N

N

Spécialisation d’hote au sein d’une communauté
d’insectes phytophages: le cas des Tephritidae a La
Réunion
Maud Charlery de La Masseliere

» To cite this version:

Maud Charlery de La Masseliere. Spécialisation d’hote au sein d’'une communauté d’insectes phy-
tophages: le cas des Tephritidae a La Réunion. Biologie végétale. Université de la Réunion, 2017.
Frangais. NNT: 2017LARE0020 . tel-01668463

HAL Id: tel-01668463
https://theses.hal.science/tel-01668463
Submitted on 20 Dec 2017

HAL is a multi-disciplinary open access L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
archive for the deposit and dissemination of sci- destinée au dépot et a la diffusion de documents
entific research documents, whether they are pub- scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
lished or not. The documents may come from émanant des établissements d’enseignement et de
teaching and research institutions in France or recherche francais ou étrangers, des laboratoires
abroad, or from public or private research centers. publics ou privés.


https://theses.hal.science/tel-01668463
https://hal.archives-ouvertes.fr

POUR LE DEVELOPPEMENT LA REUNION

S'ouvrir aux mondes

UMR - 2
pvb'mt @cirad - -

UNIVERSITE DE LA REUNION

Faculté des Sciences et Technologies

Ecole Doctorale Sciences Technologies et Santé (ED.STS-542)

THESE

Pour obtenir le grade de

DOCTEUR DE L’UNIVERSITE DE LA REUNION

Discipline : Biologie et Environnement

Spécialisation d’hote au sein d’une communauté
d’insectes phytophages

Le cas des Tephritidae a La Réunion

Présentée et soutenue publiquement par

Maud Charlery de la Masseliére

Le 19 septembre 2017
Devant le jury composé de :
Bernard REYNAUD Professeur, Université de la Réunion Président
Anne-Marie CORTESERO  Professeur, Université de Rennes Rapporteur
Patrice DAVID Directeur de recherche, CNRS, Montpellier  Rapporteur
Sara MAGALHAES Professeur, Université de Lisbonne Examinateur

Pierre-Frangois DUYCK Chercheur, CIRAD, La Réunion Directeur






RESUME

Les insectes phytophages forment un groupe d’organismes trés diversifié et la plupart sont considérés comme spécialistes.
Les patrons de spécialisation des insectes vis a vis de leurs plantes hdtes dépendent en partie de leur capacité a interagir avec les
plantes (niche fondamentale) et aux facteurs environnementaux modulant ces interactions et aboutissant aux observations en
milieu naturel (niche réalisée). La spécialisation fondamentale est déterminée par 1’évolution conjointe de deux traits : la
performance des larves et la préférence des femelles.

Pour comprendre cette spécialisation, nous avons étudié une communauté de huit especes de mouches des fruits (Diptera :

Tephritidae) présentes a La Réunion.
Dans un premier temps, nous avons déterminé la niche réalisée de chaque espéce et montré que ces niches étaient structurées par
la phylogénie des plantes avec D. demmerezi, D. ciliatus et Z. cucurbitae spécialistes des Cucurbitaceae, N. cyanescens
spécialiste des Solanaceae et C. catoirii, C. capitata et C. quilicii généralistes attaquant des plantes de différentes familles. Aprés
I’invasion de B. zonata en 2000, C. capitata et C. quilicii ont subi une réduction de leur gamme d’hétes.

Dans un deuxiéme temps, nous avons déterminé la niche fondamentale de ces espéces (sauf D. ciliatus). Nous avons évalué
les préférences des femelles en mesurant la fécondité de chacune d’entre elles sur une gamme de 29 fruits, puis nous avons testé
I’existence d’une corrélation entre la préférence des femelles et la performance des larves (mother knows best hypothesis). Nous
avons montré une corrélation positive chez spécialistes des Cucurbitaceae qui pondent sur les plantes pour lesquelles les larves
survivent le mieux contrairement aux généralistes pondant et survivant sur une large gamme d’hotes mais sans corrélation entre
ces deux traits.

Enfin, la sélection de 1’hdte par les femelles se faisant principalement grace aux composés organiques volatils (COV'S) émis
par les fruits, nous avons montré que les fruits infestés par les généralistes ont pour point commun 1’émission de COVs
responsables de la maturation des fruits. Au contraire, les fruits de plusieurs Solanaceae émettent des COVs spécifiques suggérant
la détection de ceux-ci par les femelles de N. cyanescens. Les Cucurbitaceae émettent des COVs abondants peu présents dans
les autres familles suggérant une détection d’un mélange spécifique de ces COVs par les Tephritidae spécialistes des
Cucurbitaceae.

Mots clés : COVs, invasion biologique, niche fondamentale, niche réalisée, performance des larves, phylogénie, préférence des
femelles, spécialisation.

ABSTRACT

Phytophagous insects are a very diverse group of organisms and most of them are considered as specialized. Patterns of
specialization regarding their host plants depend on their ability to interact with their hosts (fundamental niche) and on
environmental factors which modulate these interactions leading to observed patterns in the field (realized niche). Fundamental
specialization is determined by the joint evolution of two traits: larval performance and female preference. To understand this
specialization, we studied a community of eight fruit fly species (Diptera: Tephritidae) present in La Réunion.

First, we determined the realized niche of each species and showed that they were structured by plant phylogeny with D.
demmerezi, D. ciliatus and Z. cucurbitae as Cucurbitaceae specialists, N. cyanescens as Solanaceae specialist and C. catoirii, C.
capitata et C. quilicii as generalists feeding on plants belonging to different families. After the invasion of B. zonata in 2000, C.
capitata et C. quilicii were subjected to a decrease of their host range.

Then, we determined the fundamental niche of these species (except D. ciliatus). We assessed female preferences by
measuring their fecundity on 29 fruits, then we tested the presence of a correlation between female preference and larval
performance (mother knows best hypothesis). We showed a positive correlation for Cucurbitaceae specialists laying eggs on
plants where larvae survive the best, at the opposite of generalist species laying eggs and surviving on many hosts without any
correlation between these two traits.

Finally, host selection by females being mostly done thanks to volatile organic compounds (VOCs) emitted by fruits,
we showed that fruits infested by generalist species have common VOCs responsible for fruit maturation. On the contrary, the
fruits of several Solanaceae emit specific VOCs suggesting their detection by N. cyanescens females. Cucurbitaceae species emit
abundant VOCs rarely present in other families suggesting a detection of a specific blend of these VOCS by Cucurbitaceae
specialists.

Keywords: biological invasion, female preference, fundamental niche, larval performance, phylogeny, realized niche,
specialization, VOCs;
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Svynthese bibliographique

I. La spécialisation d’héte chez les insectes phytophages

A. Contexte : un débat sémantique pour une réalité complexe

Les insectes forment un groupe d’organismes extrémement diversifié avec une estimation de 5
a 10 millions d’espéces (Ddegaard 2000). La plupart sont phytophages (Bernays et Chapman 1994, Price
2002) et sont, dans leur grande majorité, considérés comme spécialistes d’une espéce ou famille de
plantes (Bernays et Graham 1988, Schoonhoven et al. 2005) en particulier dans les régions tropicales
(Forister et al. 2015). Malgré le nombre important d’études focalisées sur la spécialisation d’hote, il est
difficile d’en extraire les principes généraux. Ainsi, de nombreux débats basés sur la sémantique du sujet
ainsi qu’aux types d’approches utilisées pour appréhender les différentes problématiques liées a la
spécialisation ont eu lieu (Futuyma et Moreno 1988, Bernays et Chapman 1994, Devictor et al. 2010,
Poisot et al. 2011a).

Le degré de spécialisation constitue un continuum entre deux extrémes : d’une part les espéces
ne consommant qu’une seule espéce de plante et d’autre part les espéces consommant de nombreuses
plantes appartenant a un grand nombre de familles (Normark et Johnson 2011). Au sein de ce continuum,
des classes ont été définies pour évaluer le degré de spécialisation des espéces. Si les termes
« monophage », « oligophage », « sténophage » et « polyphage » sont beaucoup utilisés (Cates 1980,
Thompson 1998), ils sont généralement appliqués a des contextes différents selon les études (Symons
et Beccaloni 1999). Par exemple, Jaenike (1990) caractérise les monophages comme des insectes se
nourrissant d’une seule famille de plantes, les oligophages comme ceux se nourrissant de deux familles
et les polyphages comme ceux se nourrissant de minimum trois familles de plantes. Par ailleurs, pour
Schoonhoven et al. (2005) les monophages sont des insectes se nourrissant d’une seule espece de plante
ou de peu de plantes proches et les oligophages des insectes se nourrissant de plusieurs plantes
appartenant a une seule famille. Un autre exemple de termes trés utilisés pose le méme probléme de
classification : les termes « spécialiste » et « généraliste ». Certaines études parlent de « spécialiste »
pour une espece se nourrissant d’une seule espéce de plante (Roslin et Salminen 2008, Schépers et al.
2016) alors que d’autres (Garcia-Robledo et Horvitz 2012a, Liu et al. 2012) définissent comme
spécialiste une espéce se nourrissant de peu de plantes appartenant a la méme famille. Pour essayer de
préciser le niveau de spécialisation ou de généralisme, les termes « d’extréme » généralisme et
« d’extréme » spécialisation sont utilisés (Loxdale et Harvey 2016), mais cela ne fait que reporter le

probleme de définition de chaque classe ainsi que celui de la limite entre deux classes. Ces exemples



montrent qu’il est difficile de définir des classes de spécialisation qui soient applicables a tous les
contextes et toutes les familles d’insectes. Pour parer & cela, il est pertinent de définir les termes
« spécialiste » et « généraliste » 1’un par rapport a ’autre avec les spécialistes renvoyant a des insectes
ayant une gamme d’hoétes plus restreinte que des espéces plus généralistes (Fox et Morrow 1981).
Lorsqu’une espéce est étudiée seule, rendant la comparaison avec une autre difficile, il est conseillé
alors de décrire la gamme d’hétes plutot que d’utiliser des termes définissant des classes. Par exemple,
au lieu d’indiquer qu’une espéce est « oligophage », il est plus précis de dire qu’elle se nourrit « d’une

seule famille de plante ».

Les problemes de sémantique ne font que refléter une réalité complexe qui engendrent aussi la
guestion des approches utilisées pour étudier cette réalité multiple (Ferry-Graham et al. 2002). La
spécialisation se définit par les patrons de spécialisation observés — a savoir le degré de spécialisation
d’une espéce a un instant t - mais aussi par les processus évolutifs dont ces patrons résultent c’est-a-dire
le fait de devenir plus spécialiste ou plus généraliste au cours du temps. Sachant les problemes de
sémantiques exprimeés plus haut pour les patrons observés, quelle est alors la meilleure fagon de mesurer

le degré de spécialisation ?

B. Quelle approche utiliser pour mesurer le degré de spécialisation ?

L’évaluation du degré de spécialisation représente un défi considérable et depuis quelques
années une forte attention a été portée sur les méthodes a utiliser pour mesurer le degré de spécialisation
(Bliithgen et al. 2006, Devictor et al. 2010, Poisot et al. 2012, Fordyce et al. 2016). Pour cela, les deux
difficultés majeures a prendre en compte sont: le niveau écologique sur lequel 1’étude se place
(I’individu, I’espéce ou la communauté) ainsi que 1’utilisation d’un continuum de valeurs pour empécher

’utilisation de classes.

