique aucune émergence d’individus sur ce fruit. Les 
lignes grises correspondent aux fruits avec aucun développement. 

Espèce de plante Familles (APG 
III) 

Nombre 
d'observation Cultivé Couleur Qualité du développement 

de D. suzukii 

Actinidia arguta Actinidiaceae 3 Oui Vert développement possible 
Actinidia deliciosa Actinidiaceae 3 Oui Marron développement possible 
Arum maculatum Araceae 3 Non Rouge développement possible 
Cornus sanguinea Cornaceae 3 Non Noir aucun développement 
Cotoneaster salicifolius Rosaceae 3 Non Rouge aucun développement 
Cotoneaster watereri Rosaceae 3 Non Rouge aucun développement 
Euonymus europaeus Celastraceae 3 Non Rose aucun développement 
Fragaria vesca Rosaceae 3 Oui Rouge développement possible 
Fragaria vesca Rosaceae 3 Oui immature (blanc) développement possible 
Lonicera xylosteum Caprifoliaceae 3 Non Rouge développement possible 
Mahonia aquifolium Berberidaceae 3 Non Bleu développement possible 
Morus sp. Moraceae 3 Non Noir développement possible 
Phytolacca americana Phytolaccaceae 3 Non Noir développement possible 
Phytolacca americana Phytolaccaceae 3 Non immature (rose) développement possible 
Prunus avium Rosaceae 3 Oui Orange développement possible 
Prunus avium Rosaceae 3 Oui Orange développement possible 
Prunus avium Rosaceae 3 Oui Jaune développement possible 
Prunus avium Rosaceae 3 Oui Orange développement possible 
Prunus avium Rosaceae 3 Oui Noir développement possible 
Prunus domestica Rosaceae 3 Non Violet développement possible 
Prunus laurocerasus Rosaceae 3 Non Noir développement possible 
Prunus laurocerasus Rosaceae 2 Non immature (vert) développement possible 
Prunus spiNonsa Rosaceae 6 Non Noir développement possible 
Ribes nigrum Grossulariaceae 3 Oui Noir aucun développement 
Ribes rubrum Grossulariaceae 3 Oui Rouge développement possible 
Rubus fruticosus agg. Rosaceae 3 Oui Noir développement possible 
Rubus fruticosus agg. Rosaceae 3 Non Noir développement possible 
Rubus fruticosus agg. Rosaceae 3 Non immature (rouge) développement possible 
Rubus idaeus Rosaceae 3 Oui Jaune développement possible 
Rubus idaeus Rosaceae 3 Oui Rouge développement possible 
Sambucus nigra Adoxaceae  3 Non Noir développement possible 
Solanum nigrum Solanaceae 6 Non Noir développement possible 
Solanum nigrum Solanaceae 3 Non immature (vert) développement possible 
Symphoricarpos albus Caprifoliaceae 3 Non Blanc développement possible 
Taxus baccata Taxaceae 3 Non Rouge développement possible 
Taxus baccata Taxaceae 3 Non Noir aucun développement 
Vaccinium myrtillus Ericaceae 3 Oui Bleu développement possible 
Vaccinium myrtillus Ericaceae 3 Oui Noir développement possible 
Viscum album Santalaceae 3 Non Blanc développement possible 
Viscum album Santalaceae 3 Non immature (vert) développement possible 
Vitis vinifera Vitaceae 3 Oui Vert développement possible 
Vitis vinifera Vitaceae 3 Oui Violet développement possible 
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V.2.3.2 Estimation de la capacité à discerner les fruits dans 
l’environnement 

Cette partie de l’expérience vise à estimer à la manière dont D. suzukii perçoit les 
fruits en contraste avec le feuillage de la plante. En modélisant la vision de D. suzukii par 
l’utilisation d’un modèle de vision, construit à partir des connaissances sur D. melanogaster, 
il est possible d’évaluer comment sont discernés les spectres de réflectance de fruits et de 
feuilles préalablement mesurés. Les photorécepteurs principalement responsables de la 
perception de ce contraste sont identifiés. Cette information peut alors aider à la conception 
d’un piège visible par contraste avec le feuillage environnant. Cela a notamment été mené 
dans la conception d’un piège à contraste (jaune à bandes violettes) pour la mouche du cône 
du mélèze où le contraste entre le fruit et le feuillage est utilisé par l’espèce comme signal de 
ponte (Jenkins et Roques, 1993; Roques, Sun, Zhang, Turgeon et Xu, 1995; Roques, 1986).  

Le système visuel de D. suzukii a été modélisé d’après la méthode de Théry et al. 
(2004), en utilisant les spectres de sensibilité des photorécepteurs de D. melanogaster (Fig. 
27a) décrit par Salcedo et al. (1999) et Schnaitmann et al. (2013). D. melanogaster possèdent 
5 photorécepteurs différents : un photorécepteur responsable de la vision achromatique et 
chromatique en même temps (opsine Rh1+pigment UVAP) et quatre photorécepteurs 
responsables de la vision chromatique (Rh3, Rh4, Rh5, Rh6, Fig. 27a). Chaque 
photorécepteur est en proportion différente dans l’œil de D. melanogaster (Rister, Desplan et 
Vasiliauskas, 2013), suivant la distribution 20:1:1:2,33:2,33 (Rh1+UVAP, Rh3, Rh5, Rh4, 
Rh6). En utilisant le modèle de vision de Vorobyev and Osorio (1998) construit pour un 
animal pentachromatique tel que D. melanogaster et, implémenté dans le logiciel Avicol v6 
(Gomez, 2006), il est possible de calculer la quantité de photons captés par chaque 
photorécepteur pour un spectre de fruit situé sur un fond dont le spectre de réflectance est 
celui d’une feuille. On peut alors estimer le contraste de couleur ΔS et le contraste 
achromatique ΔSq de chaque fruit sur le fond de la couleur du feuillage (Gomez, 2006).  
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Fig. 27. a) Sensibilités spectrales normalisées des photorécepteurs de 
D. melanogaster (inspiré de Schnaitmann et al. (2013)). b) Spectres d’irradiance 
(puissance émise à chaque longueur d’onde rapportée à une surface, en W.m−2.nm−1) des 
diodes (LED) utilisées dans l’expérience de choix. L’intensité lumineuse de chaque LED 
a été ajustée pour être perçue par D. suzukii avec la même brillance quelle que soit la 
longueur d’onde, en calibrant à partir du photorécepteur Rh1+UVAP qui est 
responsable de la vision achromatique chez D. melanogaster. La LED rouge a été 
arbitrairement mise au même niveau que la diode verte, puisqu’elle n’est pas censée être 
perçue. 
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V.2.3.3 Choix comportementaux entre diodes colorées 

Le but de cette partie de l’expérience est d’identifier l’attraction innée de D. suzukii 
pour certaines longueurs d’onde et d’étudier si D. suzukii a une forte probabilité ou non 
d’avoir les mêmes photorécepteurs que D. melanogaster. Pour cela, j’ai effectué des tests 
comportementaux de choix (par paire) entre 4 LED (diodes électroluminescentes) de couleurs 
différentes dans un dispositif créé pour l’expérience. 

Le dispositif expérimental dans lequel les femelles doivent choisir entre deux couleurs 
est constitué d’une boîte en plexiglas (17 cm X 11 cm X 6.5 cm), dont les deux côtés sont 
éclairés avec des LED de couleurs différentes (Fig. 28). Les femelles gravides de D. suzukii 
sont introduites individuellement en son centre. Un choix est donné aux femelles entre deux 
papiers filtres sur lesquels sont déposés 10 μl de « VVE » (mélange attractif utilisé 
précédemment, 1/3 vinaigre de cidre, 1/3 vin rouge, 1/3 eau ; Landolt et al. 2012)). Chaque 
côté de la boîte et le papier filtre sont éclairés directement par une LED au sein de la boîte 
(Fig. 28). Au fond de chaque côté de la boîte est dessinée une zone de choix correspondant à 
un volume cubique de 3 cm de large centré sur la diode. Lorsque la femelle entre dans cette 
zone, on note le temps qu’elle a mis depuis qu’elle a été introduite. Si la femelle n’a pas 
atteint de zone en 15 min, on considère qu’elle n’a pas fait de choix. Le côté des diodes dans 
la boîte est changé à chaque fois et les boîtes sont rincées à l’éthanol absolu toutes les 4 
femelles. Lors de chaque série, quatre femelles (dans quatre boîtes différentes) sont suivies en 
même temps.  

Les femelles gravides utilisées proviennent d’une population constituée à partir de 10 
lignées isofemelles dont les femelles étaient piégées à Chaussan (Nord: 45°38'30.1", Est: 
4°39'03.3") en octobre 2013. Lors du test, elles sont âgées de 7 jours et ont été mises à jeûner 
en groupe sur un coton humide entre 31 h et 34 h avant le test. Elles sont sexées au moment 
de la mise à jeun par endormissement sur glace. Les femelles sont habituées à l’obscurité dans 
des tubes individuels 30 min avant le test. Au total, entre 42 et 47 femelles ont fait un choix 
par paire de LED testée. Globalement, 73% des femelles ont fait un choix (453 femelles 
testées au total).  

Les LED verte, violette et UV sont choisies pour correspondre aux longueurs d’onde 
des pics de sensibilité des photorécepteurs de D. melanogaster (Fig. 27b). L’utilisation de la 
LED rouge, quasiment non perçue par D. melanogaster (visible par comparaison entre Fig. 
27a et Fig. 27b) est un moyen de tester si D. suzukii est sensible à des longueurs d’onde dans 
cette gamme, comme on pourrait s’y attendre vu les pontes que l’on peut observer sur fruits 
rouges chez cette espèce (Bellamy et al., 2013). Les LED utilisées sont Kingbright L-
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7113ZGC (verte), Roithner LaserTechnik L5-1-U5TH15-1 (violette), LED Supply L5-1-
U5TH15-1 (UV) et Kingbright L-7113SEC-J3 (rouge). Les LED sont des outils pratiques car 
elles sont faciles à régler en intensité et peuvent fournir une lumière restreinte en longueur 
d’onde, ce qui permet d’avoir des lumières qui n’ont aucune longueur d’onde en commun 
(spectre d’irradiance en Fig. 27b). Elles ont été réglées pour avoir toute la même brillance 
quelle que soit la longueur d’onde, en calibrant à partir du photorécepteur Rh1+UVAP qui est 
responsable de la vision achromatique (Schnaitmann et al., 2013). Cela permet d’être sûr que 
le choix pendant le test est fait uniquement par différence de longueur d’onde et non par 
différence de brillance. Un test de choix supplémentaire a été effectué entre une LED rouge 
allumée et une LED rouge éteinte pour voir si D. suzukii était capable de percevoir cette diode 
et d’orienter son choix.  

 

 

Fig. 28. Dispositif pour le test de choix de couleur. Chaque femelle est insérée au 
centre de la face avant de la boîte (flèche) en accrochant un tube en téflon dans lequel a 
été préparé l’insecte. Le choix est donné entre deux papiers filtres contenant du « VVE » 
éclairés par deux couleurs différentes. On considère qu’un insecte a fait un choix 
lorsqu’il est entré dans la zone de choix (i. e. volume cubique 9cm3 tracé autour de la 
diode). 

 

V.2.4. Analyses statistiques 

Un modèle linéaire généralisé (GLM) avec une distribution d’erreur binomiale et une 
fonction de lien Logit a été utilisé pour analyser : i) l’équilibrage du dispositif (c’est-à-dire 
que l’on avait bien le même nombre d’individus qui faisait un choix à droite ou à gauche en 
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présence de deux indices identiques). ii) l’effet de l’heure de la journée ou du temps de jeun 
sur la proportion de femelles ayant fait un choix (« taux de réponse ») des femelles dans 2 
modèles séparés sans interaction. iii) l’effet de la place du tube en Y ou de la boîte avec les 
diodes sur l’attractif ou la couleur choisie. iv) les choix olfactif en boîte, les choix olfactif en 
tube en Y et les choix visuel en boîte. Par contre, l’effet de la « paire de mélanges testée » en 
olfactomètre sur le « temps de réponse » des femelles a été testé en GLM avec une 
distribution Gamma et une fonction de lien Inverse. 

L’analyse des profils de spectre de réflectance des fruits qui vise à déterminer si 
certains spectres sont évités pour la ponte de D. suzukii, s’est déroulée en 2 étapes. Tout 
d’abord, les spectres ont été classés en groupe en utilisant une analyse de classification 
hiérarchique sur la matrice de distance euclidienne entre les spectres (méthode « complète » 
pour établir la hiérarchie entre branches). Cette méthode permet d’obtenir des regroupements 
de plantes, avec au sein de chaque groupe une distance plus faible qu’entre groupes. Le 
nombre de groupes est choisi comme celui qui minimise l’ensemble des sommes du carré des 
écarts au centre de chaque groupe, c’est-à-dire qui décrit le mieux la variance au sein de 
chaque groupe séparément. Par cette méthode, le nombre de groupes retenu est de 8 pour nos 
données. Ensuite, ces groupes sont confrontés à une autre analyse des distances entre spectre 
réalisée par une Analyse en Composante Principale fonctionnelle (ACP fonctionnelle, FPCA) 
s’appuyant sur la méthode des splines (Ramsay et Silverman, 2006). Chaque spectre de 
réflectance de fruit est divisé en bloc de longueur d’onde de 20 nm (c’est-à-dire de 10 points 
de longueur d’onde). Au sein de chacun de ces blocs, une fonction non linéaire d’ordre 4 (un 
spline) décrivant la tendance des 10 points est estimée. Puis, toutes ces fonctions sont 
agrégées en une seule courbe, aboutissant à une courbe estimée par spectre de fruit. Une ACP 
est ensuite réalisée sur la différence entre chaque courbe individuelle et la courbe 
consensuelle qui représente une sorte de moyenne de toutes les courbes du jeu de données. 
Cette procédure permet d’identifier les spectres qui se ressemblent sur certaines longueurs 
d’onde et de les représenter en analyse multivariée. Les groupes obtenus en classification 
hiérarchique sont reportés sur la sortie de l’ACP fonctionnelle. 

Les contrastes chromatiques et achromatiques de chaque fruit d’espèce de plante 
estimés par le modèle de vision implémenté dans Avicol sont considérés comme pertinents 
lorsque leur valeur dépasse le seuil de détection de 3 (« just notable difference ») utilisé pour 
ce type de modèle (Théry et al. 2004). Le test de la comparaison de la valeur de contraste 
avec le seuil de 3 est fait par un test de Student sur les 3 individus de fruits par espèce de 
plante. L’effet de chacun des 5 photorécepteurs dans le contraste chromatique est testé par un 
modèle linéaire avec « contraste chromatique » comme variable à expliquer et « contraste 
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perçu par Rh1+UVAP », « contraste perçu par Rh3 », « contraste perçu par Rh4 », « contraste 
perçu par Rh5 » et « contraste perçu par Rh6 » comme variables explicatives. 

Le logiciel R (version 3.1.3, R Core Team 2015) a servi pour faire les analyses 
statistiques. Les packages ade4 1.7-2, adegraphics 1.0-4, fda 2.4.4 ont été utilisés pour réaliser 
l’ACP fonctionnelle. 

V.3. Résultats 

V.3.1. Expérience d’identification de molécules 
attractives lors des expériences de choix en boîte 

Dans cette première série d’expérience de choix en boîte, j’ai testé l’attractivité de 
divers mélanges attractifs fournis par SEDQ. Parmi les 10 combinaisons de mélanges testées, 
seule la comparaison entre C et I ressort significativement différente (z=2,63 ; p=0.009 ; Fig. 
29), avec I plus attractif que C. Au sein de chaque test, il n’y a pas d’effet de la position 
gauche ou droite des mélanges au sein de la boîte.  

La proportion de femelles ayant fait un choix dans ce dispositif a été de 34% en 
moyenne (détail par test de mélanges en Fig. 29) sans qu’on observe d’effet de l’heure de la 
journée (χ2=1,07 ; df=1 ; p=0.3), ni du temps de jeûne (χ2=0,85 ; df=1 ; p=0,357), ni de la 
paire testée (χ2=12,8 ; df=9 ; p=0,17). Un effet de la paire de mélange attractif testée sur le 
temps de réaction des femelles gravides a été détecté (F9,493=2,5 ; p=0,01). C’est lors du test 
de la comparaison entre les mélanges C et D que les femelles ont répondu le plus vite 
(moyenne ± SEM=131±13,5 s), comparé au temps de réaction moyen de 179±13.2 s. 
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Fig. 29. Résultats des tests de choix en boîte chez Drosophila suzukii. Les 
diagrammes en bâton représentent la proportion de femelles ayant choisies le mélange 
parmi toutes les femelles testées (y compris celles qui ne font pas de choix). La différence 
de choix entre les deux côtés de chaque paire est testée par un GLM (Generalized Linear 
Model) avec une distribution binomiale et une fonction de lien Logit. Chaque mélange 
est indiqué par une lettre (A, B, C, D I). 

 

V.3.2. Expérience d’identification de molécules 
attractives par olfactométrie en tube en Y 

V.3.2.1 Identification de kairomones attractives 

Dans cette expérience, 14 mélanges attractifs (nommés M48, M54, M55, M56, M57, 
M58, M59, M60, I1, I2, I3, 18.14, 36.14, 37.14 et 38.14) mis au point par SEDQ ont été testés 
par olfactométrie en tube en Y. 

Parmi les 14 comparaisons de mélanges, seule la comparaison entre les mélanges 
numérotés « 18.14 » et « 38.14 » sort du lot (z=1,82 ; p=0,068 ; Fig. 30), avec « 18.14 » plus 
attractif que « 38.14 ». Le mélange « 18.14 », un mélange amélioré de SEDQ, est une 
nouvelle référence mais ne semble pas plus attractive que l’ancienne référence « M48 » 
(z=1,33 ; p=0,18 ; Fig. 30). Au sein de chaque test, il n’y a pas d’effet de la position droite ou 
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gauche des mélanges dans chaque tube en Y. Il y a un effet de la place du tube en Y (parmi 
les 8 tubes en parallèles) sur le choix de l’attractif dans 4 comparaisons sur 14. 

En moyenne, 63% des femelles testées ont fait un choix, ce qui est supérieur au 
pourcentage observé en boîte que dans le dispositif précédent. En olfactomètre, il existe un 
effet du temps de jeûne (χ2=6,22 ; df=1 ; p=0,013) et de la paire considérée sur la proportion 
de femelles ayant fait un choix (χ2=25,9 ; df=13 ; p=0,02). Certains composés dans le 
mélange « I1 » ou le nouveau composé ajouté dans « M57 » ont diminué le taux de réponse 
global du test avec « M48 » (50% et 44.6% respectivement ; Fig. 31), tandis que des 
composés dans « 36.14 » ont augmenté le taux de réponse avec le mélange « 18.14 » (81,2%). 
Plus détails sur les effectifs et les taux de réponse sont en Fig. 30. 

 

Fig. 30. Résultats des tests de choix par olfactométrie en tube en Y chez 
Drosophila suzukii. Les diagrammes en bâton représentent la proportion de femelles 
ayant choisi le mélange parmi toutes les femelles testées (y compris celles qui ne font pas 
de choix). La différence de choix entre les deux côtés de chaque paire est testée par un 
GLM (Generalized Linear Model) avec une distribution binomiale et une fonction de 
lien Logit. Le code des mélanges comparés sont indiqués à droite et à gauche de chaque 
diagramme en bâton. Les bâtons noirs et les bâtons gris correspondent respectivement 
aux taux d’individus se rendant vers les références « M48 » et « 18.14 ». 
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Fig. 31. Le taux de choix ou taux de réponse des femelles de D. suzukii 
(proportion de femelles qui font un choix selon la paire testée). Les lettres au-dessus du 
graphique représentent l’appartenance à des groupes statistiquement différents, issus 
d’un test post-hoc réalisé sur un modèle GLM avec une distribution Binomiale et une 
fonction de lien Logit. 

  

Fig. 32. Le temps de réponse des femelles de D. suzukii qui font un choix en 
fonction de la paire de mélanges testées. Le temps maximum d’observation est de 30 
min. Les lettres au-dessus des box-plots représentent l’appartenance à des groupes 
statistiquement différents, issus d’un test post-hoc réalisé sur un modèle GLM avec une 
distribution Gamma et une fonction de lien Inverse. 
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Il n’y a pas d’effet du temps de jeûne (F1,354=0,27 ; p=0,61) mais bien un effet de la 
paire testée sur le temps de réponse (F13,342=2,99 ; p<0,001 ; Fig. 32). Le temps de réponse en 
présence de M48 (en moyenne de 700 s) est considérablement raccourci en présence des 
composés de I2 et I3 et du composé de M56 (472±50, 464±58, 507±67 s, respectivement ; 
Fig. 32).  

V.3.2.2 Identification d’un indice interspécifique attractif 

L’objectif de cette expérience était de tester l’effet attractif de la phéromone 
d’agrégation de D. melanogaster,le cVA, sur D. suzukii. 

Effet attractif d’un site occupé par des pontes de D. melanogaster sur D. suzukii 

Le nombre d’œufs déposés sur les sites a été compté (sur un échantillon de 60 
rondelles sur 375) afin de vérifier son effet potentiel. Le nombre d’œufs sur les rondelles est 
aléatoirement réparti (avec une quantité allant de 56 à 209, avec en moyenne 134 œufs). Dans 
l’ensemble des tests, aucun effet du côté ou de la place des tubes en Y n’a été observé. Lors 
de l’expérience de choix, un effet a bien été observé dans l’attraction entre un site occupé ou 
non par D. melanogaster. Les femelles gravides de D. suzukii ont tendance à préférer le site 
avec odeur de D. melanogaster (z=2,25 ; p=0,024 ; Fig. 33). La proportion de femelles ayant 
fait un choix dans cette comparaison est un peu plus faible (50,6%) que pour les autres 
comparaisons utilisant les femelles de D. suzukii (Fig. 33).  

Effet attractif du cVA sur D. melanogaster 

La présence de cVA influence le choix des femelles gravides de D. melanogaster 
lorsque l’on considère l’effet toutes concentrations confondues (z=2,21 ; p=0,027 ; Fig. 33). 
Cependant, au sein de chaque comparaison à une certaine concentration, aucun effet n’est 
observé pour (20 ng : z=1,49 ; p=0,136 ; 200 ng : z=1,06 ; p=0,288 ; 2 μg : z=1,32 ; p=0,186 ; 
Fig. 33). Le taux de réponse de D. melanogaster est élévé dans le dispositif puisqu’il est 
globalement de 90%.  

Effet attractif du cVA sur D. suzukii 

Aucun effet de la phéromone sur le choix des femelles gravides de D. suzukii n’est 
constaté, quelle que soit la concentration (20 ng : z=0,16 ; p=0,873 ; 2 μg : z=0,34 ; p=0,732 ; 
Fig. 33). On peut quand même noter une diminution du taux de réponse global lorsque la 
concentration de la phéromone augmente (de 69,6% à 53,1%), qui est proche du seuil de 5% 
(χ2=3,45 ; df=1 ; p=0,063).  
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Fig. 33. Résultats des tests en olfactométrie en tube en Y dans lesquels les femelles 
ont à choisir entre des sources d’odeurs dont une correspond à la phéromone de 
D. melanogaster (cVa) à différentes concentrations. Le mélange VVE utilisé correspond 
au mélange de vin rouge, vinaigre de cidre et d’eau. Les diagrammes en bâton 
représentent la proportion de femelles ayant choisi le mélange parmi toutes les femelles 
testées (y compris celles qui ne font pas de choix). Les diagrammes noirs correspondent 
aux tests portant sur D. suzukii et les gris sur D. melanogaster. La différence de choix 
entre les deux côtés de chaque paire est testée par un GLM (Generalized Linear Model) 
avec une distribution binomiale et une fonction de lien Logit. 

 

V.3.3. Expériences d’identification de couleurs 
attractives 

V.3.3.1 Spectres de réflectance des fruits attaqués 

L’objectif de cette expérience était d’identifier si les fruits attaqués par D. suzukii 
possèdent des spectres de réflectance avec des longueurs d’onde particulière. L’arbre de 
classification hiérarchique des spectres de réflectance est disponible en Fig. 34. Les 8 groupes 
définis par cette méthode résument plutôt bien les couleurs vues par l’œil humain : avec, par 
exemple, les groupes 1, 2 et 3 qui correspondent à des fruits rouges, le groupe 5 et 8 aux fruits 
bleus et le groupe 7 aux fruits blancs (groupe en rouge ; Fig. 34). Tous les fruits du groupe 4 
ont été rassemblés mais peuvent être distingués, lorsque l’on regarde les branches de l’arbre, 
en 2 sous-groupes : un premier groupe avec une majorité de fruits noirs et un autre groupe 
hétéroclite (mélange de fruits jaunes, verts, blanc). Cette classification est confirmée par la 
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disposition des groupes sur l’ACP fonctionnelle (Fig. 35), qui se distinguent de la même 
manière avec une méthode d’estimation différente. 

Les spectres de réflectance des fruits dans lesquels « aucun développement » de 
D. suzukii n’a été constaté, se retrouvent majoritairement dans le groupe 2 et un peu dans le 
groupe 4 (représenté en orange ; Fig. 34 et Fig. 35). Les fruits du groupe 4 de la catégorie 
« aucun développement » sont le Cassis et le Cornouiller sanguin, avec des spectres de 
réflectance noirs, contrairement aux fruits du groupe 2, avec des spectres de réflectance 
rouges. Les fruits du groupe 2 ont une particularité par rapport aux autres fruits rouge 
puisqu’ils sont séparés par les 2 types d’analyse.  

En regardant d’un peu plus près les résultats d’ACP fonctionnelle (Fig. 35), on peut 
constater que les points du groupe 2 sont positivement corrélés à l’axe 1 et négativement à 
l’axe 2. Les axes de l’ACP fonctionnelle expliquent au mieux la variance présente dans le jeu 
de données des spectres en estimant des « fonctions propres » (équivalent des valeurs propres 
en ACP classique) appelées « harmoniques ». La place des spectres dans l’ACP fonctionnelle 
donne une idée de l’harmonique à laquelle le spectre ressemble le plus sur chacun des axes. 
D’après les résultats des harmoniques présentés en Fig. 35b, il est possible de prédire que le 
spectre typique du groupe 2 se rapproche : i) à la fois de la courbe rouge de l’axe 1 
(harmonique corrélée positivement), présentant une forte brillance sur l’ensemble du spectre 
par rapport à la courbe consensuelle en gris et ii) de la courbe bleue de l’axe 2 (harmonique 
corrélée négativement), présentant une faible brillance sur les longueurs d’onde de 300 à 
580 nm puis une forte brillance de 580 à 700 nm par rapport à la courbe consensuelle en gris. 
Le courbe moyenne du groupe 2 estimée à partir de l’ACP fonctionnelle possède bien ces 
caractéristiques (courbe dans le cadre orange Fig. 35a). Cette gamme de longueurs d’onde 
provenant de fruits sans « aucun développement » serait défavorable à D. suzukii. 

 

 

 

  



Chapitre 3 : Indices environnementaux impliqués dans la localisation des sites trophiques 
ou des sites de reproduction 

181 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 34. Arbre de classification ascendante hiérarchique construit à partir de la 
matrice de distance euclidienne calculée entre les spectres de réflectance des fruits 
mesurés (201 variables correspondants à un spectre de 300 à 700 nm). Pour la plupart 
des espèces de plante, trois fruits différents ont été mesurées. Les rectangles rouges 
représentent les limites entre les 8 groupes. Les noms et les carrés oranges sont les 
plantes pour lesquelles « aucun développement » de D. suzukii n’a été observé en 
laboratoire (Tableau 1 ; Poyet et al., 2015).  
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Fig. 35. Analyse en Composante Principale fonctionnelle construite à partir des 
spectres de réflectance des fruits mesurés (201 variables correspondants à un spectre de 
300 à 700 nm). a) Projection des 8 groupes déterminés en classification ascendante 
hiérarchique sur les deux premier axes de l’ACP fonctionnelle. Les axes expliquent 
respectivement 64,9% et 25,6% de la variabilité totale des données. En orange sont les 
points des plantes avec « aucun développement » de D. suzukii (Tableau 1). La courbe en 
bas à droite de la figure représente le spectre de réflectance typique du groupe 2. b) 
Harmoniques de l’ACP fonctionnelle sur l’axe 1 et l’axe 2 permettant de voir quel 
patron a chacun des spectres lorsqu’il est positivement corrélé (courbe rouge), au niveau 
de l’origine de l’axe (courbe grise) ou négativement corrélés (courbe bleue). Le groupe 2 
est particulièrement discriminé par l’axe 2 où il se retrouve négativement corrélé. Les 
spectres du groupe 2 tendent alors à ressembler à l’harmonique en bleue de l’axe 2. 
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V.3.3.2 Capacité à discerner les fruits dans l’environnement 

Dans cette deuxième expérience, la capacité de D. suzukii à discerner les fruits par 
contraste avec le feuillage a été estimée en utilisant un modèle de vision construit pour 
D. melanogaster. Mes résultats montrent que la plupart des fruits sont discernables par 
l’insecte, que ce soit par contraste chromatique ou contraste achromatique avec le feuillage 
(Tableau 2). Il n’y a que 2 fruits qui ne sont pas différenciés du feuillage : ceux de Prunus 
laurocerasus (Prunus laurV) et Solanum nigrum (SolanumV), qui sont des fruits immatures et 
donc de couleur verte. La vision chromatique (avec seulement 4 cas sur 44 où le fruit n’est 
pas discernable) est plus souvent impliquée dans la localisation des fruits que la vision 
achromatique (avec 18 cas sur 44 où le fruit n’est pas discernable). La plupart des fruits non 
discernables de manière achromatique ont de faible brillance, avec des couleurs jaune, rouge, 
verte et noire. 

Le contraste chromatique des fruits est expliqué par les photorécepteurs Rh4 
(absorbant plutôt dans l’UV-Violet), Rh5 (absorbant plutôt dans le bleu) et Rh6 (absorbant 
plutôt dans le vert) (Tableau 3Tableau 3). Les fruits sont principalement localisés grâce à des 
longueurs d’onde dans le spectre du visible humain. 
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Tableau 2. Résultats des tests de Student réalisés sur chacun des contrastes 
chromatiques et achromatiques des plantes dans le système visuel de D. suzukii. Chaque 
test est effectué sur 3 fruits par plante. Lorsque la probabilité critique est en gras, le test 
est non significatif et donc le contraste ne dépasse pas le seuil de détection (JND=3). La 
différence entre le fruit et le feuillage n’est alors pas discernable par l’insecte. 

Contraste chromatique Contraste achromatique 
Espèce de plante Moyenne t df pval Moyenne t df pval 
Arum 15,37 13,48 2 0,005 25,82 3,53 2 0,072 
Berberis 27,96 151,44 2 0 49,12 25,92 2 0,001 
Cassis 22,15 14,72 2 0,005 34,82 8,68 2 0,013 
Cerise-bicol1 14,69 5,75 2 0,029 27,24 4,17 2 0,053 
Cerise-bicol2 11,88 9,2 2 0,012 16,48 2,3 2 0,148 
Cerise-bicol2-j 13,49 6,22 2 0,025 4,14 0,47 2 0,687 
Cerise-montmo 20,33 11,29 2 0,008 44,61 7,33 2 0,018 
Cerise-noire 25,41 27,39 2 0,001 51,81 24,14 2 0,002 
Chevref 25,03 50,94 2 0 29,34 2,23 2 0,155 
Cornus 23,18 2,58 2 0,123 24,51 11,25 2 0,008 
Cotonea-sal 19,11 11,47 2 0,008 35,47 9,79 2 0,01 
Cotonea-wat 20,92 24,15 2 0,002 20,81 14,95 2 0,004 
Euonymus 15,42 19,58 2 0,003 19,46 5,18 2 0,035 
Fraise 29,46 24,14 2 0,002 16,07 6,64 2 0,022 
Fraiseb 8,66 3,4 2 0,077 21,37 12,39 2 0,006 
Framboise-jaune 13,46 11,65 2 0,007 6,88 1,7 2 0,232 
Framboise-rouge 19,22 5,59 2 0,031 4,52 0,69 2 0,562 
Groseille 23,91 19,96 2 0,003 32,22 9,58 2 0,011 
Kiwai 15,64 6,85 2 0,021 4,89 0,83 2 0,493 
Kiwi 4,98 4,75 2 0,041 3,67 1,9 2 0,198 
Moracee 20,06 8,42 2 0,014 43,01 8,14 2 0,015 
Mure 19,78 30,46 2 0,001 27,61 15,88 2 0,004 
Myrtille 31,07 32,62 2 0,001 18,36 21,56 2 0,002 
Myrtillef 22,95 43,33 2 0,001 6,12 1,67 2 0,237 
Phytolacca 32,79 53,06 2 0 24,58 7,92 2 0,016 
PhytolaccaR 35,7 31,03 2 0,001 33,71 4,84 2 0,04 
Prunus-dom 30,42 62,05 2 0 26,02 17,68 2 0,003 
Prunus-laur 20,96 26,72 2 0,001 23,96 29,88 2 0,001 
Prunus-laurV 6,64 3,28 1 0,188 3,91 0,34 1 0,791 
Prunus-sp1 19,45 42,82 2 0,001 4,63 0,68 2 0,569 
Prunus-sp2 24,6 6,01 2 0,027 11,76 1,37 2 0,305 
Raisin-blc 15,27 32,5 2 0,001 1,04 -3,64 2 0,068 
Raisin-noir 27,69 27,02 2 0,001 6,58 0,75 2 0,531 
Rubus 29,9 79,02 2 0 8,31 2,25 2 0,154 
RubusR 23,56 6,41 2 0,023 5,86 2,5 2 0,13 
Sambucus 28,1 75,58 2 0 51,04 12,28 2 0,007 
Solanum1 21,89 5,2 2 0,035 34,83 5,46 2 0,032 
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Solanum1V 12,59 4,09 2 0,055 6,35 1,39 2 0,3 
Solanum2 21,81 23,26 2 0,002 30,79 4,41 2 0,048 
Symphoricarpos 36,08 10,03 2 0,01 38,92 32,6 2 0,001 
Taxus 24,64 22,4 2 0,002 31,28 9,33 2 0,011 
TaxusN 7,04 1,02 2 0,415 25,84 8,08 2 0,015 
Viscum 20,59 7 2 0,02 8 6,45 2 0,023 
ViscumV 14,21 8,17 2 0,015 3,35 0,26 2 0,816 

 

 

Tableau 3. Résultats du modèle linéaire testant la contribution de chaque 
photorécepteur dans le contraste chromatique entre le fruit et le feuillage, calculé dans 
le modèle de vision de D. suzukii.  

 ddl ddl résiduels F p-value 

Contraste Rh1+UVAP 1 128 1,73 0,191 

Contraste Rh3 (UV) 1 128 1,19 0,277 
Contraste Rh4 (UV-Violet) 1 128 4,59 0,034    

Contraste Rh5 (Bleu) 1 128 11,99 <0,001    

Contraste Rh6 (Vert) 1 128 93,62 <0,001    

 

V.3.3.3 Choix comportementaux entre diodes colorées 

Dans cette dernière partie, l’attraction de D. suzukii pour certaines longueurs d’ondes a 
été étudiée par des expériences de choix comportementaux. 

La plupart des comparaisons entre 2 couleurs (diodes) donnent lieu à des résultats 
significatifs (5 comparaisons sur 7 ; Fig. 36). La LED violette est significativement plus 
attractive que la rouge (z=4,13 ; p<0,001) et similaire à la verte (z=1,53 ; p=0,127) et à l’UV 
(z=0,92 ; p=0,356). La LED UV est significativement plus attractive que la verte (z=3,00 ; 
p=0,003) et la rouge (z=4,34 ; p<0,001). Enfin, la LED verte est plus attractive que la rouge 
(z=4,34 ; p<0,001).  

Si on classe l’attractivité des LED entre elles, les LED UV et violette semblent au 
même niveau, suivies par la LED verte puis la LED rouge. Par ailleurs, même si la LED rouge 
est la moins attractive, la couleur rouge est tout de même vue par l’insecte puisque la 
différence entre une LED rouge allumée et une LED rouge éteinte est significative (z=2,95 ; 
p=0,003). Globalement, il n’y a pas eu d’effet du côté de la boîte, ni de la place de la boîte 
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dans la série sur le choix de la femelle (seulement un cas d’effet significatif de la place pour la 
comparaison entre violet et rouge, χ2=9,67 ; df=3 ; p=0,02).  

 

Fig. 36. Résultats des tests de choix de couleurs. Les diagrammes en bâton 
représentent la proportion de femelles de D. suzukii ayant choisi la couleur parmi toutes 
les femelles testées (y compris celles qui ne font pas de choix). Le diagramme en bâton 
gris correspond à un test entre une diode (rouge) allumée et une diode éteinte. La 
différence de choix entre les deux côtés de chaque paire est testée par un GLM 
(Generalized Linear Model) avec une distribution binomiale et une fonction de lien 
Logit. 

 

La proportion de femelles ayant fait un choix vers une couleur est en moyenne de 
67%. Ce pourcentage varie significativement en fonction de la paire considérée (χ2=33,27 ; 
df=6 ; p<0,001 ; Fig. 36 et Fig. 37). En revanche, aucun effet du temps de jeûne (χ2=0,69 ; 
df=1 ; p=0,405), n’a été mis en évidence. La proportion de femelles ayant fait un choix était 
considérablement plus élevée dans les paires présentant la couleur UV (80% vs 62% pour le 
reste des paires ; Fig. 37). 

Le temps de réponse des femelles (i.e. le temps pour faire un choix) ne dépend pas du 
temps de jeûne (F1,303=2,73 ; p=0,10) ni de la paire de diodes testée (F6,298=1,25 ; p=0,431 ; 
Fig. 32). Cependant, le taux de réponse et le temps de réponse covarient (Fig. 37), avec une 
réponse plus élevée et plus rapide pour les paires contenant la couleur UV ou « rouge 
éteinte ». 
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Fig. 37. Taux de choix final de la paire de couleurs testées en fonction du temps 
prédit pour avoir une réponse de 50% des femelles D. suzukii testées. Chaque point 
représente les deux couleurs testées dans la paire. La prédiction est estimée à partir d’un 
GLM avec une distribution Binomiale et une fonction de lien Logit. 

V.4. Discussion 

L’objectif de ces expériences étaient d’identifier les indices environnementaux utilisés 
par D. suzukii pour localiser son hôte afin de trouver lesquels étaient attractifs et pouvaient 
être utilisés en tant qu’attractif sur le terrain en piégeage massif. Les tests de choix avec deux 
dispositifs différents montrent que les mélanges d’odeurs candidats proposés par SEDQ ne se 
sont pas avérés très attractifs, en tout cas pas plus attractifs que les références « M48 » ou 
« 18.14 ». Les résultats concernant la vision et l’effet des couleurs sur l’attraction de l’insecte 
sont plus prometteurs. Les couleurs violette et UV sont plus attractives sur l’insecte que le 
vert ou le rouge. L’insecte est capable de voir la diode rouge que nous lui avons proposée, 
mais reste moins attiré par cette diode que pour les autres. Cette observation suggère que 
l’insecte discernerait le rouge mais ne semblerait pas présenter de photorécepteur spécifique 
pour cela, de la même manière que chez D. melanogaster. Ces résultats donnent des 
perspectives d’optimisation de l’attraction du piégeage massif en jouant sur la couleur et sur 
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le contraste du piège avec son environnement, tout en éliminant les molécules ou mélanges de 
molécules qui ne sont pas suffisamment attractifs pour être utilisés. 

Les tests sur les indices environnementaux olfactifs n’ont pas permis d’identifier de 
bons candidats de molécules attractives. Lors des tests en boîte (en 2013), la molécule I est 
ressortie supérieure au mélange C (Fig. 29). Ce composé a d’ailleurs fait partie du mélange 
référencé « M48 » pour les tests conduits en tube en Y. Ces test en olfactomètre ont permis 
d’identifier que la référence « 18.14 » est meilleure que « 38.14 » (Fig. 30). Les composés 
présents dans « 38.14 » (3 molécules de plus que dans le mélange 18.14) sont certainement 
responsables de cet effet répulsif. Il est intéressant de noter que le mélange « 36.14 » (sans 
répulsion face à « 18.14 » et ayant un taux de réponse plus élevé, Fig. 32) correspond à la 
composition du « 38.14 » mais moins concentré. Il existe donc un composé chez 36.14 qui a 
un effet intéressant à forte concentration chez D. suzukii. Aucune des molécules ajoutées à 
« M48 » ne semblent avoir amélioré l’attraction. Cependant, on peut tout de même retenir la 
molécule rajoutée dans « M56 », qui est à l’origine d’un temps de réponse plus faible. Il est 
assez étonnant de ne pas avoir de différence entre la première référence « M48 » et la 
deuxième référence « 18.14 » (normalement meilleure dans les tests de SEDQ que « M48 »), 
mais cela est certainement dû au fait que l’effet biologique n’est pas très fort, peut-être parce 
que notre dispositif n’est pas très résolutif. Le dispositif avait pourtant été amélioré en 
favorisant les tests individuels (tube en Y). Une autre hypothèse pour expliquer notre 
incapacité à détecter une différence entre ces deux références pourrait être liée à un manque 
de puissance. En effet, il aurait fallu plus de répétitions pour augmenter la puissance du test et 
mettre en évidence des différences biologiques (i.e. de réponses comportementales) fines (Fig. 
38). Avec 27 individus testés, il est possible de mettre en évidence un effet fort (90 % d’un 
côté et 10 % de l’autre) avec une puissance de 0,8, qui correspond au seuil classique. Mais 
avec cet effectif, il n’y a qu’une chance sur 2 de rejeter l’hypothèse nulle (i.e. une puissance 
de 0,5) quand l’effet est de 80 %.  

Cette critique concernant notre incapacité a détecté des effets biologiques fins est à 
tempérée. En effet, pour avoir un effet attractant efficace sur le terrain, qui par nature est 
complexe, hétérogène et variable, il est important de trouver des attractifs qui ont un effet fort 
en laboratoire en conditions contrôlées. D’après les résultats d’expérimentations de terrain 
conduites par Bayer CropScience et SEDQ, le composé 18.14 est un mélange qui fonctionne 
mieux que les autres, et probablement mieux que M48. Néanmoins, les conditions de 
réalisations de ces tests demandent à être précisées. La taille de la population de D. suzukii qui 
a subi ces piégeages était-elle connue, ce qui permettrait de comparer les pourcentages de 
captures avec rigueur ? Quel est le nombre de répétitions de ces expérimentations de terrain ?  
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Fig. 38. Calcul de puissance en fonction du nombre d’individus (échelle 
logarithmique) utilisés dans le test. Cette prédiction de puissance est pour un test de χ2 à 
1 degré de liberté. Chaque courbe colorée correspond à une taille d’effet différente que 
l’on pourrait avoir dans les tests (prop=proportion d’individus choisissant un des côtés). 
Le nombre d’individus nécessaire pour avoir une puissance de 0,5 ou de 0,8 est noté sur 
le graphe. Par exemple, avec 25 individus (courbe orange) il est possible d’avoir une 
puissance de 0,8 pour un test où 90% des individus vont d’un côté et 10% de l’autre. 

Il est assez étonnant que la phéromone de D. melanogaster (cVA) n’ait pas d’effet sur 
D. suzukii (Fig. 33). D’après Symonds and Wertheim (2005), la plupart des espèces du groupe 
melanogaster utilisent le cVA comme phéromone d’agrégation, dont D. biarmipes, qui est 
une espèce sœur de D. suzukii. Cependant, aucune attraction n’a été observée avec D. suzukii, 
voire même une diminution du taux de réponse lorsque la phéromone était plus concentrée 
(2 μL). Cette absence d’attraction pourrait être due au fait que D. suzukii possèdent plus de 
neurones Or65a (inhibiteurs des comportements liés au cVA chez D. melanogaster) que chez 
D. melanogaster (Dekker et al., 2015). Dans la même étude, le cVA avait aussi un effet 
inhibiteur du comportement de reproduction chez D. suzukii. Ce qui est sûr, c’est que le cVA 
ferait un mauvais attractif pour un piège pour attirer D. suzukii et serait peu sélectif, puisqu’il 
attirerait potentiellement toutes les espèces du groupe melanogaster. Si une phéromone 
d’agrégation existe chez D. suzukii, elle reste à découvrir. L’utilisation de kairomones semble 
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donc être à privilégier. Vu nos résultats de tests de choix, il parait intéressant d’ajouter des 
molécules émises par des sources différentes. La plupart des molécules testées provenaient de 
kairomones issues de fruits, de vin ou de vinaigre. Des kairomones émises par les 
microorganismes de la plante (comme suggéré en chapitre 2) ou par la plante directement, au 
niveau des feuilles (Goldman-Huertas et al., 2015; Keesey et al., 2015) pourraient s’avérer 
des candidats possibles à l’amélioration des pièges. En effet, Keesey et al. (2015) a identifié 
que D. suzukii était préférentiellement attirée par les odeurs de feuilles de fraisier, plutôt que 
par la fraise en elle-même. 

A la différence des indices olfactifs, notre expérience a été plus concluante pour 
comprendre comment D. suzukii exploite les indices visuels. Les résultats sont concordants 
avec l’hypothèse que D. suzukii possède un système visuel similaire à celui de 
D. melanogaster. Parmi toutes les couleurs testées, elle est le moins attirée par la couleur 
rouge (Fig. 36), ce qui confirmerait qu’elle ne possède pas de photorécepteurs spécifiquement 
pour les couleurs rouges, avec des longueurs d’ondes supérieures à 625 nm. Elle discerne tout 
de même la LED Rouge que nous avons utilisée, très certainement par le photorécepteur Rh6, 
dont le spectre de sensibilité est un peu chevauchant avec le spectre d’irradiance de la LED 
Rouge autour de 600 nm (Fig. 27). La présence de la LED UV dans les tests augmente 
considérablement le taux et la vitesse de réponse des femelles D. suzukii (Fig. 37), ce qui en 
fait un bon candidat comme couleur attractive. Les femelles ont une attraction équivalente 
face à l’UV et au violet (Fig. 36). Il paraitrait alors intéressant d’utiliser des pièges de couleur 
violette, sur lesquels serait ajouté un film qui réfléchirait les UV. Cette solution paraitrait 
pertinente au vu de la contribution des photorécepteurs dans le violet tel que Rh4 (UV-
Violet), Rh5 (bleu) et Rh6 (vert) (Tableau 3). Les résultats sur les contrastes à partir des 
mesures de spectres de réflectance des fruits nous indiquent qu’il est inopportun de faire des 
pièges verts si on souhaite qu’ils soient discernables avec la végétation autour (Tableau 2). 
Globalement, les spectres de réflectance suggèrent que la plupart des fruits sont discernés par 
D. suzukii. Seul un groupe de fruits (le groupe 2 dans la classification hiérarchique) pourrait 
être évité par les femelles qui souhaitent pondre, puisque ce groupe de fruits n’assure aucun 
développement à D. suzukii. Ce groupe correspond à celui des fruits rouges avec une forte 
réflectance pour des longueurs d’onde au-dessus de 580 nm (Fig. 35). 

En conclusion, l’idéal serait de développer un piège avec plusieurs odeurs, attirant à la 
fois les femelles à la recherche de site de ponte, les femelles à la recherche de site de 
d’alimentation et les femelles à la recherche d’un partenaire sexuel. Il convient alors de 
combiner des kairomones à des phéromones. Cependant, il semble assez compliqué de trouver 
une phéromone à l’heure actuelle qui puisse servir comme attractif. Le meilleur mélange de 
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kairomones reste la référence 18.14 développée par SEDQ, qui semble donner des résultats 
prometteurs sur le terrain. Il semble que certaines des molécules contenues dans M56, dans D 
et dans M48 puissent apporter une amélioration du 18.14. Cela a déjà été en partie testé mais 
ce travail est fastidieux du fait du nombre élevé de combinaisons possibles lorsque l’on 
rajoute des molécules (M48 contient 6 molécules par exemple). De plus, il convient de tester 
des concentrations différentes de chacun des composés, ce qui augmente encore le nombre de 
tests. Réfléchir à un autre dispositif pour tester le choix des individus pourrait aussi être un 
gain en temps. On peut, par exemple, imaginer utiliser un flux d’air laminaire dans les tubes 
en Y afin de maitriser comment se déplacent les odeurs dans le tube. Malheureusement, 
D. suzukii semble très sensible au mouvement d’air, ce qui fait qu’il n’est pas évident de faire 
fonctionner un tel dispositif. On pourrait aussi utiliser un olfactomètre à plus de 2 branches 
(un dispositif à 4 branches par exemple) pour augmenter le nombre d’attractifs testés en 
même temps et la puissance statistique. Il faut noter aussi qu’afin d’obtenir une réponse, des 
femelles affamées étaient utilisées dans nos tests. Cette situation n’est pas idéale si l’on 
cherche, par exemple, à identifier des indices liés à la ponte. Il faudrait alors, pour éviter 
d’avoir à affamer les femelles, trouver un dispositif permettant d’obtenir une réponse assez 
rapide, ou permettant de filmer précisément la réponse si elle met du temps à être réalisée. En 
outre, tester les odeurs à une échelle de distance différente (une cage à population par 
exemple) permettrait de se rapprocher des conditions de terrain qui sont, bien entendu, celles 
qui intéressent Bayer CropScience. D’autre part, la couleur du piège pourrait être adaptée 
pour augmenter encore l’attractivité. Un gain de capture a été observé sur le terrain lorsque 
l’on a testé le produit « 18.14 » dans un piège rouge face à un piège jaune (tel qu’en Fig. 21). 
Utiliser une couleur violette avec une réflexion des UV pourrait être encore mieux. Enfin, une 
dernière piste d’amélioration du piégeage massif serait d’intégrer en complémentarité, des 
indices environnementaux répulsifs. Le cVA pourrait être un bon candidat répulsif pour 
D. suzukii. Certains travaux récents mettent en évidence que d’autres produits peuvent être 
répulsifs pour D. suzukii, telles que les odeurs testées par Wallingford et al. (2015) ou telle 
que l’huile essentielle de menthe poivrée qui a des résultats prometteurs puisque l’effet est 
maintenu sur au moins 6 jours (Renkema, Wright, Buitenhuis et Hallett, 2016). On pourrait 
alors imaginer utiliser ces molécules répulsives sur les cultures afin de repousser l’insecte des 
fruits, tout en l’attirant dans les pièges qui resteraient alors le site le plus attractif de 
l’environnement. Une des plus grosses difficultés en piégeage massif est de réussir à être plus 
compétitif que la source naturelle d’odeur. Le brouillage des informations olfactives 
provenant de la culture permettrait d’augmenter l’attractivité du piège. 
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La mondialisation des échanges a conduit à toujours plus d’introductions non 
intentionnelles d’espèces en dehors de leur aire d’indigénat. Comme nous l’avons vu en 
introduction de cette thèse, la compréhension des causes et des conséquences de ces 
introductions passionnent les acteurs de la recherche fondamentale comme appliquée (Elton, 
1958). Dans de nombreux cas, l’introduction donne lieu à l’invasion du nouvel environnement 
par l’espèce exotique. Les processus qui opèrent lors de l’invasion soulèvent des questions 
fondamentales différentes. Premièrement, l’étude de l’invasion est un moyen de voir 
« l’évolution en action », passionnant alors les biologistes évolutifs, puisque les mécanismes 
de plasticité phénotypique, de sélection naturelle et de dérive vont intervenir à une échelle de 
temps (dizaine, voir centaine d’années) qui peut être suivie par l’homme (Handley et al., 
2011; Whitney et Gabler, 2008). Grâce aux facilités de déplacement, il est devenu plus simple 
pour les chercheurs de comparer les populations des aires d’origine ave celles des aires 
envahies. Deuxièmement, l’invasion passionne les écologues, et notamment les écologues des 
communautés. En effet, aucune invasion n’a lieu sans interactions interspécifiques au sein du 
nouvel écosystème (Catford et al., 2009; Mack et al., 2000; Mitchell et al., 2006; Shea et 
Chesson, 2002). L’irruption de l’espèce invasive dans le nouvel environnement est une 
occasion unique d’étudier les mécanismes de coexistence des espèces, l’évolution des réseaux 
trophiques ou la résilience des écosystèmes. Identifier les facteurs liés à la niche écologique 
qui sont à l’origine du succès ou de l’échec d’une invasion (voir la première partie de 
l’introduction) m’a particulièrement intéressé dans cette thèse.  

Les travaux de cette thèse s’inscrivent ainsi dans le cadre de la biologie de l’invasion, 
mais aussi dans celui de la lutte contre les espèces invasives, principalement quand ces 
espèces deviennent ravageuses dans leur nouvelle aire. Je parle ici des espèces invasives qui 
possèdent un impact économique fort et qui peuvent induire un coût financier important 
(directement ou indirectement par le coût de la lutte) et forcer les sociétés humaines envahies 
à changer leur mode de vie ou leur mode de production agricole (Kenis et Branco, 2010; 
Pimentel et al., 2005; Vila et al., 2010). Deux approches sont possibles dans la lutte contre 
une espèce invasive : l’éradication du ravageur invasif ou la diminution des impacts, souvent 
par diminution de la population dans certaines zones clés. Dans cette thèse, je me suis penché 
sur cette deuxième approche et sur l’utilisation de la technique du piégeage massif dans la 
diminution des impacts agricoles (El-Sayed et al., 2009, 2006). Cela m’a amené à réfléchir 
sur le rôle de la sélection d’habitat et de la plasticité comportementale dans la capacité de 
l’espèce invasive à faire face à un nouvel environnement (voir la deuxième partie de 
l’introduction). 



Discussion générale 

195 

Dans cette optique, j’ai étudié l’invasion de la mouche Drosophila suzukii, un modèle 
pertinent car son invasion a été rapide (avec des facteurs facilitants probablement à effet fort) 
et ses impacts négatifs sur les productions de fruits sont considérables. Dans mon étude, 
l’objectif était de mieux cerner quelle était la niche écologique de cet insecte, en focalisant sur 
la ressource (d’alimentation et de ponte) et sur la température. Cet objectif a une double 
portée : 1) mieux comprendre quels facteurs liés à la niche ont contribué à faciliter son 
invasion ; 2) identifier les indices environnementaux qui participent à la localisation de la 
ressource et détourner ces indices afin de les utiliser en piégeage massif. Les expériences en 
laboratoire se sont révélées pertinentes pour répondre à ces différentes questions. Il sera bien 
entendu nécessaire de valider les résultats à une échelle plus large en milieu naturel.  

Chaque invasion est unique et regroupe des processus particuliers, ainsi je 
m’efforcerai dans cette discussion de faire ressortir en quoi l’invasion de D. suzukii est 
originale par rapport aux autres espèces invasives. A l’heure actuelle, les données sur la 
génétique de D. suzukii sont absentes ou peu résolutives (Adrion et al., 2014) et ne permettent 
pas d’imaginer un quelconque scénario d’invasion lié aux processus de dérive, de sélection 
naturelle et de pression de propagules. Il est clair que D. suzukii n’est pas une espèce très 
compétitrice par rapport à la communauté autochtone de drosophiles (Asplen et al., 2015; 
Emiljanowicz et al., 2014; Kinjo et al., 2014; Q. Lin, Zhai, Zhang, et al., 2014; Tochen et al., 
2014) et ce n’est donc pas ce facteur qui lui a permis d’envahir si rapidement. De la même 
manière, l’existence d’espèces apparentées dans l’aire envahie invalide l’hypothèse de la 
dépendance phylogénétique dans l’invasion (Mitchell et al., 2006), qui prévoit que l’invasion 
de D. suzukii serait d’autant plus dure que des espèces apparentées sont présentes, du fait de 
l’augmentation de la pression de compétition et de la pression en ennemis naturels (Fig. 4 en 
introduction).  

Au regard de nos résultats, il semble que notre hypothèse explicative de l’invasion, 
centrée sur la niche écologique, est pertinente. L’étude de la niche thermique de D. suzukii, 
dans un premier temps, ne semble pas mettre en évidence de facteurs facilitants. Mais il 
semble que les exigences thermiques de cette espèce lui permettent d’être présente à des 
moments vides de tout compétiteur à l’échelle saisonnière si ce n’est pas à l’échelle 
circadienne. Dans un deuxième temps, mes résultats sur les sites de ponte et d’alimentation 
suggèrent que D. suzukii pond sur des sites qui ne présentent généralement aucun 
compétiteur, mais qu’elle n’est pas capable de se nourrir sur ces sites. Ainsi, si l’exploitation 
d’une ressource de ponte vide favorise vraisemblablement son invasion, c’est également une 
ressource coûteuse en temps et en énergie nécessaires pour trouver ailleurs dans 
l’environnement des sites d’alimentation. Dans un troisième temps, l’étude des indices 
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environnementaux utilisés par D. suzukii souligne la capacité de cet insecte à exploiter un très 
grand nombre de ressources. D. suzukii utilise une combinaison complexe d’indices olfactifs 
(en nombre et en concentration) et d’indices visuels allant de l’ultraviolet au jaune-orange. 
L’identification d’indices environnementaux utilisables en lutte par piégeage massif semble 
ainsi plus compliquée que prévu mais offre aussi de nouvelles possibilités. 