Avant de déterminer la méthode la plus appropriée, il est important de définir le niveau
écologique. Le niveau écologique le plus étudié dans la littérature est celui de 1’espéce, mais quelques
méthodes ont été développées pour étudier les autres niveaux. Tout d’abord, le degré de spécialisation
peut étre évalué au niveau de I’individu dans le but de déterminer la variabilité des degrés de
specialisation au sein d’une population. Pour cela, Bolnick et al. (2003) ont proposé de mesurer la
variation des ressources consommées par chaque individu (WIC : Within individual component) ainsi
que la variation des ressources consommées entre tous les individus (BIC : between individual
component). Au niveau de la communauté, la mesure du degré de spécialisation peut se faire par la
connectance (C) qui se définit comme la proportion du nombre d’interactions observées entre les
insectes et leurs ressources par rapport au nombre d’interactions possibles (Blithgen et al. 2006). La

connectance est calculée a partir de données binaires et peut prendre une valeur allant de 0 (forte



spécialisation car peu d’interactions au sein de la communauté) a 1 (fort généralisme car nombreuses
interactions au sein de la communauté). Le degré de spécialisation au sein d’une communauté peut aussi
se calculer en faisant la moyenne des degrés de spécialisation des espéeces présentes dans la communauté
(Devictor et al. 2008).

1.Quelles données utiliser ?

L utilisation de données binaires (présence / absence de I’insecte sur une espéce de plante)
permet d’évaluer le degré de spécialisation de fagon simple. Cependant, par cette méthode, I’information
de la présence de I’insecte sur la plante est utilisée sans prendre en compte I’intensité et la fréquence de
cette interaction. L’utilisation de données binaires engendre la perte de beaucoup d’informations
risquant de biaiser 1’évaluation du degré de spécialisation. Par exemple, dans le cas ou une espéce
d’insecte phytophage ne consomme qu’une seule espéce de plante A mais trés occasionnellement une
autre plante B, les données binaires d’interaction au niveau de I’espéce (présence / absence de 1’espéce
d’insecte sur chaque espece de plante) auront le méme poids que pour une espéce consommant les deux
espéces de plantes de facon égale. Il n’y aura donc aucune information sur I’intensité ni sur la fréquence
d’utilisation de chaque plante. Dans le cas un peu différent de 1’utilisation de données binaires au niveau
de I’échantillon (présence / absence sur 1’échantillon de plante) avec plusieurs répétitions par espece de
plante, on obtiendra une information sur la fréquence d’attaque au sein de chaque espéce mais pas
d’information sur I’intensité de cette attaque. Une espece de plante ol un seul individu d’insecte est
souvent trouvé aura le méme poids qu’une espéce ou 50 individus sont souvent trouvés. Dans ce cas,

I’utilisation de données binaires est trés dépendante de la force d’échantillonnage (Bluthgen et al. 2006).

L’utilisation de données quantitatives (nombre d’individus d’insectes sur chaque échantillon de
plante) permet une évaluation plus fine de I’intensité, de la fréquence et de la nature de I’interaction
plante-insecte. Cependant, certaines transformations sont nécessaires si 1’on veut comparer plusieurs
espéces d’insectes ou plusieurs espéces de plantes. Tout d’abord, pour comparer le degré de
spécialisation de plusieurs espéces d’insectes au sein d’une communauté, il est important d’utiliser un
pourcentage ou une fréquence de présence sur la plante. En effet, le nombre brut d’insectes sur une
plante est dépendant de 1’abondance totale des insectes et ne permet pas de comparer la spécialisation
des especes avec des abondances différentes dues a des différences de fécondité, de durée de vie ou

autres facteurs indépendants de I’interaction avec les plantes hotes.

De plus, si les espéces de plantes attaquées par les insectes ont des capacités biotiques trés
différentes, cela peut aussi créer un biais. Par exemple, une espéce d’insecte qui consomme plusieurs
espéces de plantes de fagon proportionnelle a leur capacité biotique (individus d’insectes trés présents

dans de grande plantes et moins présents dans de petites plantes) risque d’étre considéré comme



« specialiste » de la plus grande plante au vu du plus grand nombre d’individus présents sur cette plante.
Une solution possible pour éviter cela est de diviser le nombre d’individus trouvés sur chaque plante par
le nombre moyen d’individus trouvés sur cette plante (division par la « capacité biotique » de la plante)
(Blithgen et al. 2006). Prenons I’exemple d’une communauté d’insectes avec une espece généraliste
(G) et une espéce spécialiste (S) qui se nourrissent de trois plantes (P1, P2, P3) au maximum de leur
capacité biotique. La plante P1 a une capacité biotique plus importante que les autres car elle peut
contenir 50 individus au total alors que P> et P3z ne peuvent contenir que 15 et 12 individus
respectivement. En tenant seulement compte du nombre brut d’individus d’insectes sur la plante (M3),
le généraliste risque d’étre considéré comme « spécialiste » de la plante P; car il y a plus d’individus sur
cette plante au vue de sa capacité d’accueil. En divisant le nombre brut d’individus sur la plante par le
nombre d’individus que la plante est capable d’accueillir (M2), on obtient un profil généraliste non biaisé

sans affecter profil spécialiste (Ms).
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2.Les indices de spécialisation

Les indices de spécialisation permettent d’éviter I’utilisation de classes car ils raménent le degré
de spécialisation a un continuum allant de 0 a 1. D’aprés Poisot et al. (2012), les avantages des indices
de spécialisation sont i) d’étre des valeurs ramenées a I’ensemble des possibilités allant du spécialiste
au généraliste (un continuum) ii) d’avoir de la robustesse pour effectuer un sous-échantillonnage et
enfin iii) d’étre informatif avec un rapport signal sur bruit fort. Cependant, les indices de spécialisation
sont nombreux et chacun d’entre eux est applicable a un contexte particulier. Cette diversité complique
le choix de I’indice le plus approprié au contexte étudié et empéche la comparaison de plusieurs indices
entre eux (Poisot et al. 2012). Le nombre important et la diversité des indices de spécialisation induisent

une grande variabilité dans les méthodes d’analyses.



Tableau 1. Principaux indices de spécialisation existant dans la littérature. P représente le vecteur
d’interaction de ’espéce d’insecte i de longueur R (nombre d’interactions) avec r étant les interactions
différentes de 0; T la somme de tous les éléments de P ; v représente le nombre d’axes de I’analyse
multivariée effectuée a partir d’une matrice d’interaction entre les insectes et les plantes, Cik représente le
centroid de I’insecte i sur ’axe k, et Xijk est la position de la plante j utilisée par I’insecte i sur I’axe k.

Indices Equation Définition Référence

Proportion des ressources

Resource range R—7p exploitées calculée

(RR) RR = indépendamment de la Schoener (1989)

R-1 force d’intensité sur chaque

ressource.

Species CoV Yi(P; — u)? Coefficient de variation Julliard et al.

specificity index ur [ dans la distribution des— (2006)

, Force des interactions
Shannon’s R, [1;1 In (%)] locales, par rapport a la Poisot et al.
evenness (HS) HS In(R) +1 somme des forces de toutes  (2012)

Specificity

measure d’

Paired
difference index
(PDI)

Species
diversity index
(Simpson’s

SDI)

Ordinated diet
breadth (ODB)

SRo(P = P)

POl =—"—p"7

oy bl
" [ZP.(ZP - 1)]

ODB =¥5 3%y /(xijk — Cix)?

les interactions.

Déviation des fréquences
d’interactions par rapport a
un modeéle avec les
ressources utilisées
proportionnellement a leur
disponibilité

Indice contrastant
I’interaction la plus forte
par rapport a toutes les
autres

Détermination du manque
d’équitabilité dans la
distribution des intensités
d’interactions.

Proportion de la gamme
d’hotes occupée par une
espece donnée rapport a la
gamme d’héte maximale
d’un généraliste extréme.

Blithgen et al.
(2006)

Poisot et al.
(2011b)

Simpson (1949)

Fordyce et al.
(2016)

La principale difficulté qu’implique I’utilisation des indices de spécialisation est qu’ils ne sont

pas calculés sur une méme échelle, ce qui rend leur additivité impossible. En effet, certains indices



comparent la proportion d’hotes utilisés a la gamme d’héte d’un généraliste extréme (ODB), alors que
d’autres comparent 1’utilisation des hotes proportionnellement a leur disponibilité (¢”) ou a la somme
de toutes les interactions possibles (HS) (Tableau 1). En prenant I’exemple d’indices de diversités
multiples, Jost (2006) montre qu’il est impossible de comparer des indices qui ne sont pas calculés sur

la méme échelle et que la seule facon de pouvoir interpréter ces indices est de les rendre additifs.

3.Mesures de la taille de la niche

Une autre fagon d’évaluer le degré de spécialisation des espéces est de décrire la largeur de leur
gamme d’hotes en utilisant des méthodes de calculs de diversités écologiques. Cela permet de connaitre
la largeur de la niche en tenant compte de I’intensité d’interaction entre la plante et 1’insecte. Le
continuum entre 0 et 1, engendré par les indices de spécialisation décrits plus haut (Tableau 1) peut étre,
a priori, une bonne fagon d’exprimer le continuum de degré de spécialisation mais cependant cela peut
inclure des biais d’interprétation. Par exemple, une espéce d’insecte consommant toutes les especes de
plantes disponibles dans un endroit ou il y a 8 plantes aura un indice de spécialisation de 0 (extréme
généraliste) et dans un endroit ot il y a 50 plantes, elle aura aussi un indice de 0 et sera considéré comme
aussi généraliste que dans le premier cas. En utilisant la largeur de gamme d’hétes cette différence liée

au nombre de plantes apparait plus clairement.

L’indice de diversité le plus simple est la richesse spécifique qui est le nombre d’espéces de
plantes hotes d’un insecte quelle que soit I’intensité de I’interaction entre I’insecte et la plante.
L’inconvénient majeur de cet indice est qu’il ne considére pas la rareté de la plante dans la gamme
d’hotes de I’insecte, mais uniquement le fait que la plante soit h6te ou non. Plusieurs indices de diversité
ont été proposés pour prendre en compte aussi bien le nombre de plantes hotes que leur importance dans
le régime alimentaire de I’insecte. Les deux indices les plus utilisés sont / 'indice de diversité de Shannon,

H’, et l'indice de diversité de Simpson, A, calculés de la maniére suivante :

Indice de Shannon H’:
S
H' = Z —pij X log(p;j)
j=1
Indice de Simpson A :

S
A= zplzj
=1

en posant que s est le nombre total de plantes disponibles et pj est 1’élément résultant de 1’interaction

entre I’insecte i et la plante j.