Cette partie « Discussion » vise, dans un premier temps, à faire une synthèse des 
principaux résultats dans le cadre de la biologie de l’invasion et de la lutte par piégeage 
massif puis, dans un second temps, à présenter des perspectives à courts et moyens termes en 
lien avec ces résultats. Je développerai plus particulièrement deux orientations qui me 
semblent peu abordées jusqu’à maintenant au sein de la recherche sur D. suzukii : l’écologie 
nutritionnelle et les capacités de dispersion. Je discuterai aussi des forces en présence dans la 
recherche internationale sur D. suzukii et à quel point ce modèle biologique suscite un 
engouement productif et contre-productif à la fois. 

VI.1. Quels facteurs facilitants sont effectivement 
liés à la réussite de l’invasion de D. suzukii ? 

La plupart des connaissances sur la biologie et l’écologie de D. suzukii sont récentes et 
permettent depuis peu de comprendre les processus mis en jeu dans l’invasion. En Fig. 39, on 
peut constater que l’augmentation des publications sur cet insecte n’a commencé qu’à partir 
de 2011 (173 articles dans Web Of Science dont 150 depuis 2010). L’invasion est trop récente 
pour avoir permis de comprendre en profondeur les processus mis en jeu. La thèse de 
Mathilde Poyet (soutenue en 2014 dans mon laboratoire) est ainsi la première thèse réalisée 
sur la biologie de l’invasion de D. suzukii. 

Ces récents travaux de la littérature ainsi que mes résultats suggèrent que plusieurs 
facteurs facilitants sont essentiels quant au succès invasif de D. suzukii : la faible pression en 
ennemis naturels dans l’aire envahie, l’absence de véritables compétiteurs au sein de la niche 
écologique dans l’aire envahie, l’hivernage et le développement rapide en sortie d’hiver et la 
polyphagie de la larve et de l’adulte.  
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Fig. 39. Evolution temporelle du nombre d’articles publiés par an sur D. suzukii. 
A droite est un zoom sur la période 2002-2016. L’augmentation récente fait suite à 
l’invasion qui a débuté en 2008. Les données proviennent du résultat de la requête 
« Drosophila suzukii » en « topic » sur Web Of Science. 

Enemy Release hypothesis 

Contrairement aux prédictions de la théorie de la dépendance phylogénétique dans 
l’invasion (partie I.1.3.4 de l’introduction, Fig. 4, Mitchell et al. 2006), D. suzukii n’a pas été 
handicapée par la présence de nombreuses espèces de drosophiles apparentées en Europe et en 
Amérique du Nord, telle que D. melanogaster ou D. simulans. Elle aurait pu être 
particulièrement affectée par des ennemis attaquant ses espèces cousines, mais cela n’a pas 
été le cas (Chabert et al., 2012; Kacsoh et Schlenke, 2012; Poyet et al., 2013). La situation 
correspond plutôt à « l’enemy release hypothesis », avec une diminution de la pression des 
ennemis naturels sur D. suzukii dans l’aire envahie (principalement des ennemis spécialistes 
parasitoïdes). C’est d’ailleurs un des aspects majeurs de la thèse de Mathilde Poyet (2014). 
J’ai fait le choix de rappeler ce point, car c’est à mon avis un facteur facilitant majeur du 
succès invasif, mais je ne l’approfondirai pas car il a déjà été largement discuté dans la thèse 
de M. Poyet. Mon sujet de thèse portait sur d’autres facteurs de l’invasion de D. suzukii que je 
vais discuter dans la suite. 

Hypothèse de la niche vide : Rythme circadien d’activité locomotrice 

Un concept intéressant appliqué au succès invasif de D. suzukii est celui de 
« l’hypothèse de la niche vide » (Elton, 1958; Hierro et al., 2005; Levine et D’Antonio, 1999; 
Robert MacArthur, 1970). Mes résultats (deuxième partie du chapitre 1) sur le rythme 
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circadien d’activité locomotrice à plusieurs températures de D. suzukii et de D. melanogaster, 
un compétiteur présent en très grand nombre dans les aires envahies, montrent qu’il n’y a pas 
d’espace temporel libre pour D. suzukii à l’échelle de la journée. Quelle que soit la 
température, l’activité de D. melanogaster ne laisse aucun moment dans la journée où 
D. suzukii pourrait être la seule active. En moyenne, D. suzukii est toujours moins active que 
D. melanogaster dans la journée et moins active à des températures basses comme 10°C et 
hautes comme 30°C. Cette observation est bien confirmée par l’expression des gènes horloges 
timeless et clock, qui présentent une plasticité à la température inférieure chez D. suzukii par 
rapport à D. melanogaster. Dans notre dispositif expérimental, contrairement à 
D. melanogaster, D. suzukii n’est pas active à l’aube et concentre une grande partie de son 
activité au crépuscule. Cette caractéristique est peut-être le signe chez D. suzukii d’un 
comportement différent de celui de D. melanogaster à certains moments de la journée. En 
effet, D. suzukii semble se nourrir, pondre et se reproduire de manière un peu plus active au 
moment du crépuscule (Q. Lin, Zhai, Zhou, et al., 2014). Une limite à mon étude est que je 
n’ai pas réussi à mettre en lien cette activité locomotrice avec un comportement ayant un sens 
écologique plus facilement interprétable. Afin de tester si le rythme locomoteur d’activité était 
corrélé avec l’activité de vol, j’ai essayé de mesurer le rythme circadien du vol en groupe. Des 
individus étaient lâchés dans une cage avec un piège attractif en hauteur, atteignable 
seulement par le vol. Toutes les 30 min pendant 16 h, le nombre de mouches atteignant le 
piège était recensé. De façon inattendue, très peu d’insectes ont volé pour atteindre le piège 
suggérant que le dispositif expérimental n’était pas adapté à cette question (résultats non 
présentés dans cette thèse). Une alternative aurait été d’observer individuellement le vol des 
adultes en tunnel de vol à plusieurs heures dans la journée et de mesurer la proportion des 
individus qui s’envole selon l’heure de la journée. Des essais ont été réalisés dans le 
laboratoire de J.-F. Ferveur à Dijon qui dispose d’un tunnel de vol adapté à D. melanogaster, 
mais il n’a pas été possible de mettre au point ce dispositif pour D. suzukii suggérant une 
nouvelle fois que le vol n’est pas un comportement facilement initié chez cet insecte. Il serait 
également pertinent d’étudier le rythme circadien d’activité en lien avec les comportements de 
ponte. Néanmoins, la mise au point de ce type de protocole exige le suivi individuel d’un très 
grand nombre de mouches et n’a pas été mis en place durant ma thèse. Il reste donc à éclaircir 
à quel point l’absence de différence de rythme circadien d’activité locomotrice est réellement 
corrélée à une absence de différence d’activité écologique (liée à la nutrition et à la ponte) 
entre les 2 espèces.  

Ne pas détecter de différence d’activités au sein d’une journée, même à plusieurs 
températures, ne signifie pas que les deux espèces de drosophiles étudiées ne présentent pas 
des différences à l’échelle de la saison Si la température influence le niveau d’activité 
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circadienne, elle conditionne aussi la vitesse de développement des individus et leur présence 
à l’échelle saisonnière. Dans la première partie du chapitre 1, j’ai mesuré la sensibilité au 
froid de D. suzukii en suivant un protocole proche de celui de Kobey and Montooth (2013) me 
permettant de comparer plus facilement avec D. melanogaster. J’ai ainsi pu observer que 
D. suzukii était plus résistante au froid que D. melanogaster. De plus, les suivis sur le terrain 
réalisés par l’équipe autour de Lyon avant l’arrivée de D. suzukii suggèrent que D. suzukii est 
présente au printemps plus tôt que D. melanogaster et D. simulans. Il existe donc 
probablement un espace temporel libre à l’échelle saisonnière entre D. suzukii et les espèces 
autochtones, issu d’un espace libre entre les niches thermiques (liée à la température de 
développement) de ces espèces.  

Hypothèse de la niche vide : ressources de ponte 

La biologie particulière de D. suzukii suggère que « l’hypothèse de la niche vide » est 
valide, mais plutôt suivant l’axe de la ressource. Les résultats du chapitre 2 laissent penser 
que les sites d’alimentation des adultes de D. suzukii sont assez génériques (bactéries, levures, 
jus de fruits abîmés) et pas nécessairement spécifique à D. suzukii. Ainsi, une hypothèse 
vraisemblable est que l’invasion a été favorisée par le fait qu’une niche vide existe au niveau 
des ressources de ponte. En effet, il existe très peu d’insectes s’attaquant aux fruits en cours 
de maturation ou à maturation en Europe et en Amérique du Nord, comme en témoignaient 
les types de dégâts observés avant l’arrivée de D. suzukii. Sur ces fruits sains, D. suzukii 
rencontre peu d’espèces compétitrices dans les aires envahies : sur cerise, les mouches de la 
cerise Rhagoletis cerasi (en Europe), Rhagoletis indifferens (en Amérique du Nord), 
Rhagoletis cingulata (en Europe et en Amérique du Nord) ; sur myrtille Rhagoletis mendax 
(en Amérique du Nord), sur plusieurs fruits à noyau, Anthonomus rectirostris (en Europe) et 
sur vigne, Zaprionus indianus (en Amérique du Nord). Contrairement à D. suzukii, ces 
espèces ne pondent pas sur une grande diversité de fruits et ne pondent généralement qu’un 
seul œuf par fruit. Ainsi, la grande polyphagie larvaire de D. suzukii (Kenis et al., 2016; J. C. 
Lee et al., 2015; Poyet et al., 2015) laisse penser que, même si quelques fruits sont occupés 
par des compétiteurs, une partie importante des sites de ponte reste inutilisée par les 
compétiteurs et donc disponibles pour D. suzukii. La « disponibilité de la ressource » a été 
décrite comme un facteur facilitant de l’invasion (Davis et al., 2000; Elton, 1958; J. 
Stachowicz et Tilman, 2005; David Tilman, 2004), et je le classerais comme une sous-
catégorie de « l’hypothèse de la niche vide ».  

Les autres espèces de drosophiles frugivores des aires envahies sont dépourvues 
d’ovipositeur sclérotinisé (Atallah et al., 2014) et ne peuvent pas pondre dans les fruits à ce 
stade de maturité. D. suzukii est donc présente sur le fruit avant que les autres drosophiles 
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n’arrivent. Cette utilisation différentielle des fruits sains plutôt que des fruits en 
décomposition (ressource de l’ancêtre commun aux drosophiles du groupe melanogaster ; 
Atallah et al., 2014) provient de la séparation de niche qui s’est produite en Asie chez les 
drosophiles du sous-groupe suzukii (D. suzukii, D. pulchrella, D. subpuchrella ; Atallah et al. 
2014). Cette différence de capacité d’accès aux fruits semble être due à l’utilisation d’indices 
olfactifs distincts entre D. suzukii et les drosophiles de fruits en décomposition. Une 
différence d’attraction entre D. suzukii, D. biarmipes et D. melanogaster a été mise en 
évidence selon les stades de maturité de la fraise et lesvolatiles émis par la feuille (Keesey et 
al., 2015). Il existe de nombreux cas chez les drosophiles où un marquage interspécifique se 
fait à partir de la présence de microorganismes associés préférentiellement à certaines espèces 
plus qu’à d’autres (Cooper, 1960; Oakeshott, Vacek et Anderson, 1989; Vacek, East, Barker 
et Soliman, 1985). Certains microorganismes sont préférentiellement associés à D. suzukii 
(Chandler, James, Jospin et Lang, 2014; Hamby et al., 2012) et D. suzukii est attiré par ces 
microorganismes et notamment par certains volatiles précis (Mazzetto et al., 2016; Scheidler, 
Liu, Hamby, Zalom et Syed, 2015).  

Hivernage et développement rapide en sortie d’hiver 

Les caractéristiques thermiques des espèces ont une influence déterminante dans la 
capacité des espèces et des populations à envahir comme nous l’avons vu en introduction. En 
effet, les espèces invasives possèdent des patrons thermiques particuliers, leur permettant 
notamment de se développer plus rapidement : besoin d’une quantité de température 
accumulée plus faible pour le développement, température limite de développement plus 
élevée (Jarošík et al., 2015), gamme de température compatible avec le développement plus 
large (Kelley, 2014). Il serait alors intéressant de tester si des adaptations locales peuvent 
s’observer concernant les caractéristiques thermiques (comparaison de populations au même 
moment dans l’année au même endroit sur plusieurs années). Mes résultats en première partie 
du chapitre 1 mettent en évidence que, même si elle est plus résistante que D. melanogaster, 
D. suzukii n’est pas particulièrement résistante au froid et surtout au gel, puisque de la 
mortalité est observée même à des températures au-dessus de 0°C, ce qui est confirmé par 
d’autres études (R. Jakobs et al., 2015; Stephens et al., 2015). Elle n’est alors pas capable de 
résister, si elle est exposée directement, à des températures hivernales typiques de pays tels 
que les Pays-Bas, l’Allemagne, le Danemark, la Suède, le Canada ou la Sibérie orientale. On 
pourrait s’attendre à ce que cette sensibilité au froid soit un facteur limitant à son expansion et 
pourtant elle est présente dans ces régions froides. Il semble donc que la force de cette espèce 
réside dans sa capacité à répondre de manière plastique au froid à l’approche de l’hiver. 
Comme de nombreuses espèces de drosophiles, elle est capable de se fortifier en étant 



Discussion générale 

201 

exposée en avance à des températures froides modérées (« cold hardening » ; Asplen et al., 
2015; Czajka et Lee, 1990; Jakobs et al., 2015; Kelty et Lee, 1999) et de s’acclimater 
notamment via l’influence de la photopériode (R. Jakobs et al., 2015; Rako et Hoffmann, 
2006; Shearer et al., 2016; Stephens et al., 2015). Cependant, une des caractéristiques 
particulières de D. suzukii que n’ont pas de nombreux autres insectes invasifs est sa capacité à 
s’orienter à large échelle spatiale vers des habitats plus chauds et tamponnés (Barbagallo et 
Garrity, 2015; Garrity et al., 2010; Sayeed et Benzer, 1996) pour se protéger des températures 
les plus froides, telle que la forêt (Briem, Eben, Gross et Vogt, 2016; Pelton et al., 2016), le 
sol (Danks, 2006) ou les bâtiments (Rossi-Stacconi et al., 2016). Il serait ainsi important de 
tester au niveau comportemental en milieu semi-naturel comment cet insecte s’oriente dans un 
environnement avec des températures variables et contrôlées. Le fait que cette espèce soit 
inféodée à l’Homme (par sa proximité avec les bâtiments) serait donc un facteur majeur du 
succès de son invasion, de la même manière que D. melanogaster, qui est un autre exemple 
d’invasion rapide (annexe 2, Gibert et al., 2016). 

Les résultats de la première partie de mon chapitre 1 prouvent que les femelles sont 
plus résistantes au froid que les mâles et que les femelles peuvent produire des descendants 
après exposition au froid. Ces résultats confirment les observations de terrain démontrant que, 
lors des campagnes de piégeages, les femelles sont les individus majoritaires en sortie d’hiver 
(Wang, Stewart, et al., 2016) et que ces femelles sont capables de pondre, même sans 
rencontrer de nouveaux mâles (Ryan et al., 2016). Deux seuils de température minimale de 
développement ont été prédits pour D. suzukii, 6°C (Asplen et al., 2015) et 8,1°C (Ryan et al., 
2016), suggérant que D. suzukii pourrait commencer à se développer à des températures 
relativement basses. Ces seuils de températures sont plutôt dans la gamme basse de 
l’ensemble des valeurs des espèces invasives (Jarošík et al., 2015). Cet aspect est également 
un facteur favorable à son invasion : les femelles de D. suzukii et ses descendants sont actifs 
tôt en sortie d’hiver, assurant une période d’activité plus longue et permettant d’occuper la 
ressource avant les compétiteurs autochtones.  

Polyphagie  

Enfin, une caractéristique de D. suzukii mérite une attention toute particulière comme 
facteur facilitant de l’invasion : la polyphagie. La polyphagie de D. suzukii augmente la 
probabilité de trouver un site quel que soit l’environnement dans lequel elle se trouve et 
quelle que soit la saison (Poyet et al., 2015). Ayant un nombre de sites de ponte très diverses 
et se développant dans de très nombreux habitats (Kenis et al., 2016; J. C. Lee et al., 2015; 
Poyet et al., 2015), D. suzukii trouvera facilement des sites pour pondre. Pour certaines 
espèces invasives de mouches des fruits (de la famille des Tephritidae), on rencontre aussi 
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cette polyphagie, à l’origine d’un potentiel invasif important (Malacrida et al., 2007). Mes 
résultats au chapitre 2 montrent que D. suzukii est polyphage également au stade adulte car 
elle utilise des sites d’alimentation omniprésents dans l’environnement végétal. Cette 
polyphagie larvaire et adulte est confirmée par mes résultats du chapitre 3 où je mets en 
évidence que D. suzukii utilise des indices environnementaux assez génériques, que ce soit au 
niveau olfactif (mélange de molécules volatiles de fruits et de levures) ou au niveau visuel 
(couleur allant de l’ultraviolet au orange). Le côté généraliste de D. suzukii est une force dans 
l’invasion puisque cela augmente les chances de trouver des sites favorables dans l’aire 
envahie (Machovsky-Capuska, Senior, Simpson, et al., 2016).  

La diversité de fruits qu’elle réussit à exploiter, suggèrerait qu’elle possède un panel 
large de comportements qui lui assure une flexibilité comportementale lorsqu’elle fait face à 
un nouveau fruit (peau plus épaisse, partie charnue cachée, fruit plus ou moins endommagé, 
fruit plus ou moins occupé). Alors qu’elle est attirée par les odeurs de fruits qu’elle reconnait, 
elle pourrait alors exploiter efficacement au niveau larvaire des fruits inconnus dans l’aire 
envahie et éviter que ces fruits ne restent inexploitables et soient un piège écologique (Hale et 
Swearer, 2016; Schlaepfer et al., 2002). Cette corrélation entre régime alimentaire généraliste 
et flexibilité du comportement est spéculative et reste tout de même à être validée chez 
D. suzukii (Machovsky-Capuska, Senior, Simpson, et al., 2016; Overington, Griffin, Sol et 
Lefebvre, 2011).  

Il faut tout de même noter que dans le chapitre 2, il a été montré que les sites de ponte 
et les sites d’alimentation sont des sites séparés et très probablement distants l’un de l’autre 
chez D. suzukii. Ainsi, cet insecte a beau être polyphage à l’état larvaire et adulte, la 
séparation spatiale des deux types de sites induit des dépenses en énergie et en temps plus 
fortes du fait des voyages entre ces sites. Les femelles de D. suzukii auront alors à faire face à 
un compromis au niveau du temps investi dans la recherche de site d’alimentation (gain 
différé en valeur sélective) et le temps investi dans la recherche de site de ponte (gain 
immédiat en valeur sélective) (Desouhant et al., 2005; Refsnider et Janzen, 2010; Sirot et 
Bernstein, 1995). Comme suggéré en chapitre 2, ce compromis évolutif peut alors avoir une 
incidence, probablement négative, sur le succès invasif. 

 

La synthèse des résultats de ma thèse met en évidence qu’il reste encore beaucoup 
d’inconnues quant à la compréhension des processus d’invasion qui sont à l’œuvre chez 
D. suzukii. Il est notamment difficile d’identifier les particularités de cette espèce quand on la 
compare aux autres qui expliqueraient son rapide succès invasif. La faible pression en 
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ennemis naturels et la disponibilité de la ressource apparaissent comme des facteurs facilitants 
majeurs mais certaines connaissances de base sur D. suzukii sont manquantes et ne permettent 
pas d’avoir un aperçu global. Dans la suite de cette « discussion », je m’efforcerai de mettre 
en perspectives les différents points manquants de l’histoire de l’invasion de D. suzukii qui 
me paraissent importants : à court-terme, les connaissances sur les impacts écologiques 
éventuels et sur l’écologie de la nutrition ; à long-terme, les informations concernant sa 
capacité de dispersion. Je discuterai particulièrement de ce dernier point en lien avec la lutte 
par piégeage massif.  

VI.2. Perspectives : quelles sont les conséquences 
écologiques de l’invasion de D. suzukii ? 

Comme rappelé en introduction, les conséquences économiques de l’invasion de 
D. suzukii sont plutôt bien connues puisque c’est un ravageur à l’origine de dégâts agricoles. 
Cependant, l’impact écologique de cette espèce est méconnu et il peut être à l’origine de 
conséquences plus ou moins dramatiques sur l’écosystème des aires envahies, comme on peut 
le voir dans beaucoup d’invasions (Kenis et al., 2009). Dans cette partie, je ne me 
concentrerai que sur les aires européennes et nord-américaines puisque les connaissances en 
dehors de ces zones ne sont pas encore publiées. Les conséquences de l’invasion de D. suzukii 
sont majoritairement centrées sur la compétition avec les espèces autochtones ou sur les 
ennemis naturels ou les plantes hôtes. 

Comme discuté dans la synthèse de mes résultats, D. suzukii rencontre une très faible 
pression de compétition sur les fruits sains sur lesquels elle pond car ces fruits sont soit non 
infestés pour la majeure partie, soit infestés par des espèces autochtones qui exercent une 
pression de compétition assez faible sur D. suzukii. La pression de compétition exercée sur 
ces espèces autochtones doit donc être élevée puisque D. suzukii peut pondre plusieurs œufs 
dans le même fruit (Mitsui et al., 2006), faire plusieurs générations par an (Kanzawa, 1939; 
Wang, Stewart, et al., 2016) et occuper parfois l’ensemble des fruits de la zone. En Europe, 
D. suzukii rencontre des compétiteurs sur cerisiers et potentiellement sur merisier et sorbier. 
La situation est ainsi problématique pour l’espèce autochtone de mouche de la cerise 
Rhagoletis cerasi qui n’a qu’une seule génération par an, qui ne pond qu’un œuf par fruit et 
qui est spécialiste du cerisier (Daniel et Grunder, 2012). Cette espèce posait de gros 
problèmes pour les producteurs de cerises mais elle est maintenant secondaire face à 
D. suzukii. On peut alors s’interroger si la dynamique des populations de R. cerasi est affectée 
par D. suzukii et à quel point une exclusion compétitive existe entre les deux espèces. D’après 
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la deuxième partie du chapitre 1, D. suzukii est active toute la journée aux températures où 
R. cerasi peut être active, ce qui laisse penser qu’aucune niche vide liée à l’activité 
circadienne ou saisonnière n’existe entre ces espèces. Il paraitrait important d’étudier plus 
précisément l’interaction entre D. suzukii et ses compétiteurs tels que R. cerasi ou 
A. rectirostris : quelle espèce arrive la première sur le fruit ? Y-a-t-il une reconnaissance 
interspécifique olfactive, par marquage ou par changement d’état du fruit ? Cela génère-t-il 
une attraction ou une répulsion sur chacune des espèces ? 

Concernant la compétition au sein de la communauté de drosophiles, il est peu 
probable que D. suzukii rivalise, sur fruits en décomposition, avec les espèces rencontrées 
dans les aires envahies (principalement D. melanogaster, D. simulans et D. suboscura ; 
observation personnelle ; Poyet et al. 2014). D’après les données obtenues en laboratoire, 
D. suzukii n’apparait pas comme un bon compétiteur face à ces espèces (Asplen et al., 2015; 
Emiljanowicz et al., 2014; Kinjo et al., 2014; Q. Lin, Zhai, Zhang, et al., 2014; Tochen et al., 
2014), laissant penser qu’elle n’a pas d’impact sur la communauté de drosophiles. On pourrait 
même s’attendre à ce que D. suzukii avantage les autres espèces en augmentant la 
disponibilité des fruits en décomposition. En effet, en se développant sur les fruits sains, les 
larves de D. suzukii ont tendance à accélérer le pourrissement du fruit et à créer un site de 
ponte favorable aux autres espèces. A l’inverse, un impact négatif sur la communauté de 
drosophiles pourrait exister au travers d’une autre hypothèse fréquemment évoquée dans les 
invasions biologiques qui est la compétition apparente (Kenis et al., 2009). La présence de 
nombreux individus de D. suzukii dans l’environnement pourrait augmenter la quantité de 
proies pour les ennemis naturels, augmentant alors la population de ces ennemis, qui 
exerceraient ensuite une pression plus forte sur plusieurs autres espèces environnantes, 
notamment la communauté de drosophiles. Cette hypothèse pourrait concerner les 
parasitoïdes de pupes, qui se développent efficacement chez D. suzukii (Chabert et al., 2012; 
Kacsoh et Schlenke, 2012) et qui sont relativement généralistes au sein de la communauté des 
drosophiles. Au sein des écosystèmes, D. suzukii pourrait également générer des coûts pour 
les autres espèces de parasitoïdes larvaires (Chabert et al., 2012; Kacsoh et Schlenke, 2012), 
qui consacrent une énergie qui est gaspillée dans le parasitisme de D. suzukii, puisque le taux 
de parasitisme est nul, avec possiblement des conséquences négatives au niveau 
populationnel. Des observations d’encapsulation d’œufs de parasitoïdes en milieu naturel ont 
été notés, renforçant un peu plus cette hypothèse (Wang, Stewart, et al., 2016).  

Un autre impact négatif de D. suzukii peut exister pour les plantes hôtes attaquées. 
L’insecte pondant dans des fruits avant maturité, il est possible que les plantes attaquées ne 
puissent pas achever correctement la maturation de leur fruit et donc perdre en fécondité (Jana 
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C Lee, Bruck, Curry, et al., 2011; Poyet et al., 2014). Cette hypothèse est probable dans 
certains cas car D. suzukii est capable de se développer sur un très grand nombre de plantes 
sauvages (Kenis et al., 2016; J. C. Lee et al., 2015; Poyet et al., 2015). De plus, les plantes 
zoochores abimées par D. suzukii pourraient avoir une moins bonne dispersion, les fruits 
infestés de larves dépérissant plus vite et étant probablement moins mangés par les animaux. 
D. suzukii pourrait également être vecteur de microorganismes, et principalement de levures 
ayant un impact négatif sur le développement des larves de la communauté de drosophiles 
(Budnik et Brncic, 1974) ou de champignons pathogènes pour les plantes (Walsh et al., 2010), 
par exemple la transmission potentielle de pourriture acide sur la vigne.  

Enfin, la présence nouvelle de D. suzukii pourrait avoir des conséquences écologiques 
indirectes dans les aires envahies via la lutte engagée par l’Homme contre ce ravageur. 
Certains traitements insecticides contre D. suzukii ont, par exemple, un fort impact négatif sur 
les populations d’ennemis naturels (Roubos, Rodriguez-Saona, Holdcraft, Mason et Isaacs, 
2014). L’éradication de plantes réservoirs environnant les parcelles agricoles a des impacts 
sur l’espèce de plante en elle-même et sur tout l’écosystème qui dépend de la présence de 
cette espèce. Sur plus long-terme, du fait de l’omniprésence de D. suzukii à grande échelle, on 
peut s’attendre à ce que l’implantation d’ennemis naturels attaquant spécifiquement D. suzukii 
finisse par arriver. L’invasion de telles espèces se feraient alors de manière non-intentionnelle 
si l’ennemi est introduit lors du transport de cargaisons infestées par D. suzukii ou de manière 
intentionnelle afin de réguler volontairement les populations de D. suzukii. 

VI.3. Perspectives : quelles sources nutritives sont 
potentiellement exploitées par D. suzukii ? 

Cette perspective concernant l’écologie nutritionnelle de D. suzukii est directement en 
lien avec le chapitre 2 qui avait pour objectif de mieux cerner les sites d’alimentation de 
D. suzukii. J’ai montré que les sites de ponte ne sont pas des sites d’alimentation du fait de 
l’impossibilité de la femelle d’accéder à la chair du fruit. Les femelles doivent nécessairement 
se procurer de l’eau et du sucre pour survivre, et des protéines (généralement par les levures) 
pour la maturation de leurs œufs. Les sources potentielles de nourriture sont multiples mais 
les connaissances sur l’écologie nutritionnelle des drosophiles sur le terrain sont loin d’être 
exhaustives. La plupart des études s’intéressent aux fruits en décomposition qui constituent un 
site évident d’alimentation (puisque c’est aussi la ressource de ponte) de la plupart des 
espèces de drosophiles. Cela ne nous donne donc que peu d’indices quant à la nutrition sur le 
terrain de D. suzukii.  
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Dans le chapitre 2, j’ai montré que lorsque les femelles de D. suzukii ont accès à la 
chair des fruits, elles sont capables de survivre et de produire des ovocytes matures. Les fruits 
abimés constituent donc bien un site d’alimentation pour les adultes de D. suzukii. C’est 
confirmé par deux études qui prouvent que D. suzukii peut se nourrir sur différents jus de 
fruits (Kaçar, Wang, Stewart et Daane, 2015) et sur des baies abîmées de gui (Briem et al., 
2016). Un autre site probablement important dans la nutrition de D. suzukii est le fruit en 
décomposition, site préférentiel de nutrition des espèces de drosophiles. Lors de la 
décomposition, les fruits hébergent une grande diversité de microorganismes qui peuvent être 
une source nutritive riche. En effet, les drosophiles sont connues pour ensemencer le fruit en 
décomposition sur lequel elles vivent, par les fèces ou par la surface des œufs pondus, avec 
des microorganismes qui leur sont favorables (Anagnostou et al., 2010; Bakula, 1969; Gilbert, 
1980). D. suzukii pourrait ainsi profiter de la flore des fruits en décomposition pour se nourrir 
et pourrait cibler des souches de levures particulières en utilisant des volatiles émis 
spécifiquement (Mazzetto et al., 2016; Scheidler et al., 2015). Il est possible qu’elle évite 
certaines souches défavorables car il a été précédemment montré que les souches associées à 
une espèce de drosophile pouvait inhiber le développement larvaire d’une autre espèce 
(Budnik et Brncic, 1974). 

Ce sont des travaux sur les mouches des fruits (de la famille des Tephritidae), dont de 
nombreuses espèces sont invasives qui suggèrent l’existence de plusieurs autres sources 
nutritives potentielles. Il a été constaté que Rhagoletis pomonella et Rhagoletis indifferens se 
nourrissent et survivent à partir de nectar extrafloral, de jus provenant de fruits abimés, de 
fèces d’oiseaux, de miellat de pucerons mais surtout de substances situées à la surface des 
feuilles (Hendrichs et al., 1993; Yee et Chapman, 2008; Yee, 2008). R. pomonella est capable 
de survivre sur de l’eau issue du rinçage de feuille de pommier (Hendrichs et al., 1993), 
tandis que R. indifferens survit bien à partir de branchages de cerisier comprenant des feuilles 
(Yee et Chapman, 2008). Il est donc envisageable que D. suzukii puisse également se nourrir 
de microorganismes situés à la surface des feuilles. En effet, les feuilles des plantes 
hébergent, de la même manière que la flore cutanée animale, toute une flore de 
microorganismes constitués de bactéries et de levures (Beattie et Lindow, 1999; Lindow et 
Brandl, 2003). Ces microorganismes sont des sources nutritives connus pour beaucoup de 
drosophiles frugivores. Cette hypothèse est renforcée par le fait qu’il a été montré que 
D. suzukii était particulièrement attirée par l’odeur de feuilles (Keesey et al., 2015). Par 
ailleurs, plusieurs des plantes hôtes de D. suzukii présentent des glandes secrétant du nectar 
extra-floral (Koptur, 1992; Marazzi, Bronstein et Koptur, 2013), comme par exemple les 
nombreuses espèces de Prunus (Kenis et al., 2016; J. C. Lee et al., 2015; Poyet et al., 2014, 
2015) qui pourraient servir de ressources nutritives pour D. suzukii comme cela a déjà été 
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observé chez deux autres espèces de drosophiles (Hespenheide, 1985; Naganuma et 
Hespenheide, 1988). L’observation au chapitre 2 d’une légère augmentation de la maturation 
des ovaires des femelles piégées en verger de cerisier pourrait être une confirmation de cette 
hypothèse. 

Les inconnues restent encore nombreuses quant à la nutrition de D. suzukii. Une 
manière de mieux cerner l’écologie de la nutrition de cette espèce serait d’utiliser des outils de 
mesure de l’alimentation des animaux sur le terrain. Une analyse par barcoding du matériel 
génétique que l’on peut trouver dans le tube digestif des individus pourrait être une idée mais 
cela ne parait pas très pertinent pour un insecte herbivore et qui plus est suceur. Il est, par 
exemple, impossible de différencier les levures provenant du substrat nutritif des levures du 
tube digestif par une analyse de métagénomique. Il serait plutôt pertinent d’analyser la 
composition des individus entiers dans leur composition en marqueur chimique ou en isotope. 
En mesurant le ratio de 15N/14N, il est possible de déterminer à quel niveau trophique se situe 
le substrat nutritif alors que le ratio 13C/12C permet de déterminer la proportion de plante en 
C4 ou C3 faisant partie du régime alimentaire. Il est possible de marquer les aliments situés 
dans l’environnement au moyen de marqueurs chimiques sans effet sur les individus (en 
rubidium ou en 15N par exemple ; Klick et al. 2015) afin de déterminer a posteriori quels 
aliments ont effectivement été consommés. Il est aussi possible de mesurer directement la 
quantité des éléments biochimiques qui constituent l’individu (sucres, lipides, protéines) mais 
une méthode intéressante pour estimer à quel point l’insecte (lorsqu’ils ne se nourrissent que 
de sucres) vient de se nourrir est le ratio entre glucose et la somme totale des sucres que 
contient l’insecte (Desouhant, Lucchetta, Giron et Bernstein, 2010; Hogervorst, Wäckers et 
Romeis, 2007). Plus un insecte est riche en glucose, plus il s’est nourri récemment. Il est donc 
possible à partir d’individus nourris de manière contrôlés en laboratoire d’estimer le temps 
depuis le dernier repas. 

La nutrition est un aspect crucial de la biologie de D. suzukii comme nous venons de le 
voir précédemment. Elle l’est d’autant plus qu’elle participe à la dynamique des populations, 
qui suit une croissance exponentielle chaque année après une diminution drastique des 
effectifs l’hiver. La dynamique de la population a tendance à suivre le nombre d’espèces de 
plantes qui fructifient au cours de l’année, minimale en fin d’hiver/début du printemps et 
maximale à l’automne (Poyet et al., 2015). Cette dynamique est provoquée au départ par la 
présence de sites de pontes, qui se dégradent ensuite du fait de l’infestation, et qui forment 
alors des sites d’alimentation. Il se forme alors une boucle vertueuse de densité dépendance 
positive entre la quantité d’insectes et la quantité de sites disponibles, accentuée par le fait que 
cette espèce s’agrège surement spatialement, à l’origine d’une augmentation explosive des 
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populations. C’est l’hiver, avec son froid et la diminution du nombre de fruits, qui fait ensuite 
chuter la taille de population. 

VI.4. Perspectives : le mystère de la dispersion de 
D. suzukii 

La capacité de dispersion de D. suzukii est sûrement un point clé du succès de 
l’invasion mais fait l’objet de peu d’études pour le moment. Or, c’est un élément essentiel de 
l’élaboration d’une stratégie de lutte contre une espèce invasive, en particulier pour la 
technique du piégeage massif qui est fondée sur la sélection d’habitat et donc sur un 
mouvement actif de l’insecte.  

Seules des données de piégeage de type monitoring réalisées afin d’évaluer d’un point 
de vue géographique la présence et l’absence de l’espèce et d’évaluer à l’échelle du paysage 
le nombre d’insectes au cours du temps, sont actuellement disponibles. Cependant, cette 
méthode ne permet pas de déterminer l’origine des individus piégés. Les quelques résultats 
publiés montrent que l’insecte peut être attrapé dans la plupart des types de paysages en 
Europe mais que le taux de capture dépend de la période de l’année, les facteurs climatiques 
ayant une influence très forte sur le taux de capture. Les taux de captures sont 
particulièrement élevés à proximité des haies (observations SICOLY et CTIFL) et en Europe, 
les adultes sont souvent piégés en forêt en hiver (Briem et al., 2016; Pelton et al., 2016). 
Mitsui, Beppu et Kimura, (2010) suggèrent qu’au Japon les individus se déplacent l’été en 
montagne afin de suivre les températures favorables à leur développement mais cette 
hypothèse n’est pas clairement testée et il est tout autant probable que les individus piégés à 
plus haute altitude soient d’origine locale et soient actifs car les conditions climatiques sont 
bonnes à ce moment-là. Un travail récent réalisé en Oregon a mis en évidence que l’insecte se 
déplaçait entre parcelles distantes d’environ une centaine de mètres (Klick, Yang, Walton, et 
al., 2015). Ce serait similaire à ce que l’on peut observer pour Drosophila obscura et 
Drosophila subobscura qui se dispersent, respectivement, d’environ 100 m et 200 m par jour 
(C. E. Taylor, Powell, Kekic, Andjelkovic et Burla, 1984). Une expérience préliminaire de 
marquage-recapture dans Klick et al. (2015b) estime une dispersion de 67-87 m en 36 h pour 
D. suzukii. Cependant, les capacités de dispersion et l’influence de la structure du paysage 
restent peu comprises, notamment à plus grande échelle. 

La rapidité à laquelle l’invasion s’est déroulée laisse penser que les capacités de 
dispersion de l’insecte sont bonnes et de l’ordre de plusieurs kilomètres. Cependant, mes 
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résultats (deuxième partie du chapitre 1) suggèrent que c’est un insecte assez lent au niveau 
locomoteur. De plus, lorsqu’elle vole, D. suzukii ne semble pas se déplacer de manière 
rectiligne et à une vitesse très élevée (obs. pers.). Des expériences de marquage/recapture ont 
été conduites pour des petites échelles spatiales (de l’ordre de la centaine de mètres) et ont 
montré leur efficacité pour cette espèce (Klick, Lee, Hagler, Bruck et Yang, 2014; Klick, 
Yang, Walton, et al., 2015). La technique consiste à marquer toute une parcelle avec de 
l’albumine de blanc d’œuf (une autre technique est possible avec du lait) et à compter le 
nombre d’individus recapturés marqués (piégés sur des plaques collantes). Avec cette 
technique, le marquage se fait par contact de l’insecte avec la protéine. La présence 
d’albumine est testée par analyse ELISA (Enzyme-Linked Immunosorbent Assay) qui 
reconnait spécifiquement l’albumine avec un anticorps. L’utilisation de poudres fluorescentes 
constitue une autre possibilité (Klick, Yang, Walton, et al., 2015) mais les essais effectués au 
LBBE et au CTIFL n’ont pas été convaincants, la poudre semble être trop lourde pour 
D. suzukii. Une autre technique possible serait l’utilisation de marqueurs génétiques à très 
forte résolution afin d’estimer l’échelle à laquelle les flux de gènes se font (Barley, 
Monnahan, Thomson, Grismer et Brown, 2015). Un projet ambitieux mené dans l’équipe de 
Patricia Gibert au LBBE est en cours avec cet objectif au sein d’un paysage constitué à la fois 
de parcelles agricoles et de milieux sauvages et en utilisant plusieurs milliers de marqueurs 
génétiques de type RADseq (Henri et al., 2015; B. K. Peterson, Weber, Kay, Fisher et 
Hoekstra, 2012). Ce type de marqueur a déjà fait ses preuves sur D. melanogaster (Cariou, 
Duret et Charlat, 2013; Henri et al., 2015) et semble donc facile à adapter sur D. suzukii. 

L’invasion rapide et à grande échelle de D. suzukii a probablement eu lieu par le 
transport de marchandises contaminées (probablement des fruits). Mes observations 
comportementales de D. suzukii révèlent que c’est une espèce assez lente, pouvant rester 
accrochée sur un substrat sans s’envoler, en se cachant. De plus, les larves sont généralement 
invisibles sans ouvrir les fruits et donc fréquemment transportées par l’Homme de manière 
non-intentionnelle. Le fait qu’elle soit aussi proche de l’Homme et de produits de 
consommations est clairement un autre facteur facilitant de l’invasion de D. suzukii. Suite à 
l’invasion en Europe, les volumes d’importation de fruits ont été corrélés aux points probables 
d’introduction et il semblerait que le pays méditerranéen le plus à risque soit la France (Cini 
et al., 2014). Il est assez étonnant de ne pas avoir observé l’invasion de D. suzukii plus tôt 
dans le passé quand on voit la manière avec laquelle elle est transportée facilement. Une étape 
de préadaptation de certains individus pourrait avoir eu lieu et aurait retardé l’introduction 
d’une population avec un potentiel invasif élevé. Il n’existe pas pour le moment de scénario 
fiable concernant les routes de l’invasion de D. suzukii mais un travail est en cours à partir de 
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marqueurs microsatellites sur des échantillons du monde entier dans le cadre de la thèse 
d’Antoine Fraimout (MNHN Paris) qui devrait lever le mystère sur cette histoire. 

Sur chaque continent, l’invasion semble se dérouler de proche en proche (voir la carte 
en partie modèle biologique) et on peut alors s’interroger sur le rôle de l’Homme dans cette 
dispersion. Dans le cas du moustique tigre, par exemple, une grande partie de la dispersion 
des populations invasives en Europe et aux Etats-Unis se fait par le transport humain, avec de 
nombreuses populations repérées le long des autoroutes (Medley, Jenkins et Hoffman, 2015; 
Roche et al., 2015), donnant lieu à de nombreuses populations isolées sur le front d’invasion. 
Ce genre de dispersion via l’activité humaine pourrait être le cas pour D. suzukii (par le 
transport de fruit par exemple), mais il est étonnant de ne pas avoir observé le même patron 
pour D. suzukii, avec des populations isolées derrière le front d’invasion. Si ce mécanisme 
existait, il se serait surement produit à une échelle qui n’aurait pas pu être suivie par le réseau 
de surveillance. Une telle invasion fulgurante a été observée pour de nombreux insectes 
depuis les années 2000 en Europe (pyrale du buis, punaise des graines, cécidomyiie du 
robinier, cynips du châtaignier ; Roques et al., 2016) . Cela semble lié au développement du 
commerce, notamment de plantes ornementales, associé à la levée des barrières douanières au 
sein de l’Union Européenne. Une alternative serait que D. suzukii est capable de disperser à 
longue distance de manière naturelle, comme pour les drosophiles du groupe obscura ou pour 
D. melanogaster (Coyne et Milstead, 1987; Dobzhansky, 1973). Dans ce cas, la dispersion 
pourrait avoir lieu par « ballooning » de manière passive (J. R. Bell, Bohan, Shaw et 
Weyman, 2005). Les espèces se déplaçant par « ballooning » se laissent emporter par le vent 
et migrent de manière passive. Cependant, l’adulte de D. suzukii étant ailé, il est plus probable 
qu’elle utilise une stratégie similaire à celle des pucerons, se laissant porter par le vent tout en 
contrôlant la hauteur de vol et les endroits où se poser en étendant, en battant ou en fermant 
les ailes (Reynolds et Reynolds, 2009; Thomas, Ludlow et Kennedy, 1977).  

L’invasion spectaculaire de D. suzukii suggère qu’elle se situe dans une phase 
d’expansion rapide, ce qui pourrait avoir favorisé l’apparition de recombinaison génétique 
entre populations disjointes de D. suzukii, issues d’introductions séparées (bridgehead effect ; 
Rius et Darling, 2014). Mais il est probable que cette invasion fuglurante soit suivie 
prochainement par une diminution drastique de la population (« boom-and-bust cycle », 
Simberloff and Gibbons 2004). En effet, dans certains cas, un phénomène de déclin spontané 
et soudain des populations de l’espèce exotique suit la phase d’expansion, aboutissant parfois 
à une extinction locale, sans raisons apparentes. C’est le cas des invasions de la plante élodée 
du Canada en Europe (D. A. Simpson, 1984), de l’établissement autour de Monaco de l’algue 
Caulerpa taxifolia (Montefalcone, Morri, Parravicini et Bianchi, 2015) et de l’invasion en 
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Australie du crapaud buffle (Freeland, 1986). Cependant, dans d’autres cas, des facteurs 
écologiques ont été identifiés pour expliquer les extinctions (Daniel Simberloff et Gibbons, 
2004) : la raréfaction de la ressource nutritive associée à l’épidémie d’un parasite protozoaire, 
l’augmentation progressive des populations d’ennemis naturels, l’introduction d’un 
compétiteur exotique plus performant que l’espèce invasive. Il a aussi été noté pour ces 
espèces que l’absence de structuration en métapopulation pouvait empêcher la compensation 
des extinctions locales par recolonisation (Daniel Simberloff et Gibbons, 2004). Concernant 
l’invasion de D. suzukii, il parait tout de même peu probable qu’une extinction se produise 
étant donné les tailles de population et les capacités de dispersion. Mais on peut imaginer que 
l’adaptation des parasitoïdes spécialistes ou l’apparition d’un pathogène virulent pourrait 
réguler les tailles de populations à un niveau plus faible.  

Comme je l’ai précisé au début de cette partie, la dispersion est une caractéristique 
essentielle à connaître afin de mettre en place des stratégies de lutte contre une espèce 
invasive et ravageuse. Une meilleure connaissance des mécanismes de la dispersion 
permettrait, dans le contexte du piégeage massif de savoir s’il faut, pour diminuer les dégâts 
sur la culture, piéger la population située localement ou si les individus proviennent de 
distance plus grande. Outre cet aspect sur la dispersion, j’ai pu identifier un certain nombre de 
points qui me semble particulièrement pertinent pour optimiser la lutte par piégeage massif 
que je vais développer dans la partie suivante. 

VI.5. Quelles directions prendre pour la lutte 
contre D. suzukii par piégeage massif ? 

Dans le cadre de cette thèse CIFRE et de mes rencontres avec des collaborateurs de 
diverses origines (recherche fondamentale, recherche privée, expérimentateur de terrain,…), 
j’ai pu profiter de nombreuses expériences et expertises sur le piégeage massif. Les 
connaissances fondamentales et généralisables concernant le piégeage massif sont finalement 
assez peu nombreuses dans la littérature scientifique. Ceci est probablement dû au fait que la 
technique du piégeage massif souffre d’un désintérêt des chercheurs en écologie et en 
évolution (mais voir El-Sayed et al., 2009, 2006). Il serait pourtant indispensable d’avoir plus 
de travaux théoriques généralisables à plusieurs modèles biologiques afin de guider les 
expérimentateurs. La conséquence est que pour se forger un avis sur le piégeage massif, il faut 
prendre en compte les retours d’expériences de terrain. Plusieurs aspects me paraissent 
mériter une attention particulière dans le cas de D. suzukii 
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Un premier point important à considérer dans l’ajustement de la lutte par piégeage 
massif contre D. suzukii est la taille des populations. En effet, les populations peuvent devenir 
très grande en automne (Tochen et al., 2014) lorsque les ressources de ponte sont disponibles 
(Poyet et al., 2015). Il est possible, par exemple, de piéger à l’aide d’un attractif liquide 
vinaigré plusieurs milliers d’individus par semaine à certains moments de l’année (Harris, 
Hamby, Wilson et Zalom, 2014; Wang, Stewart, et al., 2016), suggérant que la population 
peut être constituée de plusieurs centaines de milliers d’individus par hectare. Une taille de 
population aussi élevée peut poser deux types de problème : 1) pour réussir à piéger une 
grande population, il va falloir une densité élevée de pièges, ce qui devient une technique très 
couteuse à utiliser (Roelofs, Glass, Tette et Comeau, 1970) ; 2) il sera difficile d’avoir un 
impact démographique sur l’espèce. Pour que le piégeage massif soit efficace, il faut que la 
taille de population passe sous le seuil d’effet Allee, lorsque ce seuil existe pour l’espèce 
considéré (voir introduction de cette thèse et Allee 1931; Allee 1938; Tobin et al. 2011; 
Blackwood et al. 2012; Suckling et al. 2012). Avec une grande partie des individus piégés, les 
individus libres peuvent ne plus parvenir à trouver un partenaire sexuel (Fauvergue, 2013; 
Tobin et al., 2013). De plus, l’élimination à chaque génération d’une partie des individus peut 
aboutir à une diminution de la diversité génétique et à de la dépression de consanguinité 
(Charlesworth et Willis, 2009).  

Pour éviter les problèmes liés au piégeage lorsque la population de ravageurs est de 
grande taille, il serait opportun d’utiliser intensivement le piégeage massif lorsque les tailles 
de population sont les plus petites dans l’année, c’est-à-dire en sortie d’hiver pour D. suzukii 
(Harris et al., 2014; Wang, Stewart, et al., 2016). A ce moment-là, il reste surtout des femelles 
puisque ce sont elles qui résistent le plus au froid (première partie du chapitre 1). Elles n’ont 
pas forcément besoin de se reproduire pour pondre (Ryan et al., 2016) mais elles sont 
probablement affamées et ont besoin de protéines pour la maturation de leurs œufs (chapitre 
2). Il est alors décisif de piéger ces femelles ainsi que les premières générations qui seront peu 
nombreuses. L’augmentation de la population sera retardée ce qui permettra peut-être de 
rester sous un seuil acceptable de population au moment de la culture. Sur le long-terme et 
avec des années à hiver rigoureux, on peut envisager une diminution de la population d’année 
en année. Bien entendu, pour augmenter l’efficacité, il faut tenir compte des capacités de 
dispersion et envisager un piégeage synchronisé à l’échelle régionale. Ainsi, une lutte contre 
D. suzukii à la sortie de l’hiver à l’échelle du paysage, sur un bassin entier de production par 
exemple, serait une solution intéressante. Cependant, cette stratégie risque de se confronter à 
des difficultés, comme celle de à coordonner les agriculteurs à l’échelle du paysage entier et 
de les convaincre de lutter au moment d’une saison sans aucuns fruits en culture et donc sans 
insectes et dégâts visibles. Un travail d’information et de persuasion semble indispensable. 
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Un second point qui est totalement absent des connaissances publiées sur le piégeage 
massif est la durabilité de l’efficacité d’attraction des pièges. En effet, dans l’hypothèse d’un 
attractif très efficace et d’une taille de population qui rend la stratégie de piégeage appropriée, 
le piégeage va éliminer les individus qui utilisent les indices environnementaux du piège. Par 
exemple, si le piège est rouge et émet des odeurs de fraise, de framboise et de cerise, on peut 
imaginer que l’on va fortement contre-sélectionner les individus utilisant ces indices. On va 
donc assez bien protéger les cultures de fruits rouges au début mais en sélectionnant les 
individus qui utilisent d’autres indices (par exemple, la brillance ou d’autres odeurs de fruits 
non présents dans le piège au départ). Le piège devient alors inefficace et les individus restant 
dans la population « résistants » à ce piège. Ce raisonnement est valable aussi pour 
l’insecticide présent dans le piège qui deviendrait beaucoup moins efficace par la sélection 
d’individus résistants à l’insecticide. Ces scenarios reposent néanmoins sur quatre hypothèses 
fortes : 1) l’immigration d’individus extérieurs à la zone piégée doit être faible ; 2) la cible de 
la sélection par le piège ne concerne que quelques gènes, alors que c’est probablement 
polygénique ; 3) les allèles contre-sélectionnés diminueront vite en fréquence ce qui n’est pas 
forcément vrai puisqu’ils resteront en partie présents chez les individus du reste de la 
population ; 4) les individus ne peuvent pas ou peu répondre via plasticité phénotypique.  

Un troisième point important valable pour toute mise au point de piégeage massif est 
de réussir à être plus attractif que les fruits (El-Sayed et al., 2006), ce qui constitue une 
difficulté majeure chez D. suzukii. Pour cela, il est nécessaire de multiplier les types d’indices 
environnementaux attractifs dans le piège. On peut, d’une part, utiliser des volatiles en 
cocktail de plusieurs fruits en même temps. Si l’insecte est plus intéressé par un autre fruit 
que celui qui est cultivé, il pourrait être attiré par le piège. On peut aussi utiliser des indices 
environnementaux émis par les sites d’alimentation ou utiliser des phéromones, ce qui aura 
tendance à piéger les insectes affamés ou vierges. Cependant, un autre aspect qui inciterait à 
avoir une stratégie inverse à celles des indices multiples est le fait que les individus sont 
préférentiellement attirés par le substrat sur lequel ils se sont développés (par plasticité 
développementale ou apprentissage, « imprinting » ou « imprégnation » ; Karpinski, 
Haenniger, Schöfl, Heckel et Groot, 2014). La mémoire et la capacité d’apprentissage social 
ont été observé chez D. melanogaster (Battesti et al., 2012, 2015) suggérant qu’ils sont 
également possible chez D. suzukii. Dans cette situation, il faudrait alors adapter les pièges 
(en termes d’odeurs et de couleurs) à chaque culture. Il y aurait alors des pièges vendus 
spécifiquement pour chaque fruit cultivé. Ces deux stratégies de piégeage pourraient être 
combinées pour mettre au point une stratégie idéale de piégeage massif : la moitié des pièges 
émettraient l’odeur et la couleur de la culture pour attraper les individus « imprégnés » et 
l’autre moitié des pièges émettraient des odeurs de sites d’alimentation (odeurs de levures et 
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de fruits fermentés, chapitre 2) pour attraper les individus affamés. Il serait important de 
séparer spatialement dans deux pièges différents la source de ces deux grands groupes 
d’odeurs car l’interaction des odeurs entre elles pourraient être négative. L’identification de 
nouveaux candidats d’odeurs afin de diversifier les attractifs pourrait être réalisée par 
l’utilisation des séquençages de génomes disponibles pour D. suzukii (Chiu et al., 2013; 
Murphy, West, Kwok et Chiu, 2016; Ometto et al., 2013) en identifiant les récepteurs 
olfactifs existants, afin de déterminer leur molécule correspondante.  

Enfin, une dernière piste d’amélioration du piégeage massif contre D. suzukii, la plus 
efficace et la plus facile à mettre en œuvre, est l’utilisation en complémentarité avec les 
pièges attractifs, d’odeurs répulsives. En effet, puisqu’il est assez difficile d’être plus attractif 
que la culture, je propose d’utiliser une haute densité de pièges attractifs tout en diminuant 
l’attractivité de la culture par l’utilisation de produits répulsifs sur D. suzukii (Erland et al., 
2015; Renkema et al., 2016; Wallingford et al., 2016). La pulvérisation de produits répulsifs 
sur la plante et les fruits aurait tendance à brouiller la provenance des indices et transformerait 
alors les pièges environnants en une source idéale d’odeur pour les insectes. Ainsi, à l’heure 
actuelle, le piégeage massif de D. suzukii ne permet pas une diminution des dégâts sur la 
culture et nécessite de tenter des approches un peu plus complexes. 
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VII. Conclusion 
La biologie D. suzukii étant mal connue, et surtout son écologie, c’est un challenge de 

réussir à comprendre les processus qui interviennent dans son invasion et de développer une 
méthode de lutte par détournement du fonctionnement de son écologie. Suite à ce travail de 
thèse, à l’interaction entre recherche fondamentale et appliquée, des connaissances nouvelles 
sur D. suzukii permettent de mieux comprendre l’invasion et la manière dont l’insecte exploite 
la ressource et attaque les cultures de fruits : résistance au froid, interaction avec 
D. melanogaster au niveau du rythme circadien, fenêtre thermique d’activité, sites 
d’alimentation et écologie de la nutrition, indices olfactifs et visuels. De nombreux progrès 
sont encore nécessaires pour améliorer le piégeage massif, mais il apparait important de 
penser autrement que ce qui est fait jusqu’à maintenant pour la lutte, en complexifiant le 
système (attractifs différents, pièges différents en complémentarité, piégeage à contre-saison). 
Enfin, il restera à étudier la faisabilité en conditions naturelles de cette technique complexe 
ainsi que la faisabilité économique et l’étude de l’acceptabilité de la profession agricole. 

L’étude de l’écologie de D. suzukii au travers d’une thèse CIFRE a été un travail 
compliqué, toujours partagé entre les objectifs de l’entreprise et de la recherche publique, 
mais un exercice riche du fait des rencontres nombreuses au niveau fondamental et au niveau 
appliqué. En bilan, je pense que l’outil « thèse CIFRE » était un peu trop en amont et 
exploratoire par rapport aux attentes de Bayer CropScience et de SEDQ qui était très axées 
« développement » du piégeage massif. Les exigences sur la solidité expérimentale (tests 
individuels, avec observation directe et nombreuses répétitions) ont crées des délais sur la 
vitesse d’obtention des réponses en décalage avec les exigences de SEDQ (tests rapides, sans 
observation, avec peu de répétitions). Par ailleurs, la clause de confidentialité à laquelle est 
soumise la thèse CIFRE limite le choix des questions. Elle peut dissuader certaines 
collaborations avec des partenaires de recherche publique et peut rendre frileux quant à 
l’exploration de certaines questions, qui ne pourront pas être valorisées au niveau 
international.  

Une difficulté importante de cette thèse a été le modèle biologique en lui-même 
(Iacovone et al., 2015). D. suzukii étant une proche cousine de l’espèce modèle 
D. melanogaster, on hérite de nombreuses études sur les drosophiles et de chercheurs déjà 
formés à la manipulation de ces insectes. Cette situation, combinée avec la pression 
économique liée aux ravages dus à l’insecte, a créé une forte compétition de recherche. Des 
consortiums de chercheurs avec de gros moyen financier et humain se sont formés et publient 
rapidement. La tendance entre les chercheurs sur D. suzukii n’est pas à la collaboration 
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ouverte mais au repli sur soi des idées et le partage des informations est minimal. Un tel 
climat de recherche n’est pas forcément le plus efficace et le plus productif afin de faire des 
travaux de qualité en écologie. On peut espérer qu’avec le temps l’effet de mode autour de 
D. suzukii s’apaise et laisse la place à une recherche de qualité et plus collaborative. 