Les indices de diversité peuvent étre partagés en trois composantes. La diversité locale ou
diversité a (D) représente la diversité des especes de plantes consommées par une espéce d’insecte. La
diversité entre especes ou diversité B (Dg), représente le changement dans la composition d’espéces de
plantes hotes entre différentes espéces d’insectes. Enfin, la diversité régionale ou diversité y (D)
représente la diversité de plantes consommées par toutes les especes d’insectes confondues. Ces
composantes de la diversité peuvent se calculer a partir des différents indices écologiques décrits plus
haut. L’indice de Simpson accorde trés peu de poids aux especes de plantes rares dans le régime
alimentaire des insectes, alors que l'indice de Shannon accorde de I’importance a chaque plante en
fonction de I’intensité de son utilisation par 1’insecte sans favoriser de fagon disproportionnelle les
espéces rares ou communes. Enfin la richesse spécifique est completement insensible aux intensités
d’interactions entre les plantes et les insectes (Jost 2006). Pour illustrer 1’importance du poids accordé
aux espéces rares, prenons 1I’exemple de deux espéces d’insectes qui ont le méme nombre d’espéces de
plantes dans leur gamme d’hotes. Si 1’espéce A consomme plus une plante, la diversité o, calculée a
partir de I’indice de Shannon, sera plus petite pour I’espéce A que pour I’espece B et encore plus faible

si la diversité est calculée a partir de I’indice de Simpson (Fig. 1).

Figure 1. Exemple de diversités différentes. La richesse spécifique des deux espéces de papillons est de trois
car ils ont trois espéces de plantes hotes chacun. En utilisant le nombre équivalent de I’indice de Shannon,
I’espéce A aura une diversité de 2.08 et I’espéce B une diversité de 3. En utilisant 1’indice de Simpson,
I’espéce A aura une diversité alpha de 1.68 et I’espeéce B toujours de 3 car I’intensité d’utilisation de la
ressource est homogene pour I’espece B.

Si I’utilisation des indices de diversité alpha (Richesse spécifique, Shannon ou Simpson) permet
d’avoir une représentation assez juste de la diversité, I’utilisation des nombres équivalents des indices
de diversité, permet d’avoir une représentation exacte de celle-ci (Jost 2006). Jost (2007) décrit les
nombres équivalents des diversités alpha comme le nombre d’éléments nécessaires de fagon égale pour
produire la valeur de I’indice de diversité alpha. Par exemple, si deux communautés (ici especes

d’insectes) distinctes qui ne partageant aucune espéce (ici de plantes hotes) ont chacune une diversité X
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et si ces espéces sont combinées entre elles, elles auront, ensemble, une diversité de 2X. Cette propriété

semi additive, permettant une bonne interprétation des patrons écologiques, n’apparait pas dans les

indices de diversités. Pour bien comprendre ce concept Jost (2007) donne 1’exemple suivant: « Si un

continent avec 30 millions d’espéces réparties de fagon égale est touché par la peste qui tue la moitié

des espéces, comment les indices de diversité jugeront cette perte ? La richesse spécifique diminue de

moitié (30 millions & 15 millions). Cela correspond bien a l'interprétation intuitive que [’on peut avoir

en écologie. Cependant, l'indice de Shannon diminue de 17.2 a 16.5 exprimant une diminution de

seulement 4% et [’indice de Simpson diminue de 0.99999997 a 0.99999993 exprimant presque aucune

perte de diversité. » En convertissant les indices précédents en nombres équivalents suivant les

équations ci-dessous, on obtient une diminution de 50% dans les deux cas contrairement a une

diminution de 4% pour Shannon et presque pas de diminution pour Simpson.

Nombre équivalent de 1’indice de Shannon :

N

Dgyi = exp Z —pij X log(pij)
=

Nombre équivalent de 1’indice de Simpson :

7]

D= 1/( 1= ) v}

4.Résumé

Afin de pouvoir évaluer au mieux le degré de spécialisation d’une espéce d’insecte phytophage,

plusieurs étapes sont nécessaires :

1.

2.

Type de données : il faut choisir le type de données le plus approprié a la question écologique.
Si le but est de connaitre uniquement un nombre de plantes ou une fréquence d’utilisation, des
données binaires (respectivement au niveau de 1’espéce ou de I’échantillon) sont suffisantes.
Cependant pour avoir I’information la plus compléte, 1’utilisation de données quantitatives est
recommandée.

Transformation des données : Une fois le type de données choisi, il est important d’effectuer
les transformations nécessaires en fonction de la question écologique, notamment si celle-ci est
de comparer plusieurs especes d’insectes ou si les plantes ont des capacités biotiques différentes.
Choix de la mesure : 1l existe une grande diversité de mesures permettant 1’évaluation du degré
de spécialisation. Les indices de spécialisation permettent de replacer le degré de spécialisation
dans un continuum entre 0 et 1 mais sont trés dépendants du contexte empéchant la comparaison

entre deux études. Les nombres équivalents des diversités alpha ne replacent pas le degré de
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spécialisation dans un continuum mais décrivent la gamme d’hétes tout en tenant compte de la
fréquence d’interaction. Si les indices de spécialisation correspondent & un contexte particulier,
I’utilisation des nombres équivalents des diversités alpha semble étre la fagon la plus descriptive

et répétable possible de mesurer le degré de spécialisation.

I1. La spécialisation : une résultante de la préférence et de la performance

Les patrons de spécialisation observés en milieu naturel dépendent en partie des facteurs
biotiques et abiotiques de I’environnement dans lequel évolue I’insecte. Pour cette raison, la gamme
d’hétes utilisée en milieu naturel est souvent plus restreinte que celle pouvant étre utilisée en milieu
controlé. Pour connaitre les interactions possibles entre les insectes et les différentes plantes en milieu
contrélé, la niche fondamentale de I’insecte est utilisée. On parle alors de spécialisation potentielle,
mécanique ou fondamentale (Ferry-Graham et al. 2002, Devictor et al. 2010, Poisot et al. 2012) par

opposition a la spécialisation réalisée en milieu naturel.

Chez la plupart des insectes, les adultes sont beaucoup plus mobiles que les larves et celles-ci
se développent donc sur une plante choisie par les adultes. Lorsqu’une larve se nourrit d’une seule
plante, est-ce donc di au fait qu’elle est incapable de se développer sur d’autres plantes ou est-Ce parce
que I’adulte peut pondre uniquement sur cette plante ? La spécialisation fondamentale peut donc étre
scindée en deux catégories (Ferry-Graham et al. 2002, Irschick et al. 2005) : la spécialisation
physiologique / morphologique qui est le résultat de contraintes physiologiques et morphologiques
jouant un rdle sur I’adaptation de I’insecte sur la plante (performance) (Futuyma et Moreno 1988) ; et
la spécialisation comportementale qui est issue de contraintes comportementales de sélection de I’hote
influant sur le choix de la plante hote par I’adulte (préférence) (Ferry-Graham et al. 2002, Forister et
al. 2012).

A. La préférence des femelles : choix de 1’hote

Les plantes ayant des valeurs nutritionnelles trés variables dues a leur grande diversité, le choix
des adultes se base sur une évaluation de la qualité nutritive de I’héte en vue du bon développement de
I’insecte. Cette étape de sélection de I’héte est cruciale dans la vie de I’insecte phytophage car un
mauvais choix peut entrainer de graves conséquences sur la valeur sélective de 1’insecte (définit par la

survie et la reproduction des individus). Comment choisir I’hote ?

Les insectes phytophages évoluent dans des environnements hétérogénes et dynamiques

contraignant la sélection d’un hote de bonne qualité. Cette sélection se fait en deux étapes majeures : la
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recherche ou découverte de I’héte qui s’exprime par les manceuvres spatiales de I’insecte et prend fin
une fois la plante trouvée, et la phase de contact ou de reconnaissance qui s’exprime par la décision
de pondre ou de se nourrir sur la plante et prend fin une fois que la plante est acceptée ou non (Visser
1988, Schoonhoven et al. 2005). Ces deux étapes peuvent étre scindées en plusieurs autres et a chacune
d’entre elles, I’insecte peut rejeter la plante et donc répéter des étapes jusqu’a sélectionner la bonne
plante (Fig. 2).

La recherche / découverte :

1) L’insecte n’a pas de contact physique avec la plante et vole (ou marche) de fagon aléatoire
2) L’insecte pergoit des stimuli visuels ou olfactifs émanant de la plante

3) L’insecte répond a ces stimuli de sorte que la distance entre I’insecte et la plante diminue.
Le contact / reconnaissance :

1) La plante est trouvée et I’insecte entre en contact physique avec elle soit par le toucher, soit en
grimpant ou en atterrissant dessus.

2) Lasurface de la plante est examinée par une palpation de la surface

3) La plante est acceptée (en étant consommée ou en pondant des ceufs dessus) ou est rejetée par

I’insecte (par exemple si celui-ci détecte des dommages effectués par d’autres individus sur la

plante).
Nutritive host or Oviposition host Encounter with Encounter with Decislon:
(if applicable) potential host potential host lay egg(s)
Adult Prealighting Postalighting

Q cues

= &
"//‘
”  SEARCH
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Nectar Influenced by Visual and/or ,l Visual cues ,l
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Figure 2. Différentes étapes dans la sélection de 1’héte chez les insectes phytophages par les femelles adultes
avec les stimuli associés. D’apres Knolhoff et Heckel (2014).

Pour s’orienter vers une plante de bonne qualité, les insectes détectent les nombreux traits émis
par la plante qui sont indicatifs de sa qualité. Ces traits peuvent se classer en deux grandes catégories :
les stimuli visuels et les stimuli olfactifs. Ces deux catégories de stimuli ne sont pas soumises aux

mémes variations et sont donc complémentaires dans la prise de décision globale. Tout d’abord, les
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stimuli visuels ne sont pas altérés par les mouvements de 1’air et sont relativement constants a différentes
distances de la plante contrairement aux stimuli olfactifs (émission de composés chimiques volatils). En
effet, sans mouvement d’air, la diffusion des composés volatils se fait de fagon diffuse alors qu’avec un
mouvement d’air la concentration du stimulus est variable avec une plus forte concentration lorsqu’on
se rapproche de la plante (Visser 1986). Les odeurs dégagées par les plantes sont plus variables que les
stimuli visuels car méme si les deux stimuli peuvent varier en fonction de 1’état de la plante (stade de
maturité et taux d’attaque par herbivore), les odeurs des plantes peuvent également varier en fonction

des conditions abiotiques (température, humidité) (Kessler et Baldwin 2001, Loreto et al. 2006)

Les stimuli visuels regroupent trois grands aspects : la qualité spectrale (intensité de la couleur,
longueur d’onde dominante et saturation de la couleur), la dimension de la plante et sa forme (Prokopy
et Owens 1983). lIs permettent de distinguer a longue distance les surfaces végétales de celles qui ne le
sont pas et, a courte distance, ils permettent la discrimination entre les différentes parties de la plante
(Prokopy et Owens 1983). Les stimuli olfactifs d’une plante se caractérisent par 1I’émission de bouquets
olfactifs constitués de composés organiques volatils (COVs) émis par la plante aussi appelés
kairomones (Bruce et al. 2005). Au sein de ces bouquets, le nombre de COVs peut aller de 1 a 100 pour
les bouquets floraux (Knudsen et Gershenzon 2006) et jusqu’a plus de 200 pour les fruits (Pino et al.
2001) avec des abondances relatives hétérogenes. En effet, les bouquets sont souvent composés de
quelques molécules majoritaires et de nombreux composés minoritaires pouvant aussi avoir une grande

importance dans I’interaction insecte - plante (Clavijo McCormick et al. 2014).