Malgré ces difficultés, les conditions dans lesquelles s’est faite cette thèse sont une 
force pour plusieurs raisons. Le contexte appliqué de la thèse CIFRE donne un sens aux 
travaux réalisés et une certaine responsabilité motivante dans le fait de trouver une solution à 
un problème économique de terrain. La thèse CIFRE a permis à Bayer CropScience d’avoir 
accès à une expertise sur D. suzukii pour son entreprise et ses partenaires agricoles à un 
moment où l’insecte était nouveau. C’est aussi un moyen pratique pour le CNRS et 
l’Université Lyon 1 de se faire connaître auprès d’un public non-chercheur et de gagner en 
visibilité, ce qui est un point important aujourd’hui, vu la pression sociétale actuelle pour 
avoir une recherche fondamentale « utile ».  

Malgré les difficultés soulignées plus haut, la recherche sur ce modèle biologique 
présente tout de même des avantages. Beaucoup d’approches développées sur 
D. melanogaster sont directement utilisables sur D. suzukii, même si l’écologie et le 
comportement de cet insecte sont assez différents. La diversité des connaissances accumulées 
sur D. melanogaster permet d’avoir une recherche dynamique qui produit des résultats très 
rapidement. De plus, l’obtention de financement peut être facilitée par l’utilisation de ce 
modèle biologique qui a un coût économique fort, avec de nombreux bailleurs prêts à financer 
des recherches. 

En conclusion, cette thèse a été une source d’enseignements pour moi, sur l’atout au 
sein de la recherche que représente les interactions entre fondamentale et appliquée mais aussi 
entre chercheurs qui a priori n’ont pas de thématiques scientifiques communes. Les outils 
existants à plusieurs échelles, tels que les « journal club », les animations intra-laboratoires, 
les rencontres inter-laboratoire, les colloques mais aussi les rôles de représentants au sein des 
instances sont essentiels à la recherche et ils sont plutôt bien utilisés au LBBE. Ils 
entretiennent et développent la curiosité, à l’origine d’idées innovantes transversales de 
recherche, et construisent la cohésion d’équipe, la cohésion de laboratoire, créant une 
ambiance de travail motivante pour l’ensemble des acteurs du milieu de la recherche. 
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IX. Annexes 
 

 

IX.1. Article : Journal of Pest Science 

« Invasion biology of spotted wing Drosophila (Drosophila 
suzukii): a global perspective and future priorities » 

Journal of Pest Science 

 

Cette publication est un article de synthèse sur l’invasion de D. suzukii, signé par un 
grand nombre de partenaires internationaux travaillant sur le même modèle. Cet article a le 
mérite d’avoir clarifié le déroulement de l’invasion de D. suzukii de ces dernières années en 
Europe centrale et aux Etats-Unis. Elle a aussi fait une synthèse de l’influence de la 
température sur le développement de l’insecte, avec pour optique de développer un modèle de 
prédiction de présence de l’insecte. C’est dans ce cadre que j’ai participé à cette étude puisque 
des données du stage de License 3ème année de Sébastien Boinot que j’ai co-encadré ont été 
utilisées. J’ai aussi contribué à l’écriture de la version finale de l’article. 
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Abstract The Asian vinegar fly Drosophila suzukii

(spotted wing Drosophila [SWD]) has emerged as a major

invasive insect pest of small and stone fruits in both the

Americas and Europe since the late 2000s. While research

efforts have rapidly progressed in Asia, North America,

and Europe over the past 5 years, important new insights

may be gained in comparing and contrasting findings

across the regions affected by SWD. In this review, we

explore common themes in the invasion biology of SWD

by examining (1) its biology and current pest status in

endemic and recently invaded regions; (2) current efforts

and future research needs for the development of predictive

models for its geographic expansion; and (3) prospects for

both natural and classical (=importation) biological control

of SWD in invaded habitats, with emphasis on the role of

hymenopteran parasitoids. We conclude that particularly

fruitful areas of research should include fundamental

studies of its overwintering, host-use, and dispersal capa-

bilities; as well as applied studies of alternative, cost-ef-

fective management techniques to complement insecticide

use within the integrated pest management framework.

Finally, we emphasize that outreach efforts are critical to

effective SWD management by highlighting successful
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strategies and insights gained from various geographic

regions.

Keywords Biological control � Drosophila � Frugivore �
Integrated pest management � Invasion biology

Key message

• Spotted wing Drosophila (SWD) is a major invasive

pest of soft fruits in the Americas and Europe.

• We review the current global distribution and economic

impacts of SWD, develop models for predicting its

further spread, and discuss the prospects for biological

control of this pest.

• The following research areas into SWD biology appear

particularly promising: its biology at low temperatures,

the dispersal and migratory abilities of adults, and

exploration in Asian regions for potential classical

biological control agents.

Introduction

Spotted wing Drosophila, Drosophila suzukii (Matsumura)

or SWD, is a newly significant worldwide pest of berries

and stone fruits, with adverse economic effects having been

reported in its native continent of Asia, the Americas, and

Europe (Fig. 1) (Lee et al. 2011a; Calabria et al. 2012;

Deprá et al. 2014; Kinjo et al. 2014). Of particular concern

is the rate of SWD’s global spread. Despite isolated early

reports of SWD-related damage in Asia (Kanzawa 1939;

Tan et al. 1949), first reports of the pest in North America

and Europe date back only to the late 2000s (see below),

followed by rapid range expansion within these continents.

This leaves many unanswered questions related to putative

invasion corridors and dispersal modes, thermal constraints

on SWD biology, and the absence of effective levels of

natural biological control in the invaded regions (Cini et al.

2014; Wiman et al. 2014).

Following a brief review of SWD biology, we examine its

recent invasion into North America and Europe, and its pest

status from a global perspective to assess biological simi-

larities and differences among regions near its native range,

and those newly invaded by the pest. Recent demographic

modeling research is reviewed with the aim of providing a

better understanding of the future geographic spread of

SWD, and new directions for research. After updating the

geographic component of SWD invasion, current manage-

ment practices in the US are reviewed as a case study for

applied research and extension efforts. Finally, given the

strong ties between invasion biology and biological control

(Fagan et al. 2002), we close with a review of the current

prospects for natural and classical (=importation) biological

control of SWD by hymenopteran parasitoids.

Pest biology

Taxonomy and identification

SWD is a member of the D. suzukii subgroup within the D.

melanogaster species group of the subgenus Sophophora

(Diptera: Drosophilidae). The D. suzukii species subgroup

is not traditionally considered monophyletic; however, this

interpretation hinges on the exclusion of a single species

(D. lucipennis) (Yang et al. 2011a). Recent molecular

phylogenetic analyses suggest a sister group relationship

between SWD and D. biarmipes (Yang et al. 2011a; Chiu

et al. 2013).

Two key morphological characters are commonly used

to differentiate SWD from other drosophilids (Kikkawa

and Peng 1938;Walsh et al. 2011; Cini et al. 2012): (1) a

dark spot on the leading wing edge of males, and (2) a large

serrated ovipositor in females (Fig. 2a). While these traits

are readily observable with appropriate magnification, they

may not be completely diagnostic. This is because (1) wing

spots require up to 2 days to be fully formed, and (2) these

traits are similar to those found in some closely related

species (e.g., D. subpulchrella possessing a serrated
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ovipositor and similar dark wing spots; see Hauser (2011)

for a more detailed discussion of SWD identification).

More accurate identification may require molecular diag-

nostic methods, which have been developed for this species

(e.g., Kim et al. 2014).

Life history, damage, and host range

Most Drosophila species associated with humans are

considered nuisance, household and fermentation industry

pests. For example, D. melanogaster is often attracted to

overripe or spoiled stored fruits. SWD, on the other hand,

shows a preference for ripening or ripe fruit, the skin of

which is penetrated by its serrated ovipositor (Lee et al.

2011b). Eggs are deposited under the oviposition scar, with

larval development progressing through three instars

feeding on internal fruit tissues (Fig. 2b). Pupariation and

pupation typically occur partially or fully outside of

infested fruit (Fig. 2c). As in other insects, development

rates are temperature dependent, with total time from egg

to adult ranging from 10 to 79 days (Kanzawa 1939; Lee

et al. 2011a; Tochen et al. 2014). Depending on the

weather conditions, up to 13 generations can be found per

year (Kanzawa 1939; Tochen et al. 2014), and the short

generation time coupled with high reproductive potential

causes rapid population growth and increasing pest pres-

sure through the crop-ripening season (Wiman et al. 2014).

The pre-oviposition period is ca. 1–3 days and oviposition

rates can exceed 25 eggs per day, depending on tempera-

ture (Kinjo et al. 2014). The highest net reproductive rate

and intrinsic rate of population increase was recorded at

22 �C on cherry (Tochen et al. 2014). During summer

months, SWD adults are most active at temperatures

ranging between 15 and 20 �C, and activity decreases at

temperatures above and below this range (Hamby et al.

2013).

SWD-related damage to fruit can be both direct and

indirect in nature. Internal larval feeding constitutes the

main source of direct damage, leading to fruit tissue col-

lapse (Fig. 2d). In addition, the process of oviposition by

SWD exposes fruit to secondary pathogens (e.g., bacteria

and yeasts) (Cini et al. 2012; Hamby et al. 2012; Ioriatti

et al. 2015). Finally, deterioration of fruit by SWD can

increase its susceptibility to attack by other drosophilid

species (Walsh et al. 2011).

SWD possesses a broad host range, with thin-skinned

berries (e.g., caneberries, blueberries, strawberries) and

stone fruits (e.g., cherries, peaches, apricots, plums) being

particularly susceptible to infestation (Bellamy et al. 2013).

In Japan, where SWD biology has been studied since the

1930s, Kanzawa (1939) reported SWD-related damage on

various fruit crops with subsequent authors reporting its

occurrence on various wild fruits as well (Kimura et al.

1977; Nishiharu 1980; Mitsui et al. 2010).

In the US, raspberries and strawberries appear to be

particularly preferred hosts for SWD (Bellamy et al. 2013;

Fig. 1 Current worldwide SWD distribution map (as of May 2015).

Countries are indicated as follows: (1) SWD presence has been

confirmed (dark gray), and (2) SWD is considered present because of

geographic proximity, or because the presence has been not confirmed

after an initial record (light gray). Hawaiian Islands are not

represented although SWD presence has been known since 1980

(Hauser 2011 and references herein). The information provided is

based on a compilation of reports from plant protection services and

extension specialists, and on published scientific articles
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Burrack et al. 2013), while some other small fruits, such as

cranberries, are unsuitable unless damaged (Steffan et al.

2013). Certain fruits (e.g., apples, pears, tomatoes) can also

be infested if split or previously damaged (Lee et al.

2011a), but SWD is not a significant pest of these crops. In

addition to cultivated fruits, many wild plants can serve as

potentially important hosts (Mitsui et al. 2010; Cini et al.

2012; Poyet et al. 2014; Lee et al. 2015). Important SWD

host associations are mentioned for specific countries in the

following section.

Worldwide pest status and geographic spread

The known worldwide distribution of SWD is based on a

review of CABI (2014) as well as the most recent current

literature (Fig. 1). We expect this distribution to expand

further with additional monitoring for this pest. The pur-

pose of our review is to not provide a complete list of all

countries with documented SWD infestations; rather, our

aim is to contrast the historical context of SWD in Asia

with a perspective on what is being learned from the most

recent invasions in North America, South America, and

Europe.

Asia

Japan

SWD was first reported from mainland Japan in 1916

(Kanzawa 1939). The highest SWD population levels in

Japan occur on the three main islands (Honshu, Kyushu,

and Shikoku: 30–41.5�N in latitude); however, it occurs

with lower frequency in the northernmost main island

(Hokkaido: 41.5–45.5�N), and is least frequently observed

in the southernmost islands (Ryukyu archipelago: 24–

27�N) (Momma 1954, 1965; Nishiharu 1980; Beppu 2000;

Hirai et al. 2000; Kimura 2004: Kondo and Kimura 2008).

In central Japan, it reproduces from mid-April to late

October and overwinters as an adult (Sasaki and Sato

Fig. 2 a Magnified view of the SWD ovipositor, b SWD larva

infesting blueberry tissue, c SWD pupae infesting fruit. d Comparison

of blueberry fruit morphology when undamaged (left) or after 1 week

of SWD infestation (right). Photographs in (a) by Martin Hauser,

those in (b), (c), and (d) by Vaughn Walton
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1995b, c; Mitsui et al. 2010). It is not clear whether this

species is able to overwinter successfully in Hokkaido

(Kimura 2004).

Economic losses due to SWD in Japan are concentrated

on cherries (Kanzawa 1939; Yamakawa and Watanabe

1991; Sasaki and Sato 1995a), although considerable losses

have been reported recently on blueberries (Shimizu 2004;

Kawase et al. 2008). Wax-myrtle fruit (Myrica rubra) is

also attacked by SWD, but this crop is not economically

important (Yukinari 1988). Control in cherry (Prunus

avium) and blueberry (Vaccinium spp.) crops is typically

achieved through insecticides or covering with nets (Ya-

makawa and Watanabe 1991; Kawase et al. 2008).

Resource conditions for SWD in Japan vary both sea-

sonally and regionally. In central Japan, for example,

putative wild hosts are abundant in late spring and autumn

at low altitudes. This changes in mid-summer, however,

where they are far more abundant at high altitudes (Mitsui

et al. 2010). To cope with these changing conditions, it is

hypothesized that SWD seasonally migrates between low

and high altitudes (Mitsui et al. 2010).

Korea

SWD is widely distributed in cities, towns, crop production

areas, and natural environments throughout Korea,

including Jeju Island (Fig. 3a). Nagayama and Okamoto

(1940) described damage to Korean-type cherries (Prunus

tomentosa), grapes, and Autumn olive (Elaeagnus umbel-

lata). Since no reports of SWD-related damage have been

made, this species has not been considered a pest in Korea,

and no studies have been conducted outside of faunistic

surveys.

More in-depth research on SWD in Korea was stimu-

lated following the export of Korean table grapes (Vitis

vinifera) to Australia. The QIA (Animal and Plant Quar-

antine Agency) installed clear plastic bottle traps contain-

ing apple cider vinegar (ACV) and wine in 20 sites

(including montane habitats, vineyards, table grape pack-

ing houses, blueberry orchards, cherry orchards, and

strawberry [Fragaria 9 ananassa] farms) in order to track

SWD population levels from September 2011 onward

(Choi 2012). The results suggest that this species begins to

emerge in May, with population numbers increasing

rapidly in autumn (Fig. 3b). In addition, QIA and Chonnam

University researchers are currently analyzing mitochon-

drial COI genes from several Korean SWD populations, as

well as two from China. The goal of this study is to

accumulate sequence information for examining genetic

diversity, which is necessary both for molecular species

identification and determining geographic genetic variation

(Kim 2013; see below).

China

Tan et al. (1949) first reported SWD in China. The country

houses a rich fauna in the D. melanogaster species group,

comprising at least 67 species. Among them, six (D. aur-

aria, D. kikkawai, D. melanogaster, D. simulans, D.

suzukii, and D. takahashii) are geographically widespread,

with SWD having been detected in at least 22 Chinese

provinces (Fig. 4; Xue and Zhao 1996; Qian et al. 2006).

During the past decade, Drosophila spp. have been

among the most important fruit pests in China, especially

in the production of cherries, Chinese cherries, blueberries,

and wax-myrtle fruit (Guo 2007). Increased damage levels

Fig. 3 SWD demography and phenology in South Korea. (a) Geo-
graphic distribution of SWD in South Korea. From Kim et al. (2012).

(b) Seasonal captures from a trapping network in South Korea (see

text for details). Trapping locations are as follows: BS Busan, GJ

Gyeongju-si, HS Hwaseong-si, HG Hwanggan-myeon
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are likely linked with rising levels of fruit production

(Zhang et al. 2012). In cherries, three species dominate:

D. melanogaster, D. suzukii, and D. hydei. Interestingly,

previous records (Guo 2007) suggest that SWD is not the

dominant Drosophila species in Chinese fruit production;

as such, it appears that the relative damage from SWD is

not as severe as that found in North America and Europe.

While SWD has not been considered a problematic pest

in China, there is still potential for it to cause significant

damage in cherries and wax-myrtle fruit in certain pro-

vinces. For example, field infestation rates of cherry fruit

by SWD in Wenchuan (Sichuan province) have reached

21.5–42.3 % (Zhang et al. 2011), and significant damage of

cherries has also been reported in Ganshu, Henan, Shan-

dong, Shanxi, and Sichuan (Guo 2007; Hui et al. 2010;

Yang et al. 2011b). In addition, as levels of commercial

production of wax-myrtle fruit have increased in southern

China (Wang et al. 2003; Wang and Xu 2004), consider-

able SWD-related damage to this fruit has been reported

(Wang et al. 2003; Jiang et al. unpublished data). Wax-

myrtle fruit ripens during the early summer in southern

Chinese growing regions, when climatic conditions are

most suitable for SWD survival, growth, and reproduction.

The most remarkable example of wax-myrtle damage

occurred in Honghe (Yunnan province) where SWD pop-

ulations peaked between 15 and 30 May and infestation

rates reached 80 % (Wu et al. 2007).

Several factors may explain the different levels of SWD-

related damage observed in China versus the North

American and European invasions. First, more efficient

top-down regulation of SWD populations by natural ene-

mies (especially specialist parasitoids) may be occurring in

China (see below). Furthermore, the high abundance of

D. melanogaster and D. hydei may impose higher levels of

interspecific resource competition. Finally, at least in the

population introduced to the US, elimination of a genetic

load may have occurred through a severe bottleneck; this is

supported by the observation of fewer mitochondrial hap-

lotypes in this population when compared with those from

China or Korea (D. Chu, unpublished data). This bottle-

neck appeared not to be as severe in nuclear genes com-

pared to Japan (Adrion et al. 2014), however, indicating the

importance of a wider population genetic analysis for a

correct understanding of its invasion and damage behavior.

North America

Pacific coast and western US

SWD was first recorded on berry crops in the coastal

production regions of California in 2008. In May of the

following year, some cherry producers recorded losses due

to SWD (Goodhue et al. 2011). In August 2009, after

positive identification of SWD on blueberries in Oregon, a

website and pictorial guides (www.spottedwing.com,

Dreves et al. 2009; Walton et al. 2011) were created to help

growers identify and report potential infestations. Within

the remainder of the 2009 growing season, SWD was

reported in all major small and stone fruit production areas

of this region, ranging from southern California to British

Columbia, Canada. The primary economically affected

crops in these regions include blueberries, raspberries,

blackberries, and cherries (Lee et al. 2011b; Bellamy et al.

2013). Without adequate control measures, SWD-related

damage can result in up to $500 million in annual losses in

Western US production areas (Goodhue et al. 2011).

Current infestation patterns differ substantially among

Pacific production regions of the US (Fig. 5). In mild

coastal California regions, SWD can be found year round

with pest pressure adequate to warrant control action as

soon as fruit starts to ripen and until the last harvests of the

season. In the central San Joaquin Valley regions, however,

populations develop during the early portion of the season

and then decrease to virtually undetected numbers during

the middle of the season when air temperatures exceed

30 �C (Dalton et al. 2011; Tochen et al. 2014). When

temperatures become more suitable during the latter por-

tion of the season in this region, populations can increase to

a peak in late November after which they decrease to vir-

tually undetectable numbers during colder December

conditions.

Winter survival studies (Dalton et al. 2011) indicate that

some non-cold hardy individuals will persist in cool winter

temperatures, as found in coastal production areas in this

region. In contrast, inland areas are subjected to more

prolonged cold periods of higher intensity. For this reason,

lower survival rates in these areas are likely. In

Fig. 4 Current geographic distribution of SWD in China. Provinces

colored in light gray are those with confirmed presence of the pest
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progressively colder regions, the first SWD captures in

traps were found later during the season (Dalton et al.

2011). Seasonal counts of SWD increase during April in

California, suggesting higher winter survival rates com-

pared to the Pacific Northwest. Winter survival in areas of

extreme cold likely relies on the ability of SWD to adapt to

colder climates or overwinter in man-made habitats or

other sheltered sites, while seasonal migration may allow

populations to build to high numbers throughout the sum-

mer and fall.

Eastern US

States east of the Rocky Mountains have locally significant

areas of berry crops and stone fruit production, with many

plantings set within small (0.1–5 acre) fields. Additionally,

the customers of many of these producers expect that the

fruit will be sustainably or organically managed, and

farmers have invested in these practices accordingly. While

this situation is common across the whole of the eastern

US, there are also local concentrations of larger-scale

commercial plantings of susceptible berry and cherry crops

(e.g., strawberries in Florida and North Carolina; blueber-

ries in Michigan, New Jersey, North Carolina, Georgia and

Florida; caneberries (Rubus spp.) in North Carolina and

New York; and tart cherries in Michigan).

Early reports of SWD detection and its related economic

damage on the Pacific Coast (Goodhue et al. 2011; Bolda

et al. 2010) led to an initial awareness of this pest within

the eastern US in 2008. The 2009 detection of SWD in

Florida (Price et al. 2012) created significant alarm in some

eastern states with large areas of susceptible crops; as a

result, monitoring programs were initiated (e.g., Isaacs

2011). During 2010, SWD was also found through similar

monitoring efforts in North and South Carolina, Missis-

sippi, and Utah. In 2011, sixteen additional states east of

the Rocky Mountains reported first detection of SWD, but

for some this was made evident only once the pest had

already reached high populations and fruit damage caused

growers to report infested fruit. In subsequent seasons,

SWD has been detected through most of the temperate

regions of the US.

The early detections of SWD in eastern states occurred

because extension entomology programmes quickly put

monitoring programmes in place for susceptible crops. In

addition, the early detections in the eastern US highlighted

the importance of preparation of agricultural stakeholder

groups for the possible arrival of a new pest. The SWD

situation also demonstrated that grower responses to a new,

widely distributed pest are often delayed until the problem

is experienced first-hand. Despite considerable extension

efforts, many potentially affected producers with suscep-

tible crops did not monitor or prepare for SWD. Unfortu-

nately, it took the economic hardship of lost sales due to

infestation detection or downgraded fruit to elicit a sig-

nificant response.

In North Carolina, a volunteer network was organized

for coordinating the weekly sampling and reporting of

SWD captures (Burrack et al. 2012), while extension

educators and researchers monitored a similar trapping

network in Michigan starting in 2010. Data are compiled

into SWD-specific reports for growers and crop consul-

tants, and are increasingly being integrated into regular

extension scouting reports provided for a range of crops.

Fig. 5 Adult SWD counts as a function of trapping date in

representative Pacific regions of the US: (a) the Willamette Valley

in Oregon, (b) Eastern Washington state (e.g., Columbia Gorge,

Columbia Basin), and (c) the San Joaquin Valley in California.

Adapted from Dalton et al. (2011)
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This reflects that SWD is now a component of the pest

complex that growers must manage annually.

The arrival of SWD in the eastern region of the United

States has caused shifts in management tactics used for

berry pest management, particularly in fall red raspberries

and later ripening varieties of blueberry. The combined

effects of the economic impacts of this pest are challenging

to quantify, but a recent survey of growers in the eastern

United States indicates an impact of $27.5 million in 2013

(Burrack 2014). The majority of SWD-susceptible fruit

grown in the eastern US is still being harvested and mar-

keted, despite the arrival of this pest. In some cases, this is

because the fruit’s harvest season is early enough to avoid

periods of high SWD population size (e.g., strawberries,

tart cherries, summer raspberries), while for crops with

later ripening times it is because growers have used the

information available from cooperative extension services

to select and implement effective pest management

programs.

Range expansion in north central and interior US

The first confirmation of SWD in Wisconsin came from

trapping in Racine County in 2010, with 12 counties

reporting the pest by 2012 (Hamilton 2010). In Minnesota,

grower reports from adult trapping and/or larval infestation

of fruit confirmed SWD presence in August 2012. By

October, a standardized volunteer trapping network of

master gardeners, organized by the University of Min-

nesota, demonstrated the presence of SWD in 29 counties.

As of 2012, SWD was also confirmed in an additional 8

states (Arkansas, Colorado, Idaho, Illinois, Indiana, Iowa,

and Texas). In 2013, first reports of SWD were made in the

following interior states: Kansas, Missouri, Nebraska,

Oklahoma, South Dakota, and Wyoming. Interestingly,

SWD was first reported in Montana in 2011, despite the

fact that positive reports from states bordering it did not

come until a year or two later (although the pest was

reported in the neighboring province of Alberta, Canada in

2010; Alberta Agriculture and Rural Development 2013).

As a case study for the more recently invaded North

Central region states, growers in Minnesota have suffered

considerable negative impacts from the arrival of SWD.

Minnesota small fruit production is strongly focused in

smaller farms, as discussed above for several eastern states,

with the use of organic practices being commonplace. This

agricultural practice has been effective largely due to rel-

atively low insect pest pressures in these high-value crops,

which have historically required limited numbers of

insecticide applications. With the emergence of SWD as a

statewide pest, Minnesota growers are now suffering eco-

nomic losses both from decreased yields and substantially

increased production costs. Moreover, many of the

Minnesota farms rely on ‘‘pick-your-own’’ harvesting and

marketing practices with the general public; unfortunately,

the lack of consistent fruit removal and ‘‘clean harvests’’

enhances SWD survival and hinders maintaining effective

pest management programs.

Europe

A chronological summary of the SWD invasion of Europe,

by country, can be found in Fig. 6. Here, we discuss the

major trends of SWD timing and economic impact on a

regional basis.

Southern and western Europe

SWD was first reported in Europe during the autumn of

2008 in Spain (Rasquera, Tarragona Province) (Calabria

et al. 2012); however, traps deployed in Tuscany (San

Giuliano Terme, Pisa, Italy) in 2008 also caught SWD

(Cini et al. 2012). In 2009, SWD adults were recorded in

traps in other regions of Spain (Bellaterra, near Barcelona),

in France (Montpellier and Maritimes Alpes), and in Italy

(Trentino) (Grassi et al. 2009; Calabria et al. 2012). The

first known damage to commercial small fruit in southern

Europe was found in Italy (Trento Province) during 2009

(Grassi et al. 2009). From these regions came the first

Spanish records of (1) oviposition on wild hosts (Vac-

cinium, Fragaria and Rubus spp.) and (2) economically

important damage on several species of cultivated berries

(Sarto and Sorribas 2011).

By 2010–2011, the range of SWD broadened further. In

Italy, it was reported in several other regions along the

whole peninsula, including the two major islands Sardinia

and Sicily. SWD adult surveys conducted in various fruit

orchards of Northwest and Southeast Italy in 2012 and

2013 confirmed that the pest is well established in these

regions, and that adult populations decrease considerably in

the summer (peaking in late summer/early fall; Baser et al.

2015; Mazzetto et al. 2015). In France, SWD was found in

additional locations in 2010 (Rhones-Alpes) and 2011

(Lorraine, Ile de France, Pays de la Loire, Poitou-Char-

entes, and Corse) (Withers and Allemand 2012). Subse-

quently, other Mediterranean European countries made

their first records, such as Slovenia, Croatia, and Portugal

(Seljak 2011; Milek et al. 2011; Rota-Stabelli et al. 2013;

see also EPPO Website and references therein).

In the Iberian Peninsula, after its first detection in a pine

forest 170 km south of Barcelona in autumn 2008, SWD

was detected in autumn 2009 in Barcelona within a natural

forest (Calabria et al. 2012), and later (2010) in Girona

from traps in fruit crops (Sarto and Sorribas 2011). In the

summer of 2011, it was detected more westerly in Spain,

more precisely from a wholesale fruit market in Navarra
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(Biurrun et al. 2013). In 2012, SWD was detected in sev-

eral provinces of southern Spain. Also in 2012, it was first

identified in the westernmost part of the Iberian Peninsula,

in the regions of Odemira and Algarve (Portugal) (Franco

2013). By the spring of 2013, it was found in cherry

orchards of Galicia (the northwestern-most part of Spain)

in areas where sampling had been carried out since 2010

(Pérez-Otero et al. 2013). The genetic bottleneck in Europe

seems greater than that reported in the US with smaller

allele numbers (Adrion et al. 2014). These data are based

on only one population (Barcelona, Spain), however, which

prevents assessing whether multiple independent intro-

ductions have occurred in Europe, thus potentially not

depicting the real European scenario.

Despite its relatively recent detection, SWD has already

caused severe yield losses in several small fruit crops

grown across southern Europe, such as sweet cherries,

strawberries, raspberries, blackberries, and blueberries.

Extreme damage has been reported for locations in

Northern Italy (Trentino) and in France, with up to 100 %

damage reported on caneberries, strawberries, and sweet

cherries (Cini et al. 2012; Weydert and Mandrin 2013). In

France, it has also been reported on apples and peaches,

although without economically significant damage (Wey-

dert and Mandrin 2013).

In most Mediterranean areas, relatively low populations

are observed in spring but numbers increase rapidly during

the summer months, peaking in late autumn (Weydert and

Mandrin 2013). Although cherry is considered to be a

favored host for SWD, population densities in early sum-

mer (during the cherry ripening period) are much lower

than those faced by crops maturing later in the summer

(e.g., strawberries and other berries), following the

dynamics described for other regions. On the other hand,

although grapes are not considered a primary host for SWD

(Bellamy et al. 2013), some soft-skinned varieties may

suffer ‘‘spill-over damage’’ from the extremely high pop-

ulation densities in autumn.

While assessments of the economic impacts of SWD in

Southwestern Europe are relatively scarce, it appears to be

emerging as a major threat for the fruit industry of affected

countries. De Ros et al. (2013) present the first evaluation

of the economic impact in Europe, although the study only

focused on Trento Province, Italy. There, it was estimated

Fig. 6 Current European SWD distribution map (as of May 2015). Countries are indicated accordingly to the year of the first SWD report
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that the 400-ha soft fruit production areas faced losses of

around 500,000 € in 2010, and 3 million € in 2011. While

the magnitude of these economic impacts in Trentino can

be ascribed to high levels of blueberry production, this

estimate is also somewhat conservative in that it did not

consider costs of control strategies and other societal

consequences of increased chemical inputs.

Northwestern Europe

SWD was detected for the first time in Germany in 2011

(Vogt et al. 2012 a, b; Table S1), following a preliminary

monitoring effort in the autumn of 2010 that resulted in no

catches. From 2011 onward, monitoring efforts for SWD

were organized in most Federal States of Germany, but

with limited fly catches (Vogt and Baufeld 2011). Adult

SWD presence was verified in March 2012 near the

Northwest coast of Lake Constance (KOB Bavendorf,

personal communication) and in Northern Baden (data

from JKI Dossenheim). In the following fall, the number of

localities and SWD captured increased steadily (Fig. 7a);

fruit infestation by SWD larvae was found in late tart

cherries, raspberries, blackberries, elderberries, and grapes

(Vogt 2014). High post-harvest adult capture rates were

found both in orchards (cherry or apple [Malus domestica])

and in wild areas (Briem et al. 2015). In autumn, increased

SWD captures could relate to decreasing temperatures

serving as a stimulus to search for suitable overwintering

habitats. Although these could include fruits of privet

(Ligustrum spp.) and blackthorn (Prunus spinosa), where

SWD eggs have been found (W. Breuer and W.B.I. Frei-

burg, personal communication), an absence of further

development on these plants suggests a need for further

research.

In 2013, higher population densities of SWD were found

in many regions of Germany, especially in the Upper Rhine

Valley (Fig. 7b, c). Correlated with these adult trap counts,

larval infestation in fruit was mainly recorded in late

raspberries and blackberries (Fig. 7d). Infestation in grapes

was also documented, with levels dependent on the variety:

red varieties (e.g., Roter, Gutedel, Dunkelfelder, Acolon,

Spätburgunder) were most susceptible to oviposition by

SWD, but successful development to adults was limited

(B 20 %; Bleyer and Breuer 2013). Despite this poor

developmental performance, grape infestations in Germany

may still pose a concern, as (1) grape berries are highly

abundant, leading to population increases in spite of low

per fruit developmental success rates; and (2) they offer a

potential late-season resource for SWD due to incomplete

harvests and/or the late development of bunches. In 2014,

Fig. 7 SWD phenology and infestation data from JKI Dossenheim,

Germany in 2012 and 2013. (a) Average number of adult SWD

captures per trap in a mixed berry plot (raspberry, blackberry, red/

black currants). (b) Total adult SWD trap captures in an experimental

sweet cherry orchard. (c) Total adult SWD trap captures in a wild

blackberry hedge. (d) Larval infestation data for raspberries and

blackberries from an experimental plot. For (b) and (c), traps were

baited with apple cider vinegar and water at a 2:3 ratio, compared to

the ratios used in 2012 (1:1 or 1:3). For (d), fruit samples were taken

until the end of fruiting, with only ‘Himbo Top’ producing fruits until

November
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presumably due to a relatively mild winter, re-immigration

to fruit orchards took place about 3 months earlier than in

2013, and SWD presence was confirmed throughout the

country.

SWD was first reported in Belgium in September 2011,

with a single male captured in Ostend near the harbor in

Zerbrugge (Mortelmans et al. 2012). In 2012, the first SWD

was caught relatively late in the growing season, i.e.,

during the second half of July in Gembloux, and in the first

half of August in Zoutleeuw (Beliën 2013). The largest

numbers of the pest in Flanders were found in sweet

cherries, but SWD was also present in plums, strawberries,

raspberries, and blueberries. In Wallonia, the largest

numbers of flies were captured within a sheltered culture of

raspberries at Gembloux. The results of the 2012 moni-

toring campaign showed that SWD is present throughout

Belgium, from Knokke-Heist in the north to Malmedy in

the south (a total of 14 locations). Most SWD in 2012 were

caught late in the growing season in September and

October, with a large number also caught in November.

The first detections in 2013 were also late in the season

(August 2013), with highest catches recorded in November.

Despite the spread of SWD throughout the country, there

have been limited reports of damage in Belgian fruit pro-

duction; no record of damage was made in 2012 and, aside

from some grower reports in the field, no serious reports of

damage were noted as of 2013.

The first report of SWD in Austria dates from September

2011, where SWD was found in the Federal States of Tirol

(East Tirol), Steiermark and Kärnten. Infestations were

observed in raspberries, elderberries, and hardy kiwi. In

2012 and 2013, a nationwide monitoring effort was carried

out under the direction of AGES (Austrian Agency for

Health and Food Safety). In 2012, SWD detections were

concentrated in the western and southern regions of Aus-

tria, with damage reported in the Federal States of

Vorarlberg, Tirol (North and East Tirol), Kärnten and

Steiermark. Relatively few SWD individuals were caught

in late summer and autumn in the Federal States of Wien

and Niederösterreich. The monitoring results of 2013

showed, however, that SWD is distributed throughout the

country. In Austria, the main hosts appear to be elderber-

ries, late raspberries, and blackberries; unlike in Germany,

however, neither captures nor fruit infestations have been

reported from grapes (Lethmayer 2012; Lethmayer and

Egartner 2014).

SWD was first confirmed in Switzerland in 2011

(Baroffio and Fischer 2011; Baroffio et al. 2014). Extensive

monitoring via apple cider vinegar bait (50 % water, 40 %

apple vinegar, 10 % red wine) was used to quantify the

seasonal buildup of adult SWD populations. SWD was

found throughout the country, from low elevation fruit

production areas to the timberline. As noted in several

temperate countries, a similar pattern of increasing pest

pressure through the season, from May to November, was

observed.

In the Netherlands, an SWD-specific survey using traps

baited with ACV and red wine traps was initiated in late

September 2012. The pest was detected at 8 survey loca-

tions out of 12, including both sets of traps placed in forest

habitats. A later monitoring network in 2013 covered 80

locations in the Netherlands, with no SWD captured until

the second half of August. Captures increased in September

and October, but remained below 20 individuals per trap

during the peak season. SWD was caught at half of the

monitoring sites. The first and highest trap catches occurred

in cherry orchards, near where imported fruit was sold.

Elderberries (Sambucus spp.) may also be of particular

concern in this country, as examination of this crop from

90 locations revealed infestation by SWD at 26 locations

(Helsen et al. 2013).

SWD was reported for the first time in the United

Kingdom in 2012 (EPPO 2012). In 2013, a national mon-

itoring effort was initiated on 14 soft and stone fruit farms

in the principal fruit-growing areas of England and Scot-

land. Two traps were deployed in each crop (one at the

edge and one inside the crop), with an additional two traps

in a nearby woodland or wild place on the farm. This

network first detected SWD in August and then, after a lag

time of a couple of weeks, captures increased steadily

throughout the late autumn and winter. Interestingly,

trapped SWD numbers were greater in the traps in wood-

lands than in crops, as has been reported elsewhere. SWD

was not a commercial problem in the UK in 2013; how-

ever, the country experienced a cold winter and very late

spring (J. Cross, personal communication).

Eastern Europe (including Serbia)

SWD was first recorded in Hungary in 2012 (Kiss et al.

2013). As part of a complex survey of invasive pests and

their natural enemies along highway margins in Hungary,

the authors placed plastic bottle traps containing ACV

(100 mL) at 33 sites along highways throughout the

country in mid-September 2012. The first SWD specimens

were found at one location, near the village of Táska

(Somogy county) at the beginning of October. Following

this first record, the countrywide monitoring program was

continued (Kiss et al. 2014a, b, 2015), and others have also

been launched. During a survey coordinated by the

Department of Entomology at Corvinus University of

Budapest (CUB), carried out in October and November of

2014, SWD adults were captured in plastic bottle traps

(containing 150 mL ACV) placed randomly at 13 locations

in Hungary (Table S2). Based on these latter data, and

those of Kiss et al. (2014a, 2015), SWD seems to have
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become widely distributed throughout the country by the

end of 2014. From an economic perspective, damage

caused by the pest has also been observed in raspberry

(Rubus idaeus, cv. Sugana), plum, and nectarine orchards

in 2014 (Kiss et al. 2015).

In Poland, the Research Institute of Horticulture (RIH)

carried out SWD monitoring during 2012–2014. In 2012,

studies were conducted on blueberry plantations in central

Poland (Skierniewice region). In 2013, the research

expanded to the Grójec, Machnatka, and Piskórka regions

of central Poland, and to Września in western Poland; in

2014, research was conducted at Brzezna, in raspberry

plantations in the south. In addition, between 2013 and

2014, observations were also carried out at the wholesale

market in Bronisze near Warsaw, where imported and

domestic fruits are stored and traded, and held for subse-

quent shipment to other countries. No SWD was detected

in 2012 and 2013, but adults were captured at the end of

2014 in western blueberries and southern raspberries (R.

idaeus). To date, however, there have been no reports of

fruit damage by SWD in Poland (Łabanowska and Pio-

trowski 2015; W. Piotrowski, personal communication).

In 2013, SWD was first reported in the Ioannina region

of Greece (Papachristos et al. 2013). This initial report has

been not yet confirmed and consisted of an adult male

captured in an ACV/wine-baited trap in a mixed berry

orchard (blackberry and raspberry). Five SWD specimens

were also caught through a beer trap placed in a shrub

growing in the garrigue in the island of Crete during March

2014 (Máca 2014). The first detection of SWD in Romania

also occurred in 2013; here, adults were found in Tephri

traps set in wild blackberry bushes in Bucharest as part of a

national fruit fly trapping program (Chireceanu and Chir-

iloaie 2014). In 2014, SWD adults were caught for the first

time in the Southwestern part of Bulgaria using an

unspecified trap placed close to cherry trees (EPPO 2015).

SWD was first reported from Serbia in 2014 by Toševski

et al. (2014). Further occurrence of the species in the

country was confirmed by the study by CUB (Table S2). In

Bosnia and Herzegovina, SWD was recorded at several

locations as early as 2013 (Ostojić et al. 2014). During

October and November of 2013, SWD was found in

Montenegro using Tephri traps in localities along the sea-

coast and in the area of and surrounding Podgorica

(Radonjić and Hrnčić 2014).

SWD was recently confirmed in late 2014 in many of the

fruit production areas of the Czech Republic. SWD adults

were collected using apple cider vinegar traps, but some

beer-baited traps were also effective, as was sweeping in

wooded areas (Březı́ková et al. 2014). The pest was first

found in a trap at a farm at Malé Ludince, Slovakia, on 9

October 2014. While grapes are processed at this site, and

apple and plum trees are present, no damage was observed

(NPPO of Slovakia 2014). The trapping study by CUB (see

above) also resulted in SWD catches in Slovakia in Octo-

ber 2014 (Table S2).

Central and South America

While unpublished and unconfirmed records suggested

SWD presence in Costa Rica and Ecuador (Hauser 2011),

SWDpresencewas first confirmed in theNeotropics in 2013.

Deprá et al. (2014) recovered 156 SWD specimens exposing

banana-baited traps in five locations of southern Brazil,

specifically in the states of Rio Grande do Sul and Santa

Catarina. In January 2014, SWDwas also documented in São

Paulo in a unique way; here, researchers based their detec-

tions on purchased fruit at a local grocery in Sao Paulo and

SWD were reared from blueberry (Vileia and Mori 2014).

Prospects for predicting geographic expansion

While the regional reports provided in this review are

useful for documenting the recent and rapid spread of SWD

worldwide, they lack predictive power regarding the

demography and phenology of this pest in the future. As

with many arthropod species that have short generation

times, there are challenges in using traditional degree-day

models to forecast the seasonal phenology, or key life-stage

events for SWD. In this section, we review two demo-

graphic models for SWD: a stage-specific Leslie-matrix

model (Wiman et al. 2014), and a distributed maturation

time, physiologically based demographic model (PBDM)

in a GIS context (Gutierrez, Plantamp, and Ponti, see

Supplemental Material).

Wiman et al. (2014) used a degree-day approach for

time and age within a Leslie-matrix modeling structure.

The model is based on temperature-dependent develop-

mental, survival, and fecundity data from Tochen et al.

(2014). Using mean daily temperature data from several

US and European locations, they assessed phenology

trends and subsequent impacts on SWD stage structure at

each location. Although SWD generational dynamics var-

ied considerably across locations, the prediction of a gen-

erally low proportion of adults within a given population

(e.g., often\20 %) was relatively consistent (i.e., a stable

age distribution). The goal of their modeling for SWD pest

management programs is to forecast the timing of ovipo-

sition activity to allow better timed insecticidal sprays.

Mean ambient daily temperatures should be used to ini-

tialize the model to project initiation of pest pressure in

fruit production areas within a given country. The best

application by pest managers in the different regions,

however, may be to compare model forecasts to the timing

of early season trap catches.
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The PBDM for SWD (Gutierrez and Ponti; see Sup-

plemental Material) uses the same data from the literature,

but has the added advantages of (a) being process oriented

and (b) including non-linear submodels that capture tem-

perature-dependent developmental rates, survivorship, and

fecundity in an age–time–space varying manner (e.g.,

Gutierrez and Baumgärtner 1984; Gutierrez 1996; Gutier-

rez and Ponti 2013). An additional goal of the PBDM in a

GIS context is to capture prospectively the geographic

range and relative abundance of SWD across North

America, Europe, and the Mediterranean Basin. Here, we

review data on SWD (a) development rate, (b) temperature-

dependent mortality, and (c) age-specific oviposition in

order to highlight research needs that will increase our

ability to forecast SWD range expansion and to better

understand the SWD response to cold temperatures (see

Supplemental Material).

Development rate

A temperature-dependent developmental rate model (Re-

a(T)) for the egg to adult stages of SWD on temperature

(T) can be developed based on models similar to that of

Brière and Pracros (1999) (Fig. 8a). This model is

parameterized based on analysis of empirical data gener-

ated for these stages (see Supplemental Material), yielding

the following function (Eq. 1):

Re�aðTÞ ¼ 0:0044: T � 5:975ð Þ
1þ 4:5 T�31ð Þ ð1Þ

Fig. 8 Biological parameters of

SWD as a function of

temperature. (a) Development

time in days (dashed line) and

developmental rate (solid line).

(b) Mortality rate, fitted with

both a simple convex function

(solid line) and a polynomial

function (dashed line).

(c) Mortality rate, after

exclusion of low temperature

data (square symbols in b), fitted

with a simple convex function.

Sources for data points are

labeled as appropriate. See text

for details
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SWD has an estimated lower thermal threshold of

5.98 �C, peaking at about 29 �C, then declining to zero at

approximately 31.5 �C. Using this lower developmental

threshold, as well as data on egg development at 25 �C
from Kinjo et al. (2014), stage-specific development times

(in degree days [dd]) were calculated for SWD in the mid-

range of favorable temperatures using the formula:

dd = days 9 (T–20) (Table 1). We note, however, that

daily changes in physiological time and age follow Eq. 1.

Average adult developmental time is 1050 dd, which

translates into ca. 70 days at 21 �C. In the PBDM, the

developmental times of population cohorts would have a

characteristic mean and distribution (see Supplemental

Material).

Temperature-dependent mortality

The temperature-dependent SWD mortality rate (lT(T(t)) at
temperature T and day t (Eq. 2) can be estimated from

survivorship data from three sources: (a) previously

unpublished data for the egg to adult stages between 10 and

30 �C (see Supplemental Material), (b) previously pub-

lished data from Dalton et al. (2011) for adults between -2

and 10 �C, and (c) data from Kinjo et al. (2014). Estimates

from Tochen et al. (2014) in the 10–30 �C range were

consistently much higher in the upper range and were not

used here (see Supplemental Material). Here, two models

are fit to the combined dataset: (a) a simple convex func-

tion (solid line in Fig. 8b), and (b) a polynomial function

(dashed line in Fig. 8b). Due to a lack of consistency in the

low temperature data (square symbols in Fig. 8b), a

restricted dataset (compare Fig. 8c vs. 8b) was fit using a

convex function (Eq. 2; Fig. 8c; see Supplemental

Material):

lTðTðtÞÞ ¼ 0:00035 � ðT � 15Þ2 þ 0:01 ð2Þ
Given the high level of inconsistency in the available

data regarding SWD mortality at different temperatures

(Fig. 8b and see Supplemental Material), attempts to model

this relationship should best be used as guidance for future

efforts.

Age-specific oviposition

An age-specific oviposition model (f(x) = eggs/female)

can be fit to data generated for SWD at 21 �C (see Sup-

plemental Material), after Bieri et al. (1983) (Eq. 3):

f x; T ¼ 21�Cð Þ ¼ 0:585: xð Þ
1:0475 xð Þ ð3Þ

After a pre-oviposition period of\1 days, the oviposi-

tion rate increases to 4.5 eggs days-1 at age 20 days and

then gradually declines (Fig. 9b). These results are similar

to those of Tochen et al. (2014). The effects of temperature

and RH can also be included (see Supplemental Material).

Interestingly, the magnitude and pattern of age-specific

fecundity in SWD contrasts sharply with that of D. mela-

nogaster at a similar temperature (Fig. 9a). In D. me-

lanogaster, oviposition rates are 10 9 higher in early adult

life (up to ca. 20 days), but fall off dramatically later in life

([ 40 days). Early higher fecundity may explain why other

Drosophila spp. commonly displaces SWD when contam-

inating colonies of the latter (M.K. Asplen, personal

observation). More importantly, it suggests that older SWD

populations may be better able to maintain relatively high

pest pressures on susceptible fruit than other drosophilids

(Tochen et al. 2014; Wiman et al. 2014).

Current state of SWD management—the US
as a case study

We highlight research into management strategies (and

their challenges) for SWD in the US, which serves as a case

study for other invaded regions. Given the constantly

expanding literature on SWD management, this section is

not intended as an exhaustive review, but rather serves to

give a synopsis of major efforts to aid control of SWD

within the integrated pest management (IPM) framework.

We focus here on research into chemical control,

improvements in monitoring/sampling technology, and

cultural control, before ending with discussions of the lack

of current biological control options in the US.

Chemical control and potential for insecticide

resistance development

Insecticide applications are primarily used to manage SWD

in US production regions (Beers et al. 2011; Bruck et al.

2011). A key area of research has been the determination of

insecticide efficacy and residual activity for various

chemical classes. Studies of western SWD populations

(Bruck et al. 2011), combined with recent laboratory

bioassays using eastern region fly collections, highlight the

efficacy of members of the pyrethroid, organophosphate,

Table 1 Developmental times in degree days (dd) for SWD,

assuming a lower developmental threshold of 5.975 �C (see text)

Stage Developmental time (dd)

Egg 19.025

Larva 121.76

Pupa 93.22

Adult 1050

Parameters based on developmental data for the egg, larval, pupal

stages (Kinjo et al. 2014), and data on adult longevity generated for

this study (see Supplemental Material)
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and spinosyn classes, and of methomyl in the carbamate

class. In addition, azadirachtin and organic pyrethrins (ei-

ther alone or in combination) show poor efficacy, high-

lighting the challenge for organic growers who must rotate

their use of spinosyn with another chemical class to man-

age insecticide resistance. Laboratory screening of insec-

ticides detected activity of two neonicotinoids dinotefuran

and thiamethoxam (R. Isaacs, unpublished), though this

class had been initially considered relatively ineffective

against SWD (Bruck et al. 2011).

Field research trials have also yielded critical insights

for SWD chemical control. For example, recent trials

conducted in highbush blueberries in Michigan showed that

the duration of fruit protection is variable among insecti-

cides, and that efficacy declines rapidly if the residues are

washed off by rain (Van Timmeren and Isaacs 2014).

Research into the mechanisms by which effective insecti-

cides are achieving fruit protection have revealed that eggs

and larvae can be controlled after penetration of the fruit,

highlighting that adult fly control is likely only one com-

ponent of the mechanisms by which crop protection is

achieved (Wise et al. 2014).

In an attempt to synthesize research regarding insecti-

cide performance, data based on various approaches to

their evaluation have been integrated into an annual

ranking system that provides nationwide relative scores for

the efficacy of insecticides against SWD in the US. Based

on research trial data, expert opinion, and field experience,

a group of entomologists have contributed to an annual

summary of insecticide performance, organized under the

auspices of the WERA-1021 Regional Committee on

Spotted Wing Drosophila (Fig. 10).

While their short generation time and high fecundity

make drosophilid flies predisposed to develop resistance to

insecticides, our knowledge of this is primarily limited to

research on D. melanogaster, where genetic variation in

resistance-conferring genes has been documented in both

field-collected populations (Menozzi et al. 2004) and lab-

oratory-selected colonies (LeGoff et al. 2003). This species

has provided a wealth of information on the genetics and

molecular basis of insecticide resistance in insects (Bog-

witz et al. 2005; Perry et al. 2015), which will be valuable

in understanding resistance in SWD, should it develop.

Currently, there is very limited published information

regarding the levels or extent of insecticide resistance in

SWD, but its global invasion of fruit producing regions and

the insecticide-dependent management programs have

made this a focus of some research programs. Hamby et al.

(2013) found that detoxification gene activity has daily

rhythmic patterns in SWD, with the highest activity at

Fig. 9 Age-specific oviposition

by SWD at 21 �C. The bottom

graph (b) reflects the

relationship for SWD alone,

whereas the top graph

(a) compares this relationship to

data for Drosophila

melanogaster at 19 �C. Note the
much higher relative oviposition

by D. melanogaster early in life,

and the reverse situation later in

life. See text for more details.

Data from Chabert et al. (2013)
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dawn. Surprisingly, this did not correspond to lower sus-

ceptibility to malathion so the implications for resistance

management are unclear. Also in California and in neigh-

boring Oregon, Shearer et al. (unpublished) have compared

the susceptibility of SWD populations from fields managed

with synthetic or organic insecticides, finding evidence for

reduced susceptibility in some organic fields to spinosad.

Research programs in other fruit production regions are

conducting baseline monitoring with the most important

insecticide classes (e.g., Whitener and Beers 2015), and

this will be valuable for detecting resistance if it develops.

An international, coordinated effort would be highly ben-

eficial to coordinate testing methods and facilitate data

sharing on this issue.

SWD populations on non-crop hosts (Lee et al. 2015)

and the fly activity before and after fruit harvest (i.e., when

growers are not targeting this pest with insecticide appli-

cations) are both expected to reduce the potential for field

failures of insecticides in some regions, due to the high

likelihood of dilution of resistance genes. However, there

are also production systems without adjacent wild hosts

and semi-enclosed systems under high tunnels, as well as

organic systems with a very limited number of chemical

classes. There would be significant implications of a high

level of resistance to any of the chemical classes that

control this pest, and so susceptibility monitoring should be

integrated into SWD management plans. Resistance man-

agement is currently an emphasis of grower training, to

ensure rotation of chemical classes to reduce the risk of

resistance development; however, there are limited chem-

ical control options in many production regions, making

resistance management more challenging and highlighting

the need for integrating non-chemical approaches into IPM

systems.

Monitoring and sampling

Management activities in the US are based primarily on

fruit ripeness levels and adult trap catches. Population

estimates derived from adult trapping indicate relative

SWD pest pressure (Tochen et al. 2014), and traps baited

with ACV or a combination of sugar, water, and baker’s

yeast are used commonly (Cha et al. 2012; Landolt et al.

2012; Lee et al. 2012). Strong national efforts have been

made to evaluate alternative trap designs and baits for

SWD (Lee et al. 2012, 2013; Burrack et al. 2015). While

permitting a high degree of replication, these studies have

highlighted regional and crop-based variation that chal-

lenges the development of a unified trapping approach for

this pest. In Michigan, for example, initial use of ACV as

bait in 2011 and 2012, based on recommendations from

other regions, was replaced by the use of a yeast–sugar mix

based on data that highlighted the earlier and greater cap-

tures achieved with the latter (R. Isaacs et al., unpublished

data). It is expected that recent developments in commer-

cial baits by a few companies in the US and E.U. will

facilitate transition away from fermenting baits that are

messy and require regular replacement.

Although multi-component bait blends may provide a

more selective lure to increase the reliability of risk

assessments for SWD, additional research is strongly nee-

ded to quantify relationships between adult trap catch and

egg/larval infestations in susceptible fruit. This information

is critical to the development of a formal economic

threshold for the pest, as there are currently no reliable

metrics linking adult presence with pest damage.

Cultural control

Research on cultural control tactics is in the early phases of

development in the US, although testing of these strategies

is occurring at increasingly larger scales. Research related

to the efficacy of the following cultural practices is ongo-

ing: tillage to bury infested fruit, physical exclusion with

netting, fruit cooling, irradiation, and post-harvest sorting.

Growers of susceptible crops are already adopting these

alternative tactics to varying levels, with some having

greater potential for use in specific farming contexts. For

example, there is increasing production of fruit crops in

high tunnels for manipulating harvest date and reducing

disease incidence, and these structures provide a basis for
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Fig. 10 Relative ranking of insecticides (active ingredients shown)

for their performance against SWD under field conditions, across all

crops and regions in the US. Rankings were provided by applied

entomologists in 2013 based on their results from replicated trials,

from expert opinion in their regions, and from their field experiences.

The scoring system used was 0 ineffective, 1 weak, 2 fair, 3 good, 4

excellent
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the application of netting (recommended mesh size of

1 9 1 mm) to physically exclude SWD (Caprile et al.

2013). This approach has been highly successful on a small

scale in recent Canadian studies (Cormier et al. 2015). The

linking of smaller high tunnel growing operations with

netting may overcome important logistical challenges for

netting in larger plantings, and thus better facilitate adop-

tion of the practice.

Biological control in the US

Evidence for successful levels of natural biological control

of SWD in the US is lacking. Native parasitoid wasps

appear to have limited population level impacts in Pacific

production regions; for example, the effects of the gener-

alist ectoparasitoid Pachycrepoideus vindemmiae (Hy-

menoptera: Pteromalidae) on SWD appears negligible

(Brown et al. 2011; Rossi Stacconi et al. 2013, 2015).

Potential native predators of SWD include several species

of Orius (Hemiptera: Anthocoridae), which were observed

feeding on SWD larvae (Walsh et al. 2011). Preliminary

laboratory studies with O. insidiosus (Walsh et al. 2011)

indicated that they could feed on SWD larvae infesting

blueberries, although the effects of this predation on pop-

ulation levels are currently unknown.

Despite the lack of successful biological control pro-

grams against SWD, the importance of this control tactic

within the IPM framework is well recognized by

researchers. For example, there has been wide participation

in national natural enemy collections (e.g., Rossi Stacconi

et al. 2013), and assessment of candidates for augmentative

releases is ongoing (e.g., Woltz et al. 2015). We now turn

to a broader discussion of biological control prospects for

SWD, with particular emphasis on research related to

foreign exploration for specialist parasitoid wasps.

Prospects for biological control

Although predators and pathogens may play important

roles in regulating SWD populations (see above and the

preliminary surveys by Gabarra et al. (2015) and Woltz

et al. (2015)), most efforts in examining biological control

options for invaded regions have focused on hymenopteran

parasitoids. We begin our discussion of the prospects for

SWD biological control with a brief review of the taxon-

omy and biology of larval and pupal parasitoids of Dro-

sophila. Next, while active parasitoid surveys have been

ongoing in North America (see above), we will focus on

the situation in Europe as a case study of natural biological

control in newly colonized regions. Finally, we will discuss

the prospects for importation of candidate Asian Droso-

phila parasitoids that may show promise as classical

biological control agents of SWD in North America and

Europe.