L’utilisation de ces COVSs dans la sélection de I’hdte dépend de leur détection par I’insecte. La
détection se fait par les neurones récepteurs olfactifs (ORNSs) qui sont localisés dans les antennes de
I’insecte et qui permettent de détecter de faibles concentrations de molécules. Deux hypothéses ont été
émises pour comprendre le réle des COVs dans la localisation de la plante : i) les bouquets olfactifs des
plantes sont trés spécifiques et sont composés de COVs uniques a la plante et ii) la spécificité des
bouquets olfactifs est due a des ratios spécifiques entre plusieurs molécules communes a de nombreuses
plantes (Visser 1986, Bruce et al. 2005). Les deux hypotheses sont valides mais les preuves sont plus
nombreuses pour appuyer la seconde. En effet, parmi le grand nombre de COVs, seulement une petite
partie est détectée par les insectes (Bruce et Pickett 2011) et la majorité des récepteurs des insectes
détectent des molécules qui ne sont pas uniques a leurs plantes hétes. De plus, les tests comportementaux
montrent généralement une attraction plus importante de I’insecte lorsqu’il y a un mélange de plusieurs

molécules par rapport a une seule molécule spécifique (Fig. 3 ; Bruce et al. (2005)).
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Figure 3. Détection de deux COVs A et B par des neurones olfactifs d’un insecte (ORNS) a)
simultanément déclenchant une réponse comportementale ou b) 1’un aprés 1’autre ne déclenchant pas de

réponse (Bruce et al. 2005).
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Boite 1 : Techniques d’identification des composés organiques volatils et de détection par les insectes

a) Extraction des COVs

La méthode d’extraction des composés volatils dépend de la question écologique a laquelle on veut répondre et des
composés que 1’on souhaite extraire.

1- La question écologique

L’étude des COVs peut permettre d’identifier des composés particuliers d’une partie ou de la totalité d’une plante pouvant
permettre ensuite un test en EAG de cette molécule, nécessitant d’extraire les COVs en milieu contrélé et dépourvu
d’odeurs pour ne pas extraire les odeurs de I’environnement. Cependant, de nombreuses études se fondent sur les paysages
chimiques de certains milieux nécessitant d’extraire les composés en milieu naturel. Dans les deux cas, les méthodes
d’extraction seront un peu différentes pour des raisons de faisabilité.

2- Comment extraire ?

La premiere étape dans I’extraction de COVs est ’accumulation de I’odeur afin de concentrer les COVs dans un espace
réduit appelé I’espace de téte (head space en anglais) obtenu en confinant la plante ou une partie de la plante. L’espace
de téte peut se créer en plagant la plante sous une cloche de verre, permettant le contréle du volume d’air présent dans
I’espace de téte et faciliter la quantification de molécules présentes. Cette méthode est optimale pour des extractions en
milieu contrdlé car le verre est non odorant et facilement lavable. Cependant, pour des extractions en milieu naturel, la
plante sera plutét confinée dans des sacs en matériaux non odorants tel que le teflon ou le nalophan. Ces sacs ne permettent
pas le contréle du volume de I’espace de té€te mais sont plus transportables et faciles a manier en milieu naturel. Les
molécules confinées dans ’espace de téte peuvent ensuite étre amenées au piége a odeur de maniere statique ou
dynamique. La méthode dynamique consiste a inclure un flux d’air dans I’espace de téte. Cette méthode permet d’éviter
la saturation des molécules dans ’espace de téte et la détection unique des composés majoritaires. La derniére étape dans
I’extraction de COVs est le choix du type de piége a odeur utilisé appelé aussi adsorbant. Ces pieges captent les COVs
confinés dans I’espace de téte soit en les collant a une fibre (ex : micro extraction en phase solide, SPME) soit en les
collant & un polymere poreux (ex : Tenax, Charbon actif, Proparak Q...) (Tholl et al. 2006).

b) ldentification et détection des COVs par les insectes

La méthode standard d’identification des COVs est I’utilisation d’un chromatographe en phase gazeuse (GC) couplé a un
spectromeétre de masse (MS). Le chromatographe en phase gazeuse permet de séparer les composés du bouquet olfactif en
fonction de leur poids moléculaire et le spectrometre de masse permet d’identifier et de quantifier les composés chimiques
présents dans un bouquet en fonction de leur rapport de masse sur charge (Fig. a).

Pour discriminer les composés volatils qui engendrent une réponse physiologique chez I’insecte, le chromatographe en
phase gazeuse (GC) peut étre couplé a un électro-antennographe. Cette méthode consiste a séparer I’échantillon du bouquet
olfactif en deux. La premiére partie est analysée par le GC qui sépare les composés entre eux et la deuxiéme partie est
envoyée sur une antenne de ’insecte apres avoir placé des électrodes sur celle-ci, permettant de connaitre simultanément
quelle molécule engendre une réponse physiologique chez I’insecte (Fig. a) (Bruce et al. 2005). Cette méthode permet
d’avoir les réponses physiologiques de I’insecte simultanément a la séparation des molécules effectuée par le GC (Fig. b).
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B. La performance des larves

La performance des larves est définie par leur capacité a se développer et a survivre sur une
plante héte (Thompson 1988). Cette performance est caractérisée par 1’adaptation morphologique et
physiologigue de la larve face a la qualité de 1’hote, de sorte que ces adaptations procurent un avantage
pour interagir avec les hétes présents localement, on parle alors d’adaptation locale (Kawecki et Ebert
2004). Les qualités de I’héte étant variables, les performances des larves peuvent étre plus ou moins
bonnes en fonction de la plante sur laquelle elles se développent (Voir N.B*). L’adaptation locale permet
a chaque génotype d’avoir, en moyenne, une valeur sélective relative supérieure sur leurs plantes hotes
que d’autres génotypes sur la méme plante. Cette adaptation locale peut donc étre estimée en mesurant
la valeur sélective d’un génotype sur deux ressources différentes (Kawecki et Ebert 2004).

Il est cependant important de bien faire la distinction entre 1’adaptation locale a une ressource
et le degré de spécialisation sur cette méme ressource. Un génotype peut étre adapté a une ressource
sans y étre spécialisé c’est-a-dire avoir une valeur sélective qui permet la survie du génotype mais qui
soit inférieure a la valeur que pourrait avoir le génotype sur une autre ressource. Par exemple, deux
génotypes différents, G1 et G2, interagissant avec deux ressources différentes R1 et R2. Le génotype
G1 peut étre mieux adapté que G2 a la ressource R2 car sa valeur sélective est supérieure a celle de G1.
Cependant il est spécialiste de la ressource R1 car sa valeur sélective sur R1 est supérieure que sur R2
(Fig. 4).

Valeur sélective (W)

We1

We2 +

: i Ressource (R)
R1 R2

Figure 4. Adaptation locale de deux génotypes G1 et G2 sur deux ressources R1 et R2.

L’adaptation locale est donc bien distincte de la spécialisation mais elles peuvent étre
complémentaires donnant quatre scénarios possibles (Fig. 5) (Sicard et al. 2007). Tout d’abord, lorsqu’il
n’y a pas d’effet de I’adaptation locale, les insectes peuvent étre généralistes et avoir une valeur sélective
constante en fonction des plantes utilisées (Fig. 5A). Lorsque I’insecte est spécialisé, sa valeur sélective

reste constante parmi ses plantes hotes et diminue fortement sur les plantes non hétes (Fig. 5B). Ensuite,

*N.B : On consideére la performance des larves comme un proxy de la valeur sélective. En effet, il a été montré qu ‘une bonne 16
performance entrainait une bonne reproduction (Garcia-Barros 2000).



lorsqu’il y a un effet de 1’adaptation locale en complément de la spécialisation, les insectes géenéralistes
ont une valeur sélective qui diminue progressivement sur leurs plantes hotes locales avec une meilleure
valeur sélective pour la plante pour laquelle I’insecte est le mieux adapté. Lorsque le généraliste
n’interagit plus avec des plantes locales, sa valeur sélective reprend une valeur intermédiaire due & son
degré de spécialisation (Fig. 5C). Lorsque I’insecte est spécialiste et adapté localement, la valeur
sélective diminue progressivement au sein de sa gamme d’héte avec une plus forte valeur pour la plante

sur laquelle I’insecte est adapté et une valeur trés faible pour les plantes non hotes (Fig. 5D).
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Figure 5. Adaptation locale d’insectes en fonction de leur spécialisation effectuée sur des plantes proches
génétiquement. La fléche détermine la barriére entre les variétés d’une plante hote (plantes hotes locales) et
des plantes d’espéces différentes. D’apres Sicard et al. (2007).

Une forte adaptation locale a une plante engendre des codts en termes de temps et d’énergie qui
entrainent une faible adaptation aux autres plantes. Un compromis se met donc en place entre utiliser
peu de ressources de facon optimale ou utiliser plus de ressources mais moins efficacement. Il existe
plusieurs mécanismes génétiques responsables de ces compromis tels que la pléiotropie antagoniste
(Kassen 2002) ou I’accumulation de mutations délétéres (Kawecki 1994). Trois sortes de compromis

existent :

1. Jack of all trades — master of none:

Ce compromis entraine une stratégie adaptative ou les individus ont des performances uniformes
sur toutes les ressources. L’avantage de cette stratégie est que I’insecte peut se nourrir de beaucoup de
ressources différentes. Cependant, le colt de 1’adaptation se fait ressentir par le fait que la valeur
sélective des individus est certes uniforme, mais jamais optimale. L’insecte est donc présent sur toutes
les ressources mais n’en est jamais le maitre (« Jack of all trades — master of none »). Cette stratégie est

favorisée dans les environnements variables et imprévisibles permettant de changer de ressource
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facilement. Elle favorise une large gamme d’hotes et donc un degré de spécialisation de type
« généraliste » (Scheiner et al. 2016) (Fig. 6). Cette stratégie peut étre aussi étudiée d’un point de vue
de la plasticité phénotypique. La plasticité phénotypique est la capacité d’un génotype a exprimer
différents phénotypes en fonction de I’environnement dans lequel il se trouve (Agrawal 2001, Mooney
et Agrawal 2008). La stratégie de Jack of all trades — master of none peut donc étre aussi associée a un
caractére plastique. En effet, un génotype avec une forte plasticité phénotypique présente des différences
phénotypiques en fonction de I’environnement dans lequel il se trouve (Fig. 7) afin de garder une valeur
sélective constante face a un changement d’environnement (Fig. 6) et de devenir Jack of trades — master
of none (Egas 2005, Drown et al. 2011).

2. Master of some :

Ce compromis entraine une stratégie adaptative ou les individus ont une performance optimale
sur une partie restreinte des ressources disponibles. L’avantage de cette stratégie est que 1’adaptation est
optimale et permet d’exploiter au mieux la ressource. Cette adaptation est cependant codteuse et entraine
une absence ou une faible performance sur le reste de la gamme possible des ressources. Cette stratégie
d’adaptation va favoriser une gamme d’hotes restreinte de type « spécialiste » (Drown et al. 2011)
(Fig.6). D’un point de vue de plasticité phénotypique, cette stratégie va se rapporter a des génotypes peu
plastiques, ne modifiant pas leurs traits phénotypiques en fonction de I’environnement, ce qui permettra
d’avoir une bonne valeur sélective uniquement sur les plantes pour lesquelles les traits phénotypiques

seront bons (Fig. 7).

3. Jack of all trades - master of all:

Les deux stratégies décrites plus haut font qu’un spécialiste d’une ressource donnée surpasse
toujours un généraliste avec lequel il partage la ressource. Les colts engendrés par la premiére stratégie
(Jack of all trades-master of none) peuvent se mesurer en comparant la valeur sélective de la premiéere
stratégie a la deuxieme qui est optimalement adaptée a cette ressource. Sachant ces conditions, il ne
devrait pas exister de génotype ayant une valeur sélective supérieure sur toutes les ressources car le cot
d’une adaptation augmentant la valeur sélective sur une ressource entraine la perte de valeur sélective
dans une autre. Cependant, des études empiriques montrent des cas ou les généralistes ont une valeur
sélective supérieure ou égale aux spécialistes (Magalhdes et al. 2009, Barkae et al. 2012) (Fig. 6). Les
meécanismes génétiques permettant d’aboutir a des généralistes « sans - colt » ou des spécialistes sont
la pléiotropie (antagoniste ou de magnitude) et I’épistasie. L’apparition d’une stratégie spécialiste ou
généraliste « sans - colt » va dépendre de 1’ordre dans lesquelles les mutations vont apparaitre ainsi que

les environnements auxquels les populations seront soumises (Remold 2012).
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Master of some

Jack of all trades - master of none

» Nombre d’hotes

Figure 6. Stratégies d’adaptation locale issues des différents compromis possibles : Jack of all trades —
master of none (en bleu) favorisant les larges gammes d’hdtes, Master of some (en rouge) favorisant les
gammes d’hotes restreintes et enfin Jack of all trades — master of all (en vert) favorisant les larges gammes
d’hotes.
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Figure 7. Valeur d’un trait phénotypique en fonction d’un gradient environnemental pour un génotype
plastique et un autre non plastique.

C. Une évolution conjointe entre la préférence des adultes et la performance des
larves ?

Chez la plupart des insectes, les larves sont beaucoup moins mobiles que les adultes et le succes
du développement de la larve dépend de la plante choisie par ’adulte. Les plantes ayant des qualités
nutritives variables pour le développement de la larve, la sélection aura tendance a maximiser la valeur
sélective par une corrélation positive entre la préférence des femelles et la performance des larves

(Jaenike 1978). Cette corrélation, appelée « mother knows best hypothesis », se traduit par le fait que les
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adultes choisiront les plantes sur lesquelles les larves se développeront le mieux (Gripenberg et al.
2010). Cette corrélation entre la préférence des femelles et la performance des larves a été appuyée par
de nombreuses études empiriques (Craig et al. 1989, Keeler et Chew 2008, Garcia-Robledo et Horvitz
2012Db). Cependant, d’autres études vont a I’encontre de cette régle, ne montrant pas de corrélation entre

les préférences et les performances (Valladares et Lawton 1991, Jallow et Zalucki 2003).

Plusieurs hypothéses ont été évoquées pour expliquer I’absence de corrélation entre la
préférence des adultes et la performance des larves (Craig et Itami 2008, Gripenberg et al. 2010). Ces

hypotheses se basent sur la présence de différentes contraintes limitant cette corrélation :

1. Des facteurs intrinseques a | ’insecte

Premiérement, le comportement des larves peut étre a I’origine d’une faible corrélation entre la
préférence et la performance. Dans le cas moins fréquent ou la larve est tres mobile, celle-ci peut
effectuer elle-méme le choix de la plante sur laquelle elle va se développer. L’adulte ne sera donc pas
contraint par le choix de 1’hdte puisque la larve pourra discriminer elle-méme la plante nécessaire a son
développement (Chew 1977). Ce comportement a aussi été montré chez des larves moins mobiles,
notamment les chenilles de papillons ou, face a un choix, les larves étaient capables de discriminer la

plante hote de meilleure qualité contrairement aux adultes ne faisant pas de différence (Soler et al. 2012).

Deuxiemement, le comportement des femelles adultes peut étre a 1’origine d’une faible
corrélation entre la préférence et la performance. En effet, les femelles adultes peuvent avoir une
stratégie favorisant leur propre survie plutét que celle de leurs descendants. Dans ces cas-la, elles sont
amenées a choisir les plantes sur lesquelles ces femelles se nourrissent au dépend des plantes utilisées
par leur larves (Scheirs et al. 2000, Mayhew 2001). Cette stratégie leur permet de vivre plus longtemps

afin de produire un nombre de descendants plus élevé.

Enfin, un facteur ayant été suggéré comme pouvant limiter la relation entre la préférence et la
performance est le degré de spécialisation des insectes (Craig et Itami 2008). Dans une méta-analyse
Gripenberg et al. (2010) ont montré que les insectes spécialistes ont tendance a présenter une plus forte
corrélation entre la préférence et la performance que les généralistes. Cela serait d0 au fait qu’ils sont
mieux adaptés sur une faible gamme d’hotes et que les adultes ont donc plus intérét a effectuer un choix
favorable pour les larves : en effet, avec un mauvais choix, les conséquences sur la valeur sélective
seraient plus brutales (Gripenberg et al. 2010). Cette théorie a été vérifiée par certaines études
empiriques (Janz et Nylin 1997, Liu et al. 2012) mais rejetée par d’autres (Friberg et al. 2015, Kelly et
Bowers 2016).

20



2. Des facteurs extrinséques a l’insecte

De nombreux facteurs de I’environnement dans lequel 1’insecte évolue peuvent influencer la
relation entre la préférence et la performance (voir partie 3). Tout d’abord, la disponibilité des plantes
hotes, caractérisée par I’abondance des plantes dans 1’environnement ainsi que par leur disponibilité
dans le temps, est un facteur pouvant influencer fortement la relation préférence-performance. En effet,
lorsqu’une plante n’est disponible que durant une courte période, cela va contraindre la capacité de la
femelle a évaluer la qualité de la plante et empécher la relation entre la préférence et la performance
(Cronin et al. 2001). D’autre part, une faible abondance des plantes de bonne qualité renforcera la
relation entre la préférence et la performance car si les plantes de bonne qualité sont peu abondantes, la
probabilité de pondre dessus de fagon aléatoire sera faible et donc nécessite un choix des femelles pour

assurer un bon développement des larves (Craig et Itami 2008).

La présence de compétiteurs et d’ennemis naturels aura tendance a affaiblir la relation entre la
préférence et la performance. En effet, si la plante de meilleure qualité pour la larve comprend une
probabilité forte de rencontrer des ennemis naturels ou des compétiteurs, le choix d’une plante de qualité

moyenne mais « libre » de compétiteurs et d’ennemis naturels sera favorisé (Craig et Itami 2008).

Enfin, le manque d’histoire évolutive entre 1’insecte et la plante hote peut affaiblir la relation
entre la préférence et la performance. Notamment, dans le cas des invasions biologiques, si un insecte
envahit un nouvel environnement avec des espéces de plantes différentes de son environnement
d’origine, la femelle pourrait étre attirée par des plantes pour lesquelles les larves n’ont pas acquis les
adaptations pour se développer de fagcon optimale et donc des plantes de mauvaise qualité pour les larves.
Lorsqu’un insecte rencontre une nouvelle plante qui n’est pas optimale pour la survie larvaire, la
sélection naturelle peut prendre du temps pour augmenter la capacité de la larve a survivre dessus
(Thompson 1988).

D. Différences entre généralistes et spécialistes

Les différentes tailles de gamme d’hotes entrainent différentes stratégies de préférence ainsi que

de performance procurant aux insectes des avantages pour maximiser leur valeur sélective.

1. Caractéristiques d 'une gamme d’hétes restreinte :

Les espéces spécialistes sont considérées comme plus adaptées a leur plante héte. Cela implique
qu’elles effectuent une recherche plus ciblée et plus efficace de leur hote. La recherche est ciblée
directement vers leur hote de sorte a le localiser plus rapidement (Bernays 1998). Cela peut se faire par
la détection de composés volatils ou d’un ratio de composés spécifiques a I’hdte permettant un contraste

important entre signal et bruit, et engendrant une réaction rapide de I’insecte (Jaenike 1990, Bernays
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2001). La recherche ciblée de la plante hote est possible car la gamme d’hoétes restreinte de I’insecte
diminue la quantité d’informations a intégrer. De plus, cette faible quantité d’informations permet aux
espéces dites spécialistes d’étre plus sensibles aux variations de qualité de leurs plantes hotes pour ainsi
mieux discriminer les différences intraspécifiques de qualité de la plante (West et Cunningham 2002).
Pour toutes ces raisons, les insectes ayant une gamme d’hétes restreinte effectuent une recherche

efficace de leur hote.

L’adaptation se fait aussi au niveau des performances sur la plante. Les spécialistes sont
considérées comme physiologiquement adaptés de fagon optimale a leurs hétes. Cependant, cette
adaptation optimale engendre des codts importants qui empéchent une bonne adaptation a un grand
nombre de plantes. Cela implique une stratégie d’adaptation de type « Master of Some » se caractérisant
par une meilleure adaptation qu’un généraliste mais sur une gamme d’hotes plus restreinte. Cette
adaptation peut notamment étre due a la faculté de détoxifier les défenses chimiques présentes dans
I’héte, ce qui permet un contournement des défenses plante et entraine une bonne survie de I’insecte
(Agrawal et al. 2012).

2. Caractéristiques d’une large gamme d’hotes :

Les espéces généralistes sont considérées comme ayant I’avantage de pouvoir réagir a une
grande variabilité et imprévisibilité des plantes hotes en ayant la capacité de s’adapter a différents types
de plantes. Cela implique une localisation plus générale des plantes grace notamment a une détection
de composés communs a un grand nombre de plantes ou alors a une faible capacité a détecter les
composés spécifiques (Jaenike 1990, Bernays 2001). De plus, les généralistes sont souvent associés a
une grande fécondité, ce qui leur permet de pondre sur beaucoup de plantes avec des qualités variables
et donc d’assurer une survie des larves, méme si celle-ci n’est pas optimale (Jaenike 1990). Cependant,
I’interaction avec une grande gamme d’hotes implique une grande quantité d’informations a intégrer
pour évaluer la qualité de 1’hdte, donc un temps plus long pour la prise de décision et une potentielle
augmentation des erreurs (Bernays 2001). En acceptant plus de plantes, les insectes ont plus
d’alternatives pour pondre, mais augmentent aussi leur probabilité de pondre sur des plantes de moins

bonne qualité impliquant une faible valeur sélective (Mayhew 1997).