Review of Drosophila parasitoid bionomics

Approximately 50 parasitoid wasp species, belonging to

four families and at least 16 genera, are known to develop

on Drosophila spp. (Carton et al. 1986). Parasitoids that

attack frugivorous Drosophila are diverse, but the most

important genera are the larval parasitoids Leptopilina

(Figitidae) and Asobara (Braconidae), and the pupal par-

asitoids Pachycrepoideus (see above) and Trichopria (Di-

apriidae) (Allemand et al. 1999; Carton et al. 1991; Rohlfs

and Hoffmeister 2004; Wertheim et al. 2006).

Drosophila parasitoids induce high mortality rates in

host populations, despite the fact that parasitism levels vary

depending on the local breeding site and seasonal condi-

tions. The natural average parasitism rate of non-SWD

Drosophila larvae can reach 90 % at some sites in Southern

France, indicating that parasitoids may be a primary mor-

tality factor in fly populations (Fleury et al. 2004).

Pioneering work on the biology of larval Drosophila par-

asitoids comes from Jenni (1951) and Nöstvik (1954) on

Leptopilina and is well reviewed by Carton et al. (1986)

and Fleury et al. (2009). Asobara species are all solitary,

koinobiont endoparasitoids that attack first and second

larval instars. After parasitoid oviposition in the host

hemocoel, the Drosophila host tissues are consumed by

second and third instar parasitoid larvae. Third instar par-

asitoid larvae then become ectoparasitic, eventually con-

suming the host pupa, with metamorphosis occurring

within the Drosophila puparium.

Since the late 1990s, extensive research has focused on

the immune response of Drosophila against larval para-

sitoids. The main mechanism of internal host defense is

encapsulation, i.e., the formation of a multi-layered capsule

that causes the death of the parasitoid through asphyxiation

(Rizki 1957; Salt 1970). In addition to physiological

defenses, some Drosophila species (D. melanogaster, D.

simulans, D. hydei, D. virilis) can modify their oviposition

behaviors in response to parasitoid presence (Kacsoh et al.

2013). Specifically, when in the presence of female L.

boulardi wasps (and other larval endoparasitoid species in

the case of D. melanogaster), female flies increase their

preference for substrates high in ethanol content, which in

turn medicates developing larvae against development

endoparasitoids (Milan et al. 2012). Given the habit for

SWD to oviposit in ripening or ripe fruit, when compared

to the decomposing (and thus higher in ethanol content)

substrates used by nearly all other Drosophila, it may be

that self-medication is a less viable defensive option for

SWD when compared to other species.
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Larval parasitoids of Drosophila have evolved a variety

of mechanisms for overcoming host resistance, both pas-

sively (e.g., in A. tabida, Prévost et al. 2005) and actively

(e.g., L. boulardi, Colinet et al. 2013). Interestingly, Kac-

soh and Schlenke (2012) showed that among 24 parasitoid

strains/species tested, only A. japonica is able to success-

fully overcome SWD defenses (with * 80 % successful

eclosion rate) and it occurs in sympatry with SWD in its

native range. The increased parasitism ability of this spe-

cies appears to be associated with depression of circulating

host hemocyte loads involved in encapsulation (Poyet et al.

2013). This finding suggests the potential for parasitoid

virulence to co-evolve with Drosophila resistance, and

implies that classical biological control may yield more

promise than natural biological control in areas recently

invaded by SWD (see below).

Pupal parasitoids of the genus Trichopria lay their eggs

directly into the host hemocoel, whereas Pachycrepoideus

spp. lay their eggs in the space between the Drosophila

pupal case and the pupa, thus acting as ectoparasitoids

(Carton et al. 1986). It is currently unclear whether or not

Drosophila pupae can mount an effective immune response

or otherwise defend themselves once infected by pupal

parasitoids, but this could explain, in part, why Drosophila

pupal parasitoids are generally thought to have wider host

ranges than larval parasitoid wasps (Godfray 1994).

Natural biological control of SWD in Europe

Under laboratory conditions, French and Spanish popula-

tions of two generalist pupal parasitoids have shown

effectiveness against SWD (Chabert et al. 2012; Kacsoh

and Schlenke 2012; Gabarra et al. 2015). Of these, P.

vindemmiae has the widest host range, having been

reported to attack over 60 fly species worldwide (Carton

et al. 1986; Wang and Messing 2004). P. vindemmiae was

recently collected using SWD-baited sentinel traps in

commercial soft fruits and natural habitats of northern Italy

and Spain. In the lab, its parasitization efficacy was con-

firmed with parasitism up to 80 % on infested raspberries

(Chabert et al. 2012; Rossi Stacconi et al. 2013; Gabarra

et al. 2015). The most promising development with respect

to this putative biological control agent occurred recently

with the demonstration of its development in SWD under

standard laboratory conditions (Rossi Stacconi et al. 2015).

Trichopria c.f. drosophilae is a more specialized species

on frugivorous Drosophila, occupying a worldwide geo-

graphic range including Europe, Africa, North America,

and Australia (Carton et al. 1986). Despite the more

attractive (from a biological control perspective) feature of

a narrower host range, very little is known about the

capacity of these pupal parasitoids to control natural pop-

ulations of Drosophila. Recently, T. c.f. drosophilae was

found occurring, with up to 10.7 % SWD parasitism, in

two heavily infested commercial strawberry fields of

Northeastern Spain, and its basic biology was preliminarily

described in the laboratory (Gabarra et al. 2015). As with

P. vindemmiae, Rossi Stacconi et al. (2015) confirmed the

ability of this species to develop in SWD under laboratory

conditions. A greater understanding of the host–parasitoid

interactions between these two generalist parasitoids and

SWD is now both warranted and needed.

With respect to Drosophila larval parasitoids, until

recently neither L. heterotoma nor L. boulardi (the two

main species in Europe) appeared able to develop on SWD

under laboratory conditions (Chabert et al. 2012; Kacsoh

and Schlenke 2012). A similar result has been found for

two other species of this genus, L. victoriae and L. clavipes

(Kacsoh and Schlenke 2012). A new report (Rossi Stacconi

et al. 2015) demonstrates geographic variation in the ability

of L. heterotoma to develop within SWD between Italian

(capable of development) and North American (Oregon;

incapable of development) strains; however, this result was

found using laboratory assays that may not accurately

reflect field conditions. Furthermore, contrary to the fact

that A. tabida emergence has been reported from field

sampled Japanese SWD populations (Mitsui et al. 2007),

laboratory studies using European populations failed to

observe successful parasitism of SWD by this species

(Chabert et al. 2012; Kacsoh and Schlenke 2012).

Foreign exploration for potential classical biological

control agents

Classical biological control is a potentially useful man-

agement strategy for an invasive pest species whenever

effective indigenous or resident natural enemies are lacking

in the new distribution range. While there is a large liter-

ature on the biology and ecology of Drosophila parasitoids

(see above), little published literature is available on the

natural enemies of SWD and their impact on populations of

this species. It is especially concerning that virtually no

information on this topic is available from China or Korea,

despite SWD being widespread in eastern China, Korea,

and Japan. Many Drosophila species in Japan, including

SWD, are attacked by several larval (Asobara, Ganaspis,

and Leptopilina spp.) and pupal parasitoids (Trichopria

spp.) (Mitsui et al. 2007; Kasuya et al. 2013). Larval

Drosophila parasitoids include species that are host gen-

eralists and others that are apparently quite species specific

(e.g., Kasuya et al. 2013; Nomano et al. 2014), whereas

pupal parasitoids tend to be host generalists (see above).

Increasingly, government regulatory agencies that issue

permits for new biological control agents require that

potential agents exhibit a high degree of host specificity.

Thus, the search for candidate classical biocontrol agents of
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SWD is likely to focus on those larval parasitoid species

with higher degrees of host specificity.

Within the native range of SWD, its interactions with

parasitoids have been best studied in Japan. A field survey

of frugivorous Drosophila reported a mean level of only

4 % of SWD individuals that were attacked on traps baited

with cut fruit by the parasitoids A. japonica, A. tabida, and

Ganaspis xanthopoda (Figitidae) (Mitsui et al. 2007).

Although this kind of sampling may be not representative

due to the use of cut fruits (potentially less attractive than

ripening fruits to SWD), these results are in contrast to

those obtained in no-choice laboratory studies, in which

high levels of A. japonica parasitism of SWD were

demonstrated (Ideo et al. 2008). Recently, published survey

data from Japan record eight Asobara species (Nomano

et al. 2014): A. japonica, A. pleuralis, A. rossica, A.

rufescens, A. tabida, and three potentially undescribed

species (Asobara sp. KG1 aff. leveri, Asobara sp. TS1, and

Asobara sp. TK1). Subsequent laboratory parasitism assays

on SWD larvae revealed that, while five species (in addi-

tion to A. japonica, which was not tested due to prior

knowledge of its use of SWD) could successfully oviposit

in SWD larvae, three species (A. rossica, A. rufescens, and

A. tabida) could not successfully develop. In addition,

Asobara sp. TS1 showed low (ca. 13 %) levels of suc-

cessful parasitism, and A. pleuralis did not oviposit in

SWD at all. On the other hand, as Asobara sp. TK1 has

only been recorded from SWD to this point, it is possible

that this species is a specialist (Nomano et al. 2014).

Successful establishment of a laboratory colony is now

needed to assess the efficacy and host range of Asobara sp.

TK1, in order to evaluate its candidacy as a classical bio-

logical control agent for SWD. Note that a similar issue

concerns the ‘suzukii-associated’ type of G. xanthopoda, a

dominant parasitoid of SWD based on surveys in central

Japan for which no laboratory colony has yet been estab-

lished (Kasuya et al. 2013; Nomano et al. 2014).

Because of the lack of information on SWD in China

and Korea in particular, a multi-year exploration effort is

needed to conduct field collections throughout the fly’s

range in a variety of locations, habitats, and times of the

season to fully document the occurrence and diversity of its

natural enemies. Surveys should be planned to accommo-

date existing knowledge of seasonal fly population chan-

ges, altitudinal migrations, and shifts among preferred host

plants. Preliminary natural enemy surveys in southeastern

China and South Korea by several teams of US explorers

and their local cooperators have used banana-baited traps

placed in wild habitats of both known and potential fruit

hosts, as well as in impacted crops to recover several dif-

ferent species of braconids, eucoilids, and figitids. These

are in the process of being identified by a combination of

morphological, molecular, and behavioral characteristics

(E. Guerrieri, personal communication). While fruit-baited

traps attract parasitoids of other species of Drosophila

besides SWD, several of these parasitoids successfully

attacked and produced progeny when placed in pure SWD

cultures (A. Biondi and K.M. Daane, unpublished data).

While baited traps provide a quick means of monitoring the

presence of adult parasitoids that attack frugivorous Dro-

sophila, collections of potentially infested fresh fruits are

also needed to identify those species that are likely to be

specialized on SWD. Exploratory surveys should therefore

include collections of fresh fruits (both from cultivated and

wild hosts) for laboratory rearing, in addition to baited field

traps. To increase trap specificity for SWD, traps may be

baited with fresh fruits rather than cut or damaged fruits.

Parasitoid species that are more effective at locating SWD

within fruit will perhaps also be more likely to be effective

biological control agents than species with broader host

and host–habitat ranges.

Despite the low parasitism rates that have been reported

for Ganaspis species in Japan (Mitsui et al. 2007), para-

sitism rates may vary widely among different host plants

and habitats. It will be important to examine parasitism

levels in a variety of natural hosts to obtain an accurate

picture of the potential impact of well-adapted parasitoids

on fly populations. The ability of parasitoids to develop

successfully in SWD may be biologically moderated by the

fly’s strong ability to resist attack by at least some species

of parasitoids that attack other Drosophila species (Kacsoh

and Schlenke 2012; see above). Further research will be

needed to determine the degree to which parasitoids of

SWD are able to escape this immune response.

Recommended research directions for SWD

After reviewing the current state of SWD spread, pest

status, and management practices throughout invaded

regions of North America and Europe, several pivotal

questions remain. In this next section, we briefly highlight

research areas that we believe would be particularly fruitful

for the improvement of SWD IPM programs.

Population modeling

While the model results discussed above (see Prospects for

Predicting Geographic Expansion, and Supplemental

Material) provide important first steps in understanding the

population dynamics of SWD, we suggest at least three

priorities for future work that will improve the accuracy of

future efforts:

(1) Biology of SWD at lower temperatures The available

data regarding biological parameters of SWD at low
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temperatures (i.e.,\ 10 �C) are both limited (one

known published study; Dalton et al. 2011) and

inconsistent (see above; Fig. 8b). Higher accuracy in

estimating temperature-dependent parameters will

require more replicated studies at its lower thermal

limits, ideally using insects that have experienced

regionally relevant pre-winter environmental condi-

tions. The need to use standardized methods that

maximize reproduction and survival cannot be over

emphasized.

(2) Reproductive diapause An accurate population

dynamics model of SWD requires a better under-

standing of factors that regulate its reproductive

diapause. SWD, like most temperate Drosophila

species, is presumed to undergo reproductive dia-

pause as adults. While previous data suggest that

10 �C may be a critical threshold for the biology of

adults at low temperatures (Dalton et al. 2011),

recent observations in Oregon suggest the possibility

of an alternative morphological variant associated

with cooler temperatures and shorter photoperiod

(P.W. Shearer, personal communication). A critical

area for future research concerns whether or not this

morphological change is indicative of reproductive

diapause and, if so, what critical levels of temper-

ature and photoperiod are needed to initiate its

formation and influence its mortality rates.

(3) Host plant effects On a final note, given the high

degree of polyphagy shown by SWD, a challenge

facing researchers concerns the inclusion of plant

phenology in population dynamics models (e.g.,

Gutierrez and Ponti 2013). While simpler models

that (a) are parameterized with data from bioassays

on artificial diets, and (b) assume constant substrate

levels year round can estimate the maximum poten-

tial of SWD in a certain habitat, far greater accuracy

would be obtained through the inclusion of host

plant species phenology and density in target land-

scapes. Such an effort will, however, require a much

better understanding of the relative utilization of

local flora by SWD, as well as its relative seasonal

abundance; both of which are likely to vary consid-

erably across geographic regions.

Non-crop host plants

Many invaded areas report high trap counts in wild areas

(see above), suggesting an important role for non-culti-

vated host plants in maintaining SWD populations. In

European forests, raspberries, blackberries, and other wild

plants that can be infested by SWD are common. Of par-

ticular note is the strawberry tree (Arbutus unedo), which is

abundant in forests in the Iberian Peninsula and other

Mediterranean countries and has been shown to be infested

by the pest (Gabarra et al. 2012). Another potentially

important non-crop host plant in Europe is the invasive

American black cherry (Prunus serotina), which has

showed infestation rates as high as 70 % in one woodland

location (Poyet et al. 2014).

In North America, Heimpel et al. (2010) proposed that

European buckthorn (Rhamnus cathartica) might have

facilitated the invasion of a wide variety of species. The

potential for a linkage between SWD and R. cathartica is

of particular concern in the Central US, because (a) it

harbors millions of acres of buckthorn-infested woodlands,

(b) a congener (R. frangula) has been documented as a host

for SWD in Europe (Cini et al. 2012), and (c) SWD

infestation of R. cathartica berries has been recently con-

firmed in Ontario, Canada (Ontario Ministry of Agriculture

and Food 2014). We recommend a region-by-region

approach to the investigation of wild host plant associa-

tions for SWD, as the relative importance of these asso-

ciations undoubtedly varies geographically.

Biology of SWD movement

As with many invasive insect pests, there is still much to

learn about the movement capabilities of SWD, including

the possibility of long-distance migration. The rapid spread

of SWD across both North America and Europe (see

above) could result from human-assisted movement of

produce, long-distance migration, or a combination of the

two. A better understanding of SWD movement patterns

also has implications for seasonal population dynamics; in

parts of North America, for example, it remains unclear if

SWD overwinters locally or immigrates from regions with

more benign climates. In addition, localized movement

between host plants may be important in predicting crop

infestation levels (e.g., Klick et al. 2015).

In addition to field-based monitoring and inferences

from population genetic and genomics data (e.g., Adrion

et al. 2014), laboratory research on flight behaviors could

provide important insights on the dynamics of SWD

movement. For example, vertical flight chambers can

estimate the movement capacity of small insects in two

chief ways (Asplen et al. 2009): (1) the duration and speed

of an individual’s free flight, and (2) the strength of its

sustained vertical climb toward skylight, which can

increase its likelihood of leaving the flight boundary layer

(i.e., the region above which wind speed exceeds an

insect’s flight speed) under natural conditions. Initial

observations suggest that flying, 2-day old SWD exhibits

vertical climb toward a skylight cue approximately 40 % of

the time (6 out of 16 male flights; N = 36 assessed males;
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5 out of 12 female flights, N = 34 assessed females) (M.K.

Asplen, unpublished data). Future studies will examine

how different traits (e.g., age, sex, mating status, body size)

influence both phototaxis and flight duration/speed in

SWD.

Concluding remarks

Insights from historical distributions and new SWD

invasions

The rapid spread of SWD across Europe parallels the sit-

uation observed in North America (Burrack et al. 2012).

Despite their matching time frames, however, the North

American and European invasions seem to have arisen

from independent demographic events, as inferred by

analysis of population genetic data (Adrion et al. 2014).

While genetic diversity appears high in North America, it

is comparatively reduced in the initial area of description in

Europe (Adrion et al. 2014). Low genetic diversity has not

appeared to reduce either the invasion potential or adaptive

ability of other Drosophila species (Gilchrist et al. 2004;

Balanyà et al. 2006; Pascual et al. 2007), but in Europe it

remains to be tested whether (1) single or multiple intro-

ductions have been responsible for its present day distri-

bution, and (2) whether reduced genetic diversity is a

common pattern across its present invaded area.

A recent genomic survey linked the invasive success of

SWD in specific regions of North America and Europe to

an ecological pre-adaptation to temperate climates (Ometto

et al. 2013). In addition, to overcome deficiencies in cold

tolerance, it is possible that the species may be behav-

iorally adapted (or pre-adapted) to overwinter in man-made

protected habitats (Kimura 2004; Dalton et al. 2011). As a

species from temperate ecosystems with seasonal fruit

availability, it is likely that SWD has some capacity to

migrate either daily or seasonally from lower to higher

altitudes to avoid higher temperatures (Mitsui et al. 2010).

The presence of winter reproductive diapause in SWD (see

above) seems to be a further indication of adaptation to

temperate/cool climates. Using relaxed clock studies of

both nuclear and mitochondrial genomes, Ometto et al.

(2013) suggest that SWD diverged from D. biarmipes

approximately 9 to 6 million years ago, toward the end of

the Miocene (Tortonian). Climate modeling has shown

that, during the Tortonian, extended mountainous, tem-

perate forests characterized the ecology of the region

between North India, Indochina, and the Chinese coasts.

The present endemic distribution of SWD in Asia is rele-

gated to mountain and temperate regions, while D. biar-

mipes is now endemic to equatorial habitats, suggesting

that diversification of SWD was accompanied by

adaptation to temperate habitats. It should be noted, how-

ever, that niche shifts and/or adaptations to newly invaded

areas should not be excluded as explanatory factors for the

speed and scale of global SWD invasions (Calabria et al.

2012).

The future of SWD management

A high degree of reliance on chemical control tactics for

SWD occurs in all geographic regions impacted by this

pest. Given legitimate concerns over resistance issues,

possible negative effects on non-target organisms and the

environment (e.g., Desneux et al. 2007; Biondi et al. 2012),

and the long-term sustainability of such a regime, research

groups in affected areas are working to develop improved

trapping systems, a wider spectrum of chemical control

options, biological and genetic control approaches, and

cultural control systems. As these efforts mature, man-

agement of SWD is expected to become more integrated

and less chemically dependent. This will also reduce the

likelihood of insecticide resistance development, which is a

significant concern given the short generation times of

Drosophila pests. Achieving this will also require invest-

ment in education programs to transfer information from

research programs to end-users.

One of the keys to the development of an IPM program

for SWD remains further research into biological control

strategies (e.g., see recent works on major invasive alien

pests in North America and Europe, Ragsdale et al. 2011;

Zappalà et al. 2013). Despite the fly’s high reproductive

potential and multiple generations per year, biological

control of SWD may nevertheless play an important role by

reducing populations in natural reservoir habitats, even if

not necessarily in cultivated crops. As SWD populations

move seasonally among preferred and non-preferred hosts

among different habitats and elevations (e.g., Beppu 1984;

Mitsui et al. 2010; Choi 2012), significant levels of natural

enemy activity in any of the key habitats may reduce

numbers of flies that migrate into crop habitats, making it

easier and more economical to manage this pest with a

combination of other IPM methods.

As has occurred with many other invasive pests, we

expect that the proportion of growers experiencing eco-

nomic loss will decline as grower awareness of and expe-

rience with SWD increases. Within invaded habitats,

increasing interactions between various biological control

agents and SWD are expected to gradually decrease the

carrying capacity of wild habitats for this insect, thereby

reducing their immigration to agricultural fields. We also

see post-harvest management options becoming a greater

component of holistic SWD management systems—com-

bining tactics used from initial cultivar selection to the final

sale of fruit. This will require greater coordination among
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the components of this system, and coordinated manage-

ment is something that may be needed to effectively

manage SWD populations, much like the recent response in

Florida, US to the Asian citrus psyllid (Rodriguez-Saona

and Stelinski 2009). Whatever the future holds, it is clear

that SWD has caused a dramatic and rapid disturbance to

well-established IPM programs in susceptible fruit crops,

and it will require significant effort and funding to mini-

mize the effects of this invasive pest.
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à framboesa. Voz do Campo 158:36
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entdeckt auch Österreich für sich. Besseres Obst 4:4–6
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IX.2. Article : Biological Invasions 

« Drosophila as models to understand the adaptive process 
during invasion » 

Biological Invasion 

 

Cette publication traite des différents atouts que les espèces du genre Drosophila 
possèdent qui en font de bons modèles pour étudier l’invasion et notamment les mécanismes 
d’adaptation et de plasticité. En effet, de nombreuses espèces de drosophiles sont invasives et 
ont des dynamiques d’invasion qu’il est possible d’étudier à l’échelle de quelques dizaines 
d’années. Nous discutons notamment dans cet article de trois espèces dont les invasions, 
encore en cours, sont très suivies à l’heure actuelle : Drosophila subobscura, Drosophila 
suzukii et Zaprionus indianus. Cette publication provient d’une édition spéciale dans le 
journal Biological Invasion qui a été organisée suite au Workshop organisé par le Centre 
International de l’Invasion de Stellenbosch en Afrique du Sud. Ma contribution a été de 
participer à l’écriture de l’article et plus particulièrement à la partie sur l’invasion de 
D. suzukii. 
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Abstract The last few decades have seen a growing

number of species invasions globally, including many

insect species. In drosophilids, there are several

examples of successful invasions, i.e. Zaprionus

indianus and Drosophila subobscura some decades

ago, but the most recent and prominent example is the

invasion of Europe and North America by the pest

species, Drosophila suzukii. During the invasive

process, species often encounter diverse environmen-

tal conditions that they must respond to, either through

rapid genetic adaptive shifts or phenotypic plasticity,

or by some combination of both. Consequently,

invasive species constitute powerful models for inves-

tigating various questions related to the adaptive

processes that underpin successful invasions. In this

paper, we highlight how Drosophila have been and

remain a valuablemodel group for understanding these

underlying adaptive processes, and how they enable

insight into key questions in invasion biology, includ-

ing how quickly adaptive responses can occur when

species are faced with new environmental conditions.

Keywords Local adaptation � Phenotypic plasticity �
Drosophila subobscura � Drosophila suzukii �
Zaprionus indianus

Introduction

The majority of agriculturally-important invasive

species are insects (Ziska et al. 2010). Many of these

species are flies (Diptera) (e.g. Tephritidae Hill et al.

this special issue) and include the so-called ‘‘fruit

flies’’ (Diptera: Drosophilidae). For instance, the well

known cosmopolitan species Drosophila melanoga-

ster has an Afrotropical origin, colonizing Europe

circa 16,000 ya (Li and Stephan 2006), and subse-

quently the rest of the world most likely assisted by

humanmigration (David and Capy 1988; Laurent et al.
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2011). Zaprionus indianus and Drosophila subob-

scura also represent examples of more recent colo-

nizations on the American continents (Brncic et al.

1981; Vilela 1999). But the most recent, and high

profile, example is probably the successful invasion of

Europe and North America by the pest species,

Drosophila suzukii (Calabria et al. 2012; Cini et al.

2012; Asplen et al. 2015).

During the invasion process, species often encoun-

ter diverse environmental conditions that they must

respond to either by rapid evolutionary shifts, pheno-

typic plasticity or more probably, by a combination of

these two mechanisms. Indeed, many invasive species

display evidence of rapid adaptive evolution (Sim-

berloff and Rejmánek 2011; Urbanski et al. 2012; Hill

et al. 2013 see also Prentis et al. 2008 for review in

plants). Consequently, they represent powerful models

for investigating various questions related to the

adaptive processes that can occur during invasions:

how quickly and by what mechanisms do invaders

evolve adaptations? What are the most common

mechanisms involved? Is plasticity more important

than genetic adaptation or is some combination of both

the norm for invasive species in the newly invaded

range? Invasive species enable these questions to be

addressed using either a synchronic approach, i.e. by

comparing populations in the native range and in the

newly colonized area, or a diachronic approach, i.e. by

monitoring population’s genetic (or phenotypic) vari-

ation over time (Hendry and Kinnison 1999).

In this perspective, we outline why Drosophila

species are highly valuable model organisms to inves-

tigate biological invasions. Due to the wealth of

research conducted on these species, there are a number

of established protocols and techniques that promote

using Drosophila species for such studies. First, in

many cases Drosophila species are easy to rear in the

laboratory, and their short generation time (e.g. about

14 days at 25 �C in D. melanogaster) allows for a

diverse array of laboratory experiments, in particular

common garden experiments, quantitative genetic and

experimental evolution studies. The experiments can

most easily be achieved through the method of

isofemale lines (established by isolating females col-

lected in nature in separate culture vials to initiate half-

sib families) (see Hoffmann and Parsons 1988; David

et al. 2005 for a discussion about the pros and cons of

this method). Second, because of their short generation

time and the fact that they can have several generations

during a year, Drosophila species are able to undergo

rapid evolutionary shifts as shown either by experi-

mental evolution in the laboratory (e.g. Hoffmann et al.

2003 on D. melanogaster and Santos et al. 2012 on D.

subobscura) or by following populations of an invasive

species through time (Balanyà et al. 2009, on D.

subobscura). Third, the number of Drosophila species,

in addition to D. melanogaster, that have molecular

tools and genomic data available (over 12 sequenced

Drosophila genomes, Clark et al. 2007), is expanding

rapidly, enabling in-depth studies of the genetic mech-

anism(s) that underpin the invasion process. Finally,

manyDrosophila species have broad geographic ranges

(David and Tsacas 1981) that span environmental

gradients. This further promotes the use of Drosophila

in studies dissecting the genetic basis of adaptation to

new environments at the phenotypic and molecular

level. For example, D. melanogaster has a cosmopoli-

tan distribution, with latitudinal clines observed in

different continents for many morphological (pigmen-

tation: David et al. 1985; Munjal et al. 1997; Telonis-

Scott et al. 2011; Bastide et al. 2014—body size: Coyne

and Beecham 1987; Capy et al. 1993; Imasheva et al.

1994; James et al. 1995; Van’t Land et al. 1995) and

physiological traits (alcohol and acetic tolerance: David

and Bocquet 1975; Parsons 1983; desiccation and

starvation resistance: Karan et al. 1998; Hoffmann et al.

2001; high and low temperature resistance: Hoffmann

et al. 2001; Sgrò et al. 2010; circadian rhythm

modulation: Sawyer 1997; Kyriacou et al. 2008). Such

latitudinal clines, which exist for several other wide-

spread species of Drosophila are generally interpreted

as being a consequence of adaptation to local climatic

conditions, with temperature generally considered as

the major environmental factor.

In this paper we highlight how Drosophila are a

powerful system with which to empirically understand

the adaptive processes that mediate the invasion of

new environments.

The invasion process needs a rapid adaptive

response to new environmental conditions

Understanding the importance of genetic variation

during the invasion process

In the case that an invasive species encounters novel

environmental conditions and thus new selection
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pressures, a rapid evolutionary change is often

required for population persistence (Sakai et al.