I11. Facteurs influencant le degré de spécialisation in natura

Afin de déterminer le degré de spécialisation d’un insecte, les études évaluent la largeur de niche
(ou lataille de la gamme d’hotes) dans un environnement donné a un moment donné. Cette spécialisation

se base sur la niche réalisée de I’insecte et dépend de I’environnement dans lequel I’insecte évolue. En
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effet, la largeur de la gamme d’hétes d’un insecte dépend de I’interactions avec les plantes présentes
dans I’environnement (elle-méme modulée par la phylogénie et la disponibilité des hotes), des
conditions abiotiques ainsi que I’interactions avec les autres espéces d’insectes de 1’environnement
(interactions interspécifiques) (Cates 1981, Singer 2008). On parle de spécialisation écologique ou de
spécialisation réalisée (Devictor et al. 2010, Poisot et al. 2011a, Van Oosten et al. 2016). Cette
spécialisation écologique est trés dépendante du contexte dans lequel elle est étudiée et de nombreux

facteurs de I’environnement la modulent.

A. Phylogénie de 1’hote

Les traits des plantes peuvent étre plus ou moins contraints par la phylogénie entrainant des
traits plus similaires pour des plantes génétiqguement proches. Cette similarité entre plantes proches est
appelée le conservatisme phylogénétique des traits des plantes. Ackerly (2009) décrit trois approches
différentes pour appréhender ce conservatisme phylogénétique. La premiére approche est 1’utilisation
du signal phylogénétique qui peut étre défini comme la tendance qu’ont des espéces de plantes proches
a se ressembler plus entre elles qu’a des espéces tirées aléatoirement dans 1’arbre phylogénétique. La
deuxiéme approche est la comparaison de modéles évolutifs (« model-fitting method ») dans le but de
trouver celui qui explique le mieux la distribution de traits observée dans la phylogénie. Enfin, la
troisieme approche est I’estimation des taux d’évolution phénotypique définis comme les taux de
changements évolutifs dans des lignées ou des populations, ou définis par le taux de divergence

phénotypique parmi des plantes proches.

Plusieurs types de traits peuvent étre conservés dans la phylogénie des plantes. Par exemple, le
phénotype des plantes tel que la taille, les feuilles ou les graines de certaines plantes a été montré
comme étant conservé phylogénétiquement (Ackerly 2009, Norden et al. 2009). La phénologie des
plantes semble aussi étre soumise a des contraintes phylogénétiques, malgré sa dépendance a
I’environnement de la plante. En effet, de grandes variations phénologiques chez des espéces partageant
le méme environnement peuvent indiquer une contrainte phylogénétique des réponses phénologiques de
sorte que les espéce de plantes génétiquement proches aient une tendance a fleurir et a avoir leurs
premiéres feuilles en méme temps (Davies et al. 2013). Enfin, un dernier aspect des plantes pouvant
montrer un conservatisme phylogénétique est la production de molécules chimiques par les plantes. Ce
sont particulierement les molécules toxiques responsables des défenses chimiques des plantes qui ont

été montrés comme plus similaires au sein des plantes proches (Rasmann et Agrawal 2011).

Ehrlich et Raven (1964) ont été parmi les premiers & évoquer ces contraintes phylogénétiques
exprimant le fait que le choix exercé par les insectes pourrait refléter des similarités entre les plantes
choisies. Dans beaucoup d’études portant sur la spécialisation d’hdte, cette notion de conservatisme

phylogénétique est implicite dans la définition des degrés de spécialisation. On parle souvent d’insectes
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spécialistes qui se nourrissent de plusieurs espéces de plantes appartenant a une seule famille de
plante ou phylogénétiquement proches (Cates 1980). Winkler et Mitter (2008) ont appuyé cette idée
en montrant que le conservatisme des plantes hotes se révélait particulierement important chez les

insectes oligophages.

L’interaction entre les plantes et les insectes est souvent contrainte par la phylogénie des plantes,
notamment dans la structure des réseaux plante-insecte (réseaux bipartites). En effet, 1’hypothése
principale émise dans I’étude du conservatisme phylogénétique au sein des réseaux trophiques, postule
que des espéces d’insectes proches se nourrissent d’espéces de plantes également proches (Cattin et al.
2004). Cela a été testé en comparant la phylogénie des insectes avec celle de leurs plantes hdtes avec
une forte asymétrie souvent mise en avant en faveur des plantes c’est a dire, un conservatisme
phylogénétique plus fort au sein des ressources (plantes) qu’au sein des consommateurs (insectes)
(Bersier et al. 2002, Rohr et Bascompte 2014, Fontaine et Thébault 2015). En effet, si les insectes ont
tendance a attaquer des plantes proches, une coévolution entre les insectes phytophages et leurs plantes
est peu envisageable car les plantes ont peu d’avantages a s’adapter aux insectes qui les consomment
(Kergoat et al. 2005, Peralta et al. 2015). De plus, ce conservatisme phylogénétique est plus marqué
dans les réseaux antagonistes herbivores — plantes que dans les réseaux mutualistes pollinisateurs —
plantes (Fontaine et Thébault 2015). Un fort conservatisme phylogénétique chez les plantes dans les
interactions plantes-herbivores suggére que I’histoire évolutive des plantes est le facteur majeur
faconnant la structure de ces réseaux. En effet, une espéce d’insecte a tendance a se nourrir de plantes
proches alors qu’une espéce de plante peut étre consommée par des insectes moins liés
phylogénétiquement. Des exemples empiriques appuient cette hypotheése, notamment chez les
Iépidoptéres qui sont connus pour présenter un fort conservatisme phylogénétique dans 1’utilisation des
plantes hotes (Janz et Nylin 1998, Weiblen et al. 2006) méme si ce conservatisme est également présent
pour d’autres modéles biologiques tels que les coléopteres (Kergoat et al. 2005). La phylogénie des
plantes est, dans ce contexte, un proxy de la similarité des traits. Le conservatisme phylogénétique des
plantes n’explique pas toujours les interactions entre les insectes phytophages et leurs plantes hétes. Par
exemple, dans une étude sur le rble de la phylogénie et des traits fonctionnels sur I’abondance
d’herbivores dans une forét humide, il a été suggéré que la taille des plantes expliquait mieux

I’abondance des herbivores que le signal phylogénétique (Whitfeld et al. 2012).

B. Disponibilité de 1’hdte

La disponibilité de 1’hote va influencer les causes ultimes du choix de I’hdte c’est-a-dire la
principale réponse a la question : Pourquoi choisir de pondre sur cette plante plut6t que sur une autre ?
De nombreux modéles théoriques sont partis de 1’observation suivante : les insectes généralistes

montrent souvent une hiérarchie dans la préférence de leurs plantes hotes et la plante préférée n’est pas
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toujours la plante de meilleure qualité pour le développement des larves. De cette observation a découlé
une question majeure : Si une femelle rencontre un hote potentiel pour la larve, devrait-elle pondre
dessus ou continuer a chercher une autre plante de meilleure qualité ? La sélection naturelle favorisera
le choix qui maximisera le nombre de descendants face a 1’incertitude de trouver une autre plante, tout
en minimisant les cotits d’énergie (Levins et MacArthur 1969, Jaenike 1978). Quels sont donc les

facteurs influencant la probabilité de choisir une plante ?

Le premier facteur majeur est la qualité de la plante héte caractérisée par les nutriments, la teneur
en eau et la quantité de composés toxiques qu’elle contient (Jaenike 1978). De plus, la distribution de
la qualité au sein du paysage de plantes va aussi déterminer le choix de la plante (Fig. 8 A). En effet, si
les plantes ont une qualité distribuée de fagcon homogéne dans le paysage, la probabilité de choisir une
bonne plante sera plus importante qu’avec une grande hétérogénéité. Si le nombre de plantes de bonne

qualité est faible, le choix d’hotes de qualité inférieure sera plus courant (Mayhew 1997).

Dans le cas d’une hétérogénéité de la qualité des plantes dans le paysage, 1’adaptation pourra se
faire au travers de la fécondité (appelée egg limitation par West et Cunningham (2002) ou risk spreading
par Jaenike (1990)). Avec une forte fécondité, I’insecte pourra maximiser sa valeur sélective en pondant
beaucoup sur toutes les plantes et la survie de I’insecte sera proportionnelle a la qualité de la plante. Cela
se rapporte a la notion de bet hedging qui explique qu’en présence d’une forte variabilité des plantes, le
fait de répandre ses ceufs sur toutes les plantes permet d’assurer un minimum de descendants (Hopper
1999). Dans ce cas, les insectes utiliseront les ressources proportionnellement a leur distribution dans le
paysage suivant donc le modele de Distribution Idéale Libre (Ideal Free Distribution en anglais) (K¥ivan
et al. 2008, Boulinier et al. 2010). Les modeles de distribution idéale libre font I’hypothése que les
individus sont des compétiteurs égaux et ont une connaissance parfaite de la qualité de tous les hotes,
qui ne change pas dans le temps (idéale), et qu’ils peuvent se déplacer sans codts (libre) d’une plante a
une autre afin d’optimiser les qualités de chaque plante. Ces modeles prédisent que les individus vont
se distribuer sur les plantes proportionnellement a la qualité des hotes. Cependant dans le cas ol I’insecte
a une faible fécondité, un mauvais choix de plante engendrera des conséquences beaucoup plus graves
induisant des compromis de choix de plante héte beaucoup plus forts. Une corrélation entre la fécondité
et la capacité de choix a montré que les insectes qui effectuaient un choix plus drastique avaient une

fécondité plus faible (Jaumann et Snell-Rood 2017).

Le deuxiéme facteur majeur influengant le choix est la distribution de 1’héte dans le paysage.
La distribution de 1I’hote est a ne pas confondre avec la distribution de sa qualité précédemment
expliquée (Fig. 8). Les hotes potentiels peuvent étre distribués de fagon hétérogéne dans
I’environnement mais avec une qualité homogéne (Fig. 8A), ou distribués de facon homogéne dans
I’environnement mais avec des qualités hétérogénes. Ces deux facteurs influencent fortement la

probabilité de trouver 1’héte et de le choisir (Jaenike 1990, Craig et Itami 2008).
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Figure 8. Deux scénarios différents montrant la différence entre la distribution de I’héte et celle de la qualité.
La couleur verte est synonyme de bonne qualité et la couleur grisée est synonyme de mauvaise qualité. A.
Trois plantes ayant une fréquence hétérogéne dans le paysage avec une plante fréquente et les deux autres
plus rares mais ayant une qualité nutritive égale, répartie donc de fagon homogeéne. B. Trois plantes avec la
méme fréquence, réparties donc de fagon homogeéne, mais ayant des qualités nutritives différentes avec une
plante de meilleure qualité. Ici la qualité est répartie de fagon hétérogene.

La distribution de 1’hdte peut influencer différemment les comportements de choix :
e L’hote peut étre fréquent dans I’environnement et donc facile a trouver. Cependant, en
concentrant sa recherche et sa ponte uniquement sur un hote fréquent, cela augmente la
probabilité de trouver cet hote en particulier et diminue 1’exploration d’autres hotes

éventuellement de meilleure qualité (West et Cunningham 2002).

e L’héte peut étre rare dans I’environnement et donc difficile a trouver (« host limitation » par
West et Cunningham (2002)). Dans ce cas, I’insecte peut intégrer des hotes de qualité moyenne
mais plus fréquents dans le paysage. En faisant cela, la perte de valeur sélective engendrée par
I’interaction avec un hdte de moins bonne qualité équivaut a la perte de valeur sélective due au
temps perdu a chercher un hote de bonne qualité (principe de lost opportunity). L’insecte peut
aussi attendre de trouver le bon héte rare. L acceptation d’hotes de moindre qualité va dépendre
du temps qu’a I’insecte avant la fin de sa vie (&ge) ou avant la prochaine ponte. Mayhew (1997)
explique dans le modele « time-limited dispersers » que plus le temps passe, plus il est risqué
de quitter un mauvais hote sans pondre d’ceufs parce que la probabilité de ne pas trouver de
plante avant la prochaine ponte augmente avec le temps. Plus le temps passe, plus I’insecte
acceptera un héte de mauvaise qualité. Moins I’insecte aura le temps de chercher et moins la

relation entre la préférence et la performance sera forte (Craig et Itami 2008).

EN RESUME : A la question : pourquoi choisir cet hdte ? La réponse est : Le choix de I’héte (C) peut
dépendre de la qualité de 1’hote (Q) pondérée par la probabilité de trouver cet hote (1/A) avec A

I’abondance de I’héte.
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C. Interactions interspécifigues

1.Ennemis naturels

Les ennemis naturels des insectes phytophages peuvent étre de nature diverse tels que des
prédateurs qui tuent les insectes, des parasitoides qui pondent dans les ceufs, les larves ou les pupes des
insectes ou encore des champignons entomopathogénes qui parasitent les insectes et entrainent leur
mort. Les ennemis naturels présents dans 1’habitat des insectes détériorent la valeur sélective de ceux-ci
soit par la voie d’autres insectes déja infectés (champignons entomopathogénes) soit par leur présence
autour des plantes attaquées par les insectes (prédateurs et parasitoides). Dans ce dernier cas, les ennemis
naturel peuvent étre attirés par les composés volatils émis par les plantes hotes des insectes phytophages,

ce qui leur permet de localiser leur proie facilement (De Moraes et al. 1998).

La présence d’ennemis naturels généralistes (pouvant attaquer une large gamme d’insectes)
favorise tout d’abord chez I’insecte une forte capacité a changer d’héte, car si, de nombreux prédateurs
se trouvent sur une certaine plante hote, il aura intérét a pouvoir changer facilement d’hote afin
d’échapper a ses ennemis. Une fois I’insecte présent sur une plante libre de tout ennemi, il aura tendance
a se spécialiser sur cette plante (Bernays et Chapman 1994). Singer (2008) explique que la présence
d’ennemis naturels favorise la spécialisation méme si la plante ne posséde pas une qualité optimale pour
le développement de la larve car les insectes auront intérét a se spécialiser sur des plantes libres de tout
ennemi. Cela va induire un compromis entre la qualité de 1’hote et la présence d’ennemis naturels (Singer
et al. 2004). En effet, une plante de trés bonne qualité peut avoir de nombreux ennemi naturels alors
qu’une plante de qualité moyenne peut fournir un refuge face aux ennemis naturels (Denno et al. 1990,

Bjorkman et al. 1997).

2.Compétiteurs

La compétition entre especes, due au partage d’'une méme ressource, limite la coexistence de
celles-ci et diminue leur valeur sélective. En partageant la ressource, les larves auront une quantité de
ressource moins importante, ce qui peut diminuer leur survie. De plus, des comportements agressifs des
adultes défendant la ressource peuvent empécher les adultes d’autres espéces de pondre. Par exemple,
chez des coléopteres, en présence de compétiteurs, la performance des larves diminue avec un

développement plus lent et les adultes préferent les plantes sans compétiteurs (Wise et Weinberg 2002).

Pour qu’un insecte investisse dans la compétition et soit considéré comme « bon compétiteur »
cela va dépendre de plusieurs aspects (Reitz et Trumble 2002). Par exemple, si un insecte a une faible
capacité de dispersion, il aura des difficultés a trouver refuge dans d’autres plantes et aura donc intérét
a s’investir dans la compétition (Tilman 2000). Le nombre de ressources alternatives définissant le degré

de spécialisation peut aussi jouer sur I’investissement dans la compétition. En effet, les espéces
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spécialistes, qui sont mieux adaptées a une gamme d’hotes restreinte, auront peu de plantes alternatives,
voire pas de plantes sur lesquelles se réfugier et auront donc tendance a plus s’investir dans la
compétition (Bili et al. 2016). A I’inverse, les généralistes sont plus efficaces pour éviter la compétition
que les spécialistes. En effet, si la valeur sélective des larves diminue avec la compétition, c’est-a-dire
I’augmentation de la densité (density-dependance fitness), la sélection naturelle va favoriser une
stratégie de ponte plus étendue permettant d’accepter des plantes de moins bonne qualité (Mayhew
1997). Cette stratégie d’évitement est également due au fait que les généralistes exploitent des habitats
éphémeres ce qui ne favorise pas I’adaptation a la plante permettant une bonne compétition (Denno et
al. 1995). En présence de compétiteurs, les généralistes vont donc avoir plut6t une stratégie de fuite et
effectuer un changement de comportement dans 1’utilisation de la ressource notamment par la recherche

de ressources alternatives ou par 1’augmentation de la gamme d’hote (Fig. 9).

La capacité de compétition est souvent inégale et asymétrique entre plusieurs insectes suivant
leur investissement dans la compétition. Les insectes les plus investis dans la compétition sont
considérés comme compétiteurs supérieurs et les moins investis considérés comme compétiteurs
inférieurs (Kaplan et Denno 2007).
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Figure 9. Effet de la ressemblance de niche ainsi que de la capacité de compétition sur la coexistence ou
I’exclusion d’espéces (modifié¢ de Mayfield et Levine (2010)).

D. Le cas particulier des invasions

Les invasions biologiques ont un fort impact sur les interactions plante-insecte car elles
modulent la diversité, I’abondance et la richesse des insectes ou des plantes du nouvel environnement.
Les especes envahissantes peuvent étre des insectes ou des plantes, ce qui engendre des impacts

différents sur 1’environnement envahi.
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1.Invasion de la plante

L’invasion d’une plante dans un milieu peut avoir des conséquences sur le degré de
spécialisation des insectes indigénes de I’environnement. Cela peut avoir un effet positif favorisant un
élargissement de la niche en apportant une ressource supplémentaire pour les insectes. Pour cela, il faut
qu’a P’arrivée de la nouvelle plante, I’insecte soit capable de pondre et de se développer dessus. A
I’inverse, cela peut aussi créer une diminution des ressources pour les insectes dans deux cas : le premier,
lorsque les insectes indigénes préférent pondre sur la plante envahissante que sur les indigénes sans que
les larves puissent se développer dessus car elles ne sont pas adaptées a cette nouvelle plante. Dans ce
cas, I’insecte pondra sur la plante envahissante plutot qu’une autre mais n’aura pas de descendant. Le
deuxiéme cas est lorsque la nouvelle plante, de moins bonne qualité ou ne permettant pas le
développement, envahit tout I’environnement et exclut les plantes hotes indigénes des insectes. Ces deux
cas ne sont pas exclusifs et peuvent étre additifs. Dans le cas d’une diminution des ressources, ce seront

en particulier les espéces d’insectes spécialistes qui subiront un impact négatif (Carvalheiro et al. 2010).

2.Invasion des insectes

Le degré de spécialisation est un facteur important pour le succés d’invasion d’une espéce
d’insecte. En effet, la principale difficulté & laquelle va faire face un envahisseur, est la nouveauté de
I’environnement envahi auquel il va devoir s’adapter. Une espece généraliste aura une plus grande
facilité pour envahir le nouvel environnement gréace a un plus grand nombre de plantes hotes potentielles.
Cependant, un spécialiste est aussi capable de montrer un succés d’invasion. En effet, le degré de
spécialisation n’est pas le seul facteur qui facilitera le succeés d’invasion. Une grande capacité de
dispersion ainsi qu’une grande disponibilité de I’hote a laquelle il est adapté permettront a un spécialiste
de pouvoir envahir le nouveau milieu. Cela se produit souvent lorsque 1’insecte est spécialisé sur des

plantes cultivées par I’Homme qui sont présentes a 1’échelle mondiale (Vazquez 2006).

Les invasions d’insectes vont aussi modifier le degré de spécialisation des espéces indigénes de
I’environnement envahi. Les conséquences engendrées par ces nouvelles interactions sont souvent
considérées comme négatives pour les especes indigénes mais peuvent aussi étre positives, notamment
en devenant des ressources pour les prédateurs indigénes (Rodriguez 2006). Dans les conséquences
négatives, I’exemple le plus extréme, cité dans la littérature est I’extinction compléte de 1’espéce
indigéne due a une trop grande compétition. Cependant, I’extinction des espéces indigénes est rare car
la probabilité qu’un envahisseur généraliste soit supérieur sur toutes les ressources est faible et il restera
donc des ressources non utilisées pour les especes indigénes (David et al. 2017). Le plus souvent on
observe un déplacement compétitif de I’espéce indigéne conduisant a un rétrécissement de la niche et

une coexistence entre les deux espéces
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IVV. Modele biologique

A. La famille des Tephritidae

Les mouches des fruits appartiennent a la famille des Tephritidae qui recense environ 4000
especes appartenant a 500 genres différents (White et Elson-Harris 1992). La position taxonomique des

Tephritidae est la suivante :

Ordre : Diptera — Sous-ordre : Brachycera — Division : Cyclorrapha — Groupe : Schizophora —
Section : Haplostomata — Super-famille : Tephritoidea — Famille : Tephritidae

1.Biologie

Les larves des Tephritidae peuvent se nourrir de différentes parties des plantes (fleurs, tiges,
etc.). Un nombre important d’espéces se nourrit des fruits, notamment commerciaux, engendrant une
perte économique importante (White et Elson-Harris 1992). Les mouches des fruits adultes, quant &
elles, se nourrissent de sources protéiques telles que du miellat, des excréments d’oisecaux et des

bactéries qu’elles peuvent trouver facilement dans leur environnement (Drew et al. 1983, Yee 2003).

Les Tephritidae sont des insectes holométaboles comprenant des stades larvaires qui différent
radicalement du stage adulte du point de vue de leur morphologie. Le cycle de vie des Tephritidae a une
durée qui differe suivant les espéces (Fernandez Da Silva et Zucoloto 1993). Aprés I’émergence des
adultes (Fig. 10a), plusieurs jours a quelques semaines (suivant les espéces) sont nécessaires pour la
maturation des gonades et des gametes leur permettant d’étre sexuellement matures. Une fois cette
maturité atteinte, le male effectue un comportement de cour qui consiste a la dévagination d’une
ampoule anale libérant une phéromone trés odorante et attractive pour la femelle (Jang et al. 1989,
Quilici et al. 2002). Apres la cour, les adultes s’accouplent (Fig. 10b) et les femelles pondent dans le
fruit héte. Pour cela, elles prospectent sur le fruit, étendent leur ovipositeur et forent dans le fruit (Fig.
10c). Les ceufs sont blancs, légérement arqués et mesurent environs 1 mm (Fig. 10d). Ils sont déposés a
quelques millimétres de 1’épiderme du fruit et éclosent au bout d’un ou deux jours donnant des larves
qui se développent a I’intérieur du fruit en se nourrissant de la pulpe (Fig. 10e). Les larves passent par
trois stades larvaires (L1, L2 et L3) et, le dernier stade atteint, quittent le fruit en sautant et s’enfongant

dans le sol pour se nymphoser (Fig. 10f).
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Figure 10. Cycle biologique des Tephritidae frugivores comprenant six étapes majeures : I’émergence des
adultes (a), I’accouplement (b), I’oviposition (c), le stade ceuf (d), le développement des larves dans le fruit
(e) et enfin la pupaison dans le sol (f) (Photos : © Antoine Franck).