2001; Lee 2002). Such rapid adaptive responses

require adequate genetic variation in the trait(s) under

selection. However, the invasion process may start

with a small number of initial propagules. Such

bottlenecks can result in strong genetic drift and a

subsequent reduction of genetic variation in newly

established population(s) (Nei et al. 1975), thereby

limiting their capacity to evolve. However, it has also

been demonstrated that under certain conditions,

bottlenecks can lead to the purge of deleterious alleles

that lead to inbreeding depression (e.g. Swindell and

Bouzat 2006 in D. melanogaster). Such effects could

have positive consequences on the fitness of the

invader and help facilitate invasion (Facon et al.

2011). Evaluating the extent of change in genetic

diversity during and after the colonization of novel

environments may help understand the invasion

process, which can be achieved by addressing key

questions: What is the source population for the

invasion? How much genetic variation is lost during

the first step of the invasion (size of the propagule,

multiple introductions)? What is the temporal and

spatial pattern of invasion?

In Drosophila, the genetic variance and adaptive

capacity of populations can be investigated using

quantitative genetic breeding designs (e.g. van Heer-

waarden and Sgrò 2013; Blackburn et al. 2014) and

selection experiments (e.g. Kristensen et al. 2015).

Alternatively, comparison of isofemale lines (each

line established by a single field-inseminated female)

can be used to estimate the genetic variability of a

population by calculating the coefficient of intraclass

correlation, t (Hoffmann and Parsons 1988; Falconer

1989). While genetic variability estimated using this

method is likely to include dominance and epistatic

effects in addition to the additive genetic variance of

the traits in question, it nonetheless provides some

insight into the adaptive capacity of populations

(David et al. 2005). Further, maintaining isofemale

lines at a large census population size and assessing

them within several generations of being initiated will

minimize any potential effects of inbreeding (Hoff-

mann and Parsons 1988). For example, Arthur et al.

(2008) compared isofemale lines of Drosophila sim-

ulans collected from along the east coast of Australia

to understand the link between genetic variance,

climatic selection and phenotypic evolution. Their

study revealed complex patterns of adaptive diver-

gence in response to climatic selection; while body

size and starvation resistance showed linear clines, a

non-linear pattern was evident for female, but not

male, cold resistance, while no clines were evident for

development time and desiccation resistance.

The importance of phenotypic plasticity

Phenotypic plasticity, the ability of an individual to

express different phenotypes in response to environ-

mental conditions (Bradshaw 1965; Pigliucci 2001;

West-Eberhard 2003; DeWitt and Scheiner 2004),

allows populations to respond to changing environ-

ments within very short time scales (intra-generation)

and can play an important role in the survival of

invasive species (Richards et al. 2006; Chown et al.

2007). Invasive species are thought to have a greater

plasticity in ecologically important traits than non-

invasive species, and populations of invasive species

are expected to evolve greater phenotypic plasticity in

their new invasive range compared to populations

within the native range (but see Richards et al. 2006

for a discussion in plants and Lande 2015 for recent

theoretical work). The hypothesis that greater pheno-

typic plasticity contributes to the success of an

invasion has been supported by some studies (e.g.

Trussell and Smith 2000; Sexton et al. 2002; Daehler

2003; Nyamukondiwa et al. 2010), but not others (e.g.

Chown et al. 2007). According to Lande (2015), this

discrepancy can be explained by several parameters

including the optimal phenotype, the environment in

the new colonized range (mean variance and pre-

dictability), the cost of plasticity and the type of

plasticity (reversible vs irreversible plasticity). It has

also been argued that phenotypic plasticity, by allow-

ing populations to persist under new conditions, may

allow for novel genetic variation that is better suited to

the new conditions to arise (Pigliucci 2005). Specif-

ically, it has been suggested that a rapid transient

increase in plasticity will be followed by slow genetic

assimilation and decreased plasticity (Pigliucci et al.

2006; Lande 2015). Such a mechanism could occur

during the common lag-time between initial coloniza-

tion and the rapid population growth that is charac-

teristic of many invasions.

The study of phenotypic plasticity requires mea-

surements on many genetically identical individuals,

however clones are easily available in plants but not in
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most animals. For natural populations of Drosophila,

isofemale lines are a practical substitute for clonal

populations: individuals of the same line are geneti-

cally more similar than individuals from different

lines, and the descendants of a given line may be

subjected to an environmental gradient where pheno-

types of interest are assessed, thus producing a

reaction norm (David et al. 2004, 2005). Different

lines sourced from the same population will have

slightly different reaction norms (significant geno-

type 9 environment interaction) demonstrating the

presence of genetic variation for phenotypic plasticity

(e.g. David et al. 1997; Gibert et al. 2000, 2004).

Comparison of the reaction norm shape, and therefore

levels of plasticity, between populations can then be

easily undertaken. In most studies of phenotypic

plasticity in Drosophila, the environmental factor

most often considered is developmental temperature

(e.g. Delpuech et al. 1995; David et al. 1997; Klepsatel

et al. 2013), but there are also some studies testing the

effect of nutrient quality (Chippindale et al. 1993) or

photoperiod (Bauerfeind et al. 2014).

Figure 1 shows an example of phenotypic plasticity

in response to developmental temperature measured in

5 isofemale lines of two populations (Paris, France and

Barcelona, Spain) of the invasive D. suzukii (unpub.

results). Climatic conditions in these two locations are

very different, with a typically hotter and dryer climate

in Barcelona than in Paris that could result in local

adaptation of the populations. Measured traits

included recovery time from chill coma (16 h at

0 �C), a trait related to cold tolerance in Drosophila

(Gibert et al. 2001) and wing size. Values of recovery

time (ranging between 7 and 15 min after develop-

ment at 20 �C) suggest that D. suzukii is a temperate

species (Gibert et al. 2001). As expected, phenotypic

plasticity was highly significant for both traits. No

significant differences were observed between the two

populations collected at the same time in 2012, a few

years after the first observation of D. suzukii in both

countries. It is possible that these results may be

experimental artefacts, i.e. caused by low statistical

power or convergent evolution to laboratory condi-

tions. However, it is also plausible that the lack of

significant differences in the thermal reaction norms

between the two populations is due to the fact that too

little time has passed since the two populations

diverged, due to the very high expansion rate of this

species (see Fig. 2A). It will be important to compare

these two populations in few years’ time, to determine

whether divergence in traits that underpin climatic

adaptation have evolved to match local environmental

conditions. Determining whether there are significant

and critical tradeoffs between plasticity and basal trait

expression will also provide further insight into the

processes that sustain a population across these

environments. On the other hand, immigration may

be significant owing to repeated introductions into

these locations (i.e. high propagule pressure), which in

turn may limit adaptive differentiation. This can be

readily tracked using population genomics techniques

(Chown et al. 2015).

When populations have diverged over a longer time

period, significant differences are often found not only

for the mean trait values but also for phenotypic

plasticity itself. For instance, comparisons of thermal

reaction norms between tropical (Congo) and temperate

(France) populations of D. melanogaster for body size

(Haerty et al. 2003) and ovariole number (a trait related

to fecundity in Drosophila, Delpuech et al. 1995) have

been performed. Both traits exhibit concave reaction

norms, with a maximum phenotypic value at an

intermediate developmental temperature. However this

temperature is significantly lower in the temperate than

in the tropical population (confirming the general

latitudinal trend known for these traits, see Gibert

et al. 2004). The most interesting result to emerge from

these comparisons was that, for body size, the temper-

ature of the maximum phenotype was significantly

higher for the tropical compared to the temperate

population, suggesting a lateral adaptive shift in the

reaction norms across populations (Morin et al. 1999).

Investigating the invasion process in Drosophila:

case studies

A number of Drosophila species are known to be

invasive, including the most obvious example of the

domestic African speciesDrosophila melanogaster. D

melanogaster first colonized the Eurasian continent

about 10,000–15,000 years ago (Capy and Gibert

2004; Lachaise and Silvain 2004) and spread more

recently to the American and Australian continents

around 100 years ago (see Hoffmann and Weeks 2007

for a review). Other invasions have been described

more recently, and we have chosen to focus on two

examples; D. subobscura on the American continent
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(Beckenbach and Prevosti 1986; Pascual et al. 2007)

and Zaprionus indianus in Asia and America (Vilela

1999; David et al. 2006), to illustrate how Drosophi-

lids can be used to provide insight into the adaptive

processes that underpin successful invasions.

When the invasion is recent and the history of the

invasion is relatively well known, the process of

adaptation can be investigated either by comparing

divergence between the populations in the introduced

and ancestral ranges or by following populations

during the process of invasion in real time. This is

increasingly undertaken to elucidate pathways of

invasion in other insects, including e.g. the Asian

ladybird Harmonia axyridis (Lombaert et al. 2010),

Mediterranean fruit fly Ceratitis capitata (Karsten

et al. 2015), and Western Corn Rootworm, Diabrotica

virgifera virgifera (Ciosi et al. 2008).

Zaprionus indianus Gupta (1970) (Fig. 2B)

The genusDrosophila is paraphyletic, i.e. it comprises

different groups of species that are classified under

different genus names (Yassin 2013). Of these, species

belonging to the genus Zaprionus form a distinct

group, that is closely related to species of the subgenus

Drosophila of Drosophila (Yassin et al. 2010; Yassin

2013). Among its 70 Afrotropical and Oriental

species, only one, Z. indianus, has recently become

invasive. Despite its name, Z. indianus, is an African

species from the sub-Sahara (Tsacas 1985; van der

Linde et al. 2006; Commar et al. 2012) and now

commonly known as the ‘‘African fig fly’’. From

Africa, Z. indianus is thought to have first expanded

east into Asia (India) (David et al. 2006; Yassin et al.

2008), where it was collected for the first time in 1966

(Gupta 1970) and then, from another African propag-

ule, to America (Yassin et al. 2008). The Indian

invasion has then expanded westward into Pakistan

(Okada and Carson 1983), Saudi Arabia (Chassagnard

and Kraaijeveld 1991), Israel (Harry et al. 1999),

Egypt (Yassin and Abou-Youssef 2004; Yassin et al.

2009a) and Spain (Carles-Tolrá 2009). In the Amer-

icas, the species was recorded for the first time in

Brazil in 1999 (Vilela 1999) and rapidly spread

Fig. 1 Phenotypic plasticity of chill coma recovery time

(A) and wing size (B) in females of different isofemale lines

from two populations (Barcelona, Spain plain lines and Paris,

France dotted lines) of D. suzukii collected in 2012. Lines had

been kept in laboratory conditions on standard Drosophila

medium at 21 �C LD12:12 for 6 months prior to the experi-

ments. For each line, after a day of oviposition at room

temperature (about 20–22 �C), groups of 50 eggs were placed

into 3 different vials and placed at one of the three

developmental temperatures (15, 20 and 25 �C) to complete

development. On emergence, adults were transferred to fresh

food and examined a few days later. Chill coma recovery was

recorded after 16 h at 0 �C for about 10 individuals for each line

and developmental temperature. Wing size was measured in 5

individuals for each line and developmental temperature. Data

were analysed by using a generalized linear model with a

gamma family and inverse link for the chill coma recovery and a

Gaussian family and an idendity link for the wing size. A highly

significant temperature effect was found for both traits

(p\ 0.001) but no significant differences were found between

the two populations for either recovery time (p = 0.58) and

wing size (p = 0.14)
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throughout Brazil and South America (van der Linde

et al. 2006) where it became a major pest of fig

production. It has since been reported in southern

Mexico in 2002 (Castrezena 2007; Markow et al.

2014) and then rapidly spread throughout the USA

(Florida in 2005; van der Linde et al. 2006; California

and Arizona in 2006; Castrezena 2007; Wisconsin in

2012; JE Pool; pers. comm.; Pennsylvania in 2014;

Joshi et al. 2014; Michigan in 2014; van Timmeren

and Isaacs 2014) and Canada (Ontario and Quebec,

Renkema et al. 2013). The Canadian records most

likely represent recurrent introductions from the south

during the warmer summer season rather than well-

established populations, given the extreme cold that

occurs in Ontario and Quebec during winter.

The rate of genetic differentiation between popu-

lations of Z. indianus has been investigated by

comparing populations from the three continents

(Africa, Asia and South America). Several studies

focusing on a range of traits/characteristics, including

genome size (Nardon et al. 2005), chromosomal

inversions (Ananina et al. 2007; Yassin et al. 2009a),

quantitative traits (size and sternopleural bristles

number, David et al. 2006; Yassin et al. 2009b), and

mitochondrial DNA (CO-I and CO-II, Yassin et al.

2008, 2009a) concluded that old world populations

(Africa and Asia) were always more similar to each

other compared to the American populations. For

mitochondrial DNA, however, the level of genetic

variation was highest in Africa, consistent with the

colonization history (Bouiges et al. 2013).

Within continents, significant genetic differences

between populations have been described in India

(Karan et al. 1998, 2000) and Brazil (Loh and Bitner-

Mathé 2005). For instance, in India, latitudinal clines

indicative of rapid adaptive shifts between populations

were observed for size traits (body weights, wing

length and thorax length), reproductive traits (ovari-

oles number) (Karan et al. 2000) and physiological

traits (desiccation and starvation tolerance of adults)

(Karan et al. 1998). Results from ecological niche

modeling of Z. indianus also suggest that the species

has undergone shifts in species-environment

relationships allowing for expansion into novel cli-

matic conditions (da Mata et al. 2010). These shifts

and range expansions may or may not be associated

with adaptive shifts in traits between populations.

Since the South American continent was the most

recently invaded, it provided the opportunity to

investigate the rate of the geographical genetic

differentiation after invasion. In Brazil, significant

differences in wing size and shape between three

populations from three different habitats in Rio de

Janeiro state were observed within only 2 years of the

first record of Z. indianus (Loh and Bitner-Mathé

2005). Once again these results highlight the fact that

rapid adaptive shifts can occur during the invasion

process when species harbor the required genetic

diversity for selection to act upon. In contrast to the

results of Loh and Bitner-Mathé (2005) and David

et al. (2006) compared body size (wing and thorax

size) of populations collected in South America

(n = 5) with African (n = 11 populations) and Indian

populations (n = 11 populations). While they did find

genetically-based differences in size among the

Brazilian populations, these differences did not vary

with latitude. In contrast, a significant increase with

latitude was observed within the Indian and, to a lesser

degree, the African populations. These results further

confirm the fact that divergence in these traits can arise

relatively quickly in response to climatic selection.

The absence of latitudinal differentiation in body size

of the American populations may be a consequence of

insufficient evolutionary time.

Another interesting result of the David et al. (2006)

study was that the American and African populations

displayed similar levels of genetic variability (mea-

sured as the intraclass correlation between isofemales

lines and genetic coefficients of variation) suggesting

that the American colonizing propagule was of a

sufficient size to carry all the genetic diversity of the

origin population. Mattos Machado et al. (2005) found

similar results for the introduced Brazilian popula-

tions. Using allozyme electrophoresis, they compared

the level of polymorphism of Brazilian, African and

Asian populations. They found that genetic distances

and Fst indices among Brazilian populations were

small and generally non-significant, suggesting colo-

nization from a single propagule followed by a rapid

demographic expansion.

Only one experimental study has examined how

plasticity might contribute to the invasive success of Z.

bFig. 2 A Rate of range expansion of D. suzukii in Europe and

USA Source Asplen et al. 2015; CABI 2014. B Rate of range

expansion of Z. indianus in the Americas. C Rate of range

expansion of D. subobscura in the Americas
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indianus. By comparing the reaction norms for wing

size and shape across five different growth tempera-

tures, Loh et al. (2008) demonstrated that the Brazilian

population (from the colder climate) was significantly

larger than the African one. More interestingly, they

also found that the shape of the thermal response curve

was different; the temperature at which size was

maximum was about 3 �C higher in the warmer

African population compared to the Brazilian popu-

lation. These results are consistent with those obtained

in D. melanogaster (Morin et al. 1999, cited earlier)

and suggest that genetically based differences in

plasticity may contribute to divergence during an

invasion.

Thus, the recent invasion of Zaprionus indianus in

America constitutes a highly informative system for

investigating the evolutionary processes that underpin

the invasive process. The rapid evolution of latitudinal

clines in key traits in India highlights the importance

of local selective forces in driving adaptive diver-

gence, and studies conducted in Brazil confirm that

evolutionary processes can occur over very short time-

frames. Continuing this kind of study, and in particular

following the rate of local adaptation in Brazil, will be

a very exciting area of research. It would be also very

interesting to investigate the extent to which pheno-

typic plasticity is contributing to the successful

invasion of this species by considering more traits,

types of environments and populations.

Drosophila subobscura Collin in Gordon (1936)

(Fig. 2C)

Drosophila subobscura belongs to the obscura species

group of the subgenus Sophophora of Drosophila.

Until 1978,D. subobscurawas a Paleartic species with

a geographic distribution extending from northern

Africa to southern Scandinavia (Prevosti et al. 1988).

At that time,D. subobscurawas found for the first time

in Puerto Montt, Chile (Brncic and Budnik 1980)

where it then quickly spread all over Chile (Brncic

et al. 1981) and up the Atlantic coast of Argentina

(López 1985). In North America, it was observed for

the first time in 1982 in Port Townsend (WA) in the

northwest US (Beckenbach and Prevosti 1986) and

then quickly spread to the south (Davis, California in

1983) and east (Provo, Utah 1998) (Beckenbach and

Prevosti 1986; Noor 1998). The colonization of the

Americas by D. subobscura was considered ‘a grand

experiment in evolution’ (Ayala et al. 1989), and was

analyzed from its earliest stages (Brncic et al. 1981;

Beckenbach and Prevosti 1986). It provided an

excellent opportunity to investigate both evolutionary

mechanisms operating in nature and the species

ecology in the invaded region (Pascual et al. 1993;

Noor 1998; Huey and Pascual 2009; Gibert et al.

2010). The colonization of this vast area was sequen-

tial with only a few effective founders first introduced

to South America with a subsequent larger set

reaching North America without noticeable secondary

founder events (Pascual et al. 2007). This resulted in

particularly low genetic diversity, however secondary

bottlenecks were detected in their subsequent expan-

sion to harsher environments within each new colo-

nized area (Noor et al. 2000; Fernández Iriarte et al.

2009). Despite their low diversity, the species has

proved able to adapt to highly diverse environmental

conditions and respond rapidly to global warming

(Balanyà et al. 2006). Rapid latitudinal changes in

chromosomal inversion frequencies were observed

after a few years of its introduction, on both continents

and in the same direction as in the native Old World,

providing strong experimental support for their adap-

tive value (Prevosti et al. 1988). Initial continuous

surveys in the colonized area suggested that these

clines were still evolving and converging towards the

Old World baseline (Prevosti et al. 1990). Thus the

evolution of inversion frequency clines seemed pre-

dictable and remarkably rapid. However, posterior

surveys showed that inversion clines did not consis-

tently increase in steepness over time nor continue to

converge (Balanyà et al. 2003) but rather weakened

and even changed sign, suggesting that active behav-

ioral thermoregulation might buffer environmental

variation (Castañeda et al. 2013; Huey and Pascual

2009). However other processes could be responsible

for this lack of continued convergence. The strong

bottleneck due to the founder event (Pascual et al.

2007), the strong linkage disequilibrium between

inversions and several genetic markers (Mestres

et al. 1995; Gómez-Baldó et al. 2008) and the

recombination reduction mediated by inversions

observed in D. subobscura (Pegueroles et al. 2010)

could cause an impoverishment of genetic variation,

with an overall reduction of haplotypes in introduced

flies relative to ancestral ones, therefore reducing the

capacity to evolve steeper clines. Similarly the

persistence of lethal genes in the colonizing
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populations, completely or partially associated with

chromosomal inversions, suggests that those arrange-

ments, despite carrying a lethal gene, could have a

heterotic effect on the heterokaryotypes, reducing

their fitness over time (Mestres et al. 2001), and also

constraining ongoing clinal evolution. If this is the

case, little additional evolution would be expected in

the invading populations unless new coadapted gene

complexes arise as indicated by Balanyà et al. (2003).

Other traits have also been investigated, with

several studies on wing size in D. subobscura reveal-

ing a pronounced latitudinal cline in wing size among

ancestral European populations (Pegueroles et al.

1995). One decade after the introduction, no signifi-

cant latitudinal clines in wing size had evolved in

either North or South America (Pegueroles et al.

1995). However only two decades after the introduc-

tion, clines in wing size had evolved in the two

invaded hemispheres (Huey et al. 2000; Gilchrist et al.

2004), largely converging on the ancestral cline. Even

more interesting, these authors observed that while

overall clinal patterns of wing size were similar, the

region of the wing that generated the size cline for

females differed among all three continents; the

European cline was obtained through changing the

proximal portion of the wing, the North American

cline was the result of changes in the distal portion of

the wing, whereas in South America both parts of the

wing contributed to the cline (Gilchrist et al. 2004).

The results for the South American populations may in

part reflect the fact that different associations between

wing shape and chromosomal inversions are observed

in native and colonizing (South American) popula-

tions, which have been related to the founder event

(Fragata et al. 2010).

The D. subobscura invasion enabled both diachro-

nic and synchronic rates of evolution to be quantified

for both American continents. Although estimation of

allochronic rates requires an actual time series,

whereas synchronic rates of evolution are computed

from divergent populations sampled at a single time

(Hendry and Kinnison 1999), both were similar in

magnitude (Gilchrist et al. 2004). On both continents,

the highest allochronic rates of evolution were gener-

ally at the highest latitude populations in accordance

with the Mediterranean region of Europe being the

most likely source of the New World founders

(Pascual et al. 2007). A meta-analysis of microevolu-

tion on contemporary time scales in nature revealed a

tendency towards increasing evolutionary diversifica-

tion with time and a decrease of evolutionary rates

(Kinnison and Hendry 2001). Experimental evolution

studies also enable investigation of the colonization

processes and can be readily applied in Drosophila.

For instance the impact of founder effects on evolu-

tionary dynamics during laboratory adaptation in D.

subobscura have shown significantly higher rate of

decline in genetic variability during the first few

generations in the laboratory along with a higher rate

of change at several life history traits (Simões et al.

2008; Santos et al. 2012) supporting the hypothesis

that evolution slows when populations approach new

optima or as genetic variation is depleted (Kinnison

and Hendry 2001). Unfortunately the evolution of

fitness related traits in D. subobscura have only been

analyzed using native populations. It would be very

interesting to study the evolutionary dynamics of

colonized populations under similar laboratory con-

ditions to further examine how evolutionary trajecto-

ries change over time.

Unfortunately, the role of phenotypic plasticity in

the successful invasion of D. subobscura has not been

investigated.

Conclusions and perspectives

In conclusion, Drosophila species, which are typically

used as animal models in many biological disciplines,

are also powerful models for studying the evolutionary

mechanisms that underpin adaptation to new environ-

ments (Balanyà et al. 2006; Santos et al. 2012),

including biological invasions. While much work has

already been carried out on two invasive species, D.

subobscura and Z. indianus, there is still great

potential to use these species, and other Drosophila,

to further understand biological invasion processes.

The two examples detailed in this paper clearly

demonstrate that rapid adaption to environmental

change is possible. However, in many invasive insects,

the genetic basis of this adaptation (and the role that

phenotypic plasticity undertakes) is not well known.

The role of genetic variation in the success of invaders

can be investigated by focusing on divergence in

quantitative traits known to affect performance in

different environments, and divergence in genetic

markers (Simões et al. 2012). Recent advances in

genomic (RAD-Seq, GBS) and transcriptomic (RNA-

Drosophila as models to understand the adaptive process 1097

123



Seq) approaches have been developed providing more

powerful tools to better understand the genetic basis of

invasion (review in Chown et al. 2015). While some of

these new technologies can be used on non-model

organisms that lack a reference genome assembly, the

existence of reference genomes will nonetheless greatly

facilitate insight into the genomic basis of invasion.

The importance of phenotypic plasticity in the

invasion process remains poorly documented. Study-

ing phenotypic plasticity should ideally involve

assessments of phenotypic responses over several

environmental conditions (Murren et al. 2014), such as

over the complete thermal range of a particular species

(which may be best considered through the use of

latitudinal clines). While such studies are perhaps

considered labour intensive (e.g. several lines/geno-

types assessed at several temperatures), they will be

necessary to understand the importance of plasticity in

successful invasions. Moreover, important questions

that must be resolved when investigating phenotypic

plasticity such as which environmental factors to use

(e.g. temperature, humidity, photoperiod) and which

traits to focus on, must also be considered. Further,

many studies on Drosophila have focused on devel-

opmental (irreversible) plasticity of morphometrical

traits (e.g. David et al. 2004) but reversible plasticity

of behavioral or physiological traits may also have an

important role to play during invasions (i.e. Rego et al.

2010). Finally, the ecological relevance of the labo-

ratory and assay conditions will also be important to

determine, to ensure that the results can be extrapo-

lated to field situations (e.g. Terblanche et al. 2011).

This requires some insight into the ecology of the

investigated species, which traditionally has been

largely lacking in Drosophila studies. Indeed, it is

interesting to note that in contrast to the level of detail

provided with respect to their molecular and develop-

mental biology, the ecology of most Drosophila

species is typically neglected and not reported.

Understanding the rate of change in levels of

phenotypic plasticity during invasion is also particu-

larly important. It has been argued that phenotypic

plasticity, by allowing introduced populations to

survive under new environmental conditions, can

provide the necessary time for new, adaptively impor-

tant genetic variants to arise (Pigliucci 2005; Lande

2015). If the new selection pressures persist in the new

environment, we may expect to observe a decrease in

the plasticity and a ‘genetic assimilation’ of the trait(s).

Such mechanisms that could be common during the

well-known ‘lag phase’ of biological invasions, have to

our knowledge not yet been documented. The very

recent invasion of Europe and North America by D.

suzukii, although apparently not related (Adrion et al.

2014), would constitute a perfect empirical system

with which to address this question.

Finally, invasions enable the predictability of

evolution to be empirically assessed by comparing

the rate of adaptive shifts in the native and invaded

range. Such comparisons have been performed to

some degree in D. subobscura. However, once again,

the simultaneous invasion of North America and

Europe by the Asian species D. suzukii provides the

opportunity to compare the mechanisms of this

successful invasion in two different regions at the

same time. Moreover, D. suzukii is a pest of small and

stone fruits with huge economic impacts in both

America and Europe, and in that respect is the target of

on-going important monitoring that should allow the

collection of accurate information on its ecology. For

all these reasons, we think that D. suzukii constitutes

the perfect biological model with which to compre-

hensively examine the evolutionary and ecological

processes that underpin successful invasions, espe-

cially for insects but also for the field as a whole.
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Fernández Iriarte PJ, Balanyà J, Pascual M, Mestres F, Hasson

ER, Fontdevila A, Serra L (2009) Tracking the origin of an

invasive species: Drosophila subobscura in Argentina.

J Evol Biol 22:650–658
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Gilchrist GW, Huey RB, Balanyà J, PascualM, Serra L (2004) A

time series of evolution in action: a latitudinal cline in wing

size in South American Drosophila subobscura. Evolution

58:768–780
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ular genetics of clinal variation: A case study of ebony and

thoracic trident pigmentation in Drosophila melanogaster

from eastern Australia. Mol Ecol 20:2100–2110

Terblanche JS, Hoffmann AA, Mitchell KA, Rako L, le Roux

PC, Chown SL (2011) Ecologically relevant measures of

tolerance to potentially lethal temperatures. J Exp Biol

214:3713–3725

Trussell GC, Smith LD (2000) Induced defenses in response to

an invading crab predator: an explanation of historical and

geographic phenotypic change. Proc Natl Acad Sci USA

97:2123–2127

Tsacas L (1985) Zaprionus indianusGupta, 1970, nouveau nom

pour le plus commun des Zaprionus africains (Diptera,

Drosophilidae). Ann Soc Ent Fr (NS) 21:343–344

Urbanski J, Mogi M, O’Donnell D, DeCotiis M, Toma T,

Armbruster P (2012) Rapid Adaptive evolution of pho-

toperiodic response during invasion and range expansion

across a climatic gradient. Am Nat 179:490–500

Van der Linde K, Steck GJ, Hibbard K, Birdsley JS, Alonso LM,

Houle D (2006) First records of Zaprionus indianus (Dip-

tera: Drosophilidae), a pest species on commercial fruits

from Panama and the United States of America. Fla

Entomol 89:402–404
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variability of natural populations of an invasive

drosophilid, Zaprionus indianus, on different continents:

Comparison of wild-living and laboratory-grown flies.

Comptes Rendus Biol 332:898–908

Yassin A, Da Lage JL, David JR, Kondo M, Madi-Ravazzi L,

Prigent S, Toda MJ (2010) Polyphyly of the Zaprionus

genus group (Diptera: Drosophilidae). Mol Phylogenet

Evol 55:335–339

Ziska LH, Blumenthal DM, Runion GB, Hunt ER, Diaz-Soltero

H (2010) Invasive species and climate change: an agro-

nomic perspective. Clim Change 105:13–42

Drosophila as models to understand the adaptive process 1103

123