Afin d’éviter la compétition intraspécifique et interspécifique pour leurs larves, les femelles ont
plusieurs stratégies. Elles peuvent étaler le jus des fruits sortant du site de ponte afin de signaler qu’une
ponte a déja été faite sur ce fruit. Elles peuvent aussi déposer une phéromone de marquage (HMP : Host
Marking Pheromone) ayant un effet répulsif sur les autres femelles. La derniére stratégie est la présence
d’un comportement agressif des femelles afin de garder I’exclusivité de cet hote (Prokopy et Roitberg
1984, Duyck et al. 2004).

Les dégats engendrés par les Tephritidae sont majoritairement dus au développement des
larves dans le fruit engendrant une détérioration de celui-ci (Fig. 11a). De plus, les piqures sur les fruits

(Fig. 11c) peuvent favoriser ’entrée de pathogénes (bactérie, champignon...).

» g .
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©Patérne D. (ISRAZ CDH)

Figure 11. Dégats causés par les Tephritidae sur les fruits. Piqures d’une mouche des fruits sur une goyave
(a), ceufs déposés pres de la piqure (b) et enfin détérioration de I’intérieur du fruit par les larves (c).

31



2.Spécialisation

La famille des Tephritidae regroupe différents degrés de spécialisation. Certaines espéces sont
tres spécialisées et attaquent une ou deux plantes hétes telles que la mouche de 1’olive B. oleae (Daane
et Johnson 2010) ou la mouche de la jujube Carpomya vesuviana (White et Elson-Harris 1992). D’autres
especes sont spécialisées a un plus grand nombre de plantes appartenant majoritairement a une seule
famille. 1l existe deux grandes familles de plantes auxquelles les Tephritidae sont spécialisées : la famille
des Cucurbitaceae par exemple par Zeugodacus cucurbitae, Dacus punctatifrons ou Dacus frontalis
(White et Elson-Harris 1992) et la famille des Solanaceae attaquée par exemple par Neoceratitis

cyanescens et Bactrocera latifrons (Liquido et al. 1994, Brévault et al. 2008).

Enfin, il existe de nombreuses espéces ayant une trés large gamme d’hotes qui sont qualifiées
d’extrémes généralistes. Cette largeur de gamme d’hotes est plutdt rare chez les insectes mais est tres
représentée dans la famille des Tephritidae. Clarke (2017) explique que les quatre principales raisons
favorisant les espéces spécialisées ne s’appliquent pas aux Tephritidae. Cela pourrait expliquer le
nombre important d’espéces avec une large gamme d’hdtes, notamment chez le genre Bactrocera. Un
premier avantage a étre spécialisé est de pouvoir contourner les défenses de son hote, or chez les
Tephritidae frugivores, les fruits consommeés sont souvent dispersés par des mammifeéres et ne présentent
donc pas ou trés peu de toxicité. Le deuxiéme avantage a étre spécialiste est de meilleures capacités de
compétition sur des plantes données, tout en évitant la compétition sur les plantes pour lesquelles le
développement n’est pas optimal. Cependant, méme si une forte compétition interspécifique a été
montrée lors des invasions (Duyck et al. 2004), la compétition interspécifique semble faible dans le
milieu d’origine des Tephritidae polyphages (Clarke 2017). En effet, dans la forét humide, qui est le
milieu d’origine des Tephritidae, il existe une trés faible densité d’individus trouvés au sein des fruits
(1 individu pour 100 fruits), ne demandant pas un investissement sur la compétition trés important
(Novotny et al. 2005). Le troisieme avantage a étre spécialiste est d’étre physiologiquement adapté pour
mieux pouvoir détecter son hote. Cependant, les Tephritidae attaquent des fruits matures dispersés par
les vertébrés qui ont peu de variabilité dans leur couleur et dans leur forme. De plus, ces fruits attaqués
dégagent des odeurs liées a la maturation qui sont communes a tous les fruits, ce qui permet aux
Tephritidae de les localiser (Cunningham et al. 2016). Enfin, la spécialisation peut permettre a I’insecte
de fuir des ennemis naturels généralistes en utilisant une plante ou famille de plante particuliere non
détectée par les ennemis naturels. Les Tephritidae n’ont pas de prédateurs vertébrés majeurs mais
souffrent de la présence de parasitoides spécialistes pouvant s’attaquer aux ceufs, larves ou pupes. Ces
parasitoides localisent leurs proies par I’odeur des plantes sur lesquelles les Tephritidae se nourrissent.
Il a été montré que lorsque les especes de Tephritidae changeaient de plantes hétes, le parasitoide ne
changeait pas de lieu d’attaque et les mouches pouvaient donc échapper a cet ennemi en élargissant leur

gamme d’hotes a des plantes « libres de tous ennemis ».
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B. Les Tephritidae de La Réunion

1.Phylogénie et invasion

La Réunion (Océan Indien) accueille plusieurs especes de mouches des fruits dont neuf qui sont
considérées comme des ravageurs. Ces especes appartiennent a deux tribus : les Ceratininae et les
Dacinae et a cing genres différents (Fig. 12). Deux espéces sont indigénes de 1’Océan Indien (C. catoirii
et D. demmerezi) et les autres ont successivement envahis La Réunion en provenance d’Asie ou
d’Afrique. Des individus de B. dorsalis ont été détectés pour la premiere fois a La Réunion en mai 2017
(Fig. 12).

Tephritidae
[ |
Ceratitinae Dacinae
Ceratitis Neoceratitis Dacus Bactrocera Zeugodacus
Ceratitis Pterandus Dacus Didacus

[ ]

C. capitata  C. catoirii  C. quilicii = N. cyanescens @ D.demmerezi | D.ciliatus B.zonata  B. dorsalis | Z. cucurbitae

1939 - 1955 1951 - 1964 2000 2017 1972

Figure 12. Phylogénie des 9 especes de mouches des fruits de la famille des Tephritidae a La Réunion. Les
encadrements jaunes représentent les especes considérées comme généralistes, les verts les espéces
considérées comme spécialistes de la famille des Cucurbitaceae et le rouge représente ’espéce spécialiste de
la famille des Solanaceae. Les dates d’invasion a La Réunion sont indiquées sous les espéces. — indique que
I’espece est indigene. Les dates en gras indiquent les espéces originaires d’Afrique et les dates en non gras
indiquent les espéces originaires d’Asie.

2.Description des espéces

Les huit especes étudiées dans le cadre de cette thése sont les suivantes, B. dorsalis n’ayant été

détectée a La Réunion qu’en mai 2017 n’a pas été étudiée :
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Ceratitis catoirii (la Mouche des fruits des Mascareignes) :

Ceratitis catoirii est une espéce indigéne de 1’archipel des Mascareignes et mais sa distribution
géographique actuelle est restreinte a 1’ile de La Réunion. Cette espéce est considérée comme étant
généraliste se nourrissant de nombreuses espéces de fruits appartenant a plusieurs familles. Les males

sont facilement reconnaissables par la large palette blanche a 1’apex des soies orbitales (White et Elson-

Harris 1992) (Fig. 13). (Pour la morphologie compléte voir annexe). /
Palette blanche

Figure 13. Femelle (photo de gauche) et male (photo du milieu) de C. catoirii. Téte du méale en vue frontale
avec les palettes blanches permettant de reconnaitre cette espéce (photo de droite) (Photos : © Antoine
Franck- CIRAD).

a. Ceratitis capitata (la Mouche méditerranéenne des fruits) :

Ceratitis capitata est une espéce originaire d’ Afrique de I’Est (Bonizzoni et al. 2000, De Meyer
et al. 2002) et sa distribution géographique actuelle s’est élargie a presque toutes les régions tropicales
et subtropicales du monde sauf certaines régions d’Asie et d’Amérique du Nord ou elle a été éradiquée
(White et Elson-Harris 1992, Malacrida et al. 2007). Cette espéce est considérée comme une extréme
généraliste attaquant un trés grand nombre de plantes appartenant a de nombreuses familles (Liquido et
al. 1991, White et Elson-Harris 1992). Ceratitis capitata a envahi La Réunion en 1939 (White et al.
2000). Les males sont reconnaissables par la large palette noire a I’apex des soies orbitales (White et

Elson-Harris 1992) (Fig. 14). (Pour la morphologie compléte voir annexe).

Figure 14. Femelle (photo de gauche) et male (photo du milieu) de C. capitata. Téte du male en vue frontale
avec les palettes noires permettant de reconnaitre cette espece (photo de droite) (Photos : © Antoine Franck-
CIRAD).
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Synthese bibliographique

b. Ceratitis quilicii (la Mouche du Natal) :

Ceratitis quilicii (préalablement appelée Ceratitis rosa (De Meyer et al. 2016)) est une espéce
originaire d’Afrique du Sud et de I’Est. Sa distribution géographique actuelle s’est uniquement élargie
a La Réunion en plus de son aire d’origine ou elle est toujours présente. Elle a envahi La Réunion en
1955 (Orian et Moutia 1960). Cette espece est considérée comme une généraliste se nourrissant d’un
grand nombre de plantes hotes appartenant a plusieurs familles (De Meyer et al. 2016). Contrairement

aux deux especes précédentes, les males n’ont pas de palettes au bout de leurs soies apicales, mais ont

des soies noires sur les pattes antérieures (Fig. 15). (Pour la morphologie compléte voir annexe).

Figure 15. Femelle (photo de gauche) et méle avec les soies noires sur les pattes antérieures (photo du milieu)

de C. quilicii. Téte du male en vue frontale avec ’absence de palettes, contrairement aux autres espéces de
Ceratitis (photo de droite) (Photos : © Antoine Franck- CIRAD).

c. Neoceratitis cyanescens (la Mouche de la tomate de I’Océan Indien) :

Neoceratitis cyanescens est une espéce originaire de Madagascar et sa distribution géographique
comprend son aire d’origine ainsi que les iles appartenant a ’archipel des Mascareignes dont 1’ile
Maurice, Les Seychelles et La Réunion qu’elle a envahie en 1951 (Orian et Moutia 1960). Cette espéce
est considérée comme spécialiste de la famille des Solanaceae. Neoceratitis cyanescens est facilement
reconnaissable par les bandes brunes présentes sur les ailes, le scutellum jaune et noir, épuré de motifs,

ainsi que par les bandes rouges présentes sur I’abdomen (De Meyer et Freidberg (2012), Fig. 16). (Pour

la morphologie compléte voir annexe).

Scutellum

Bandes rouges

Figure 16. Femelle (photo de gauche) et méle (photo du milieu) de N. cyanescens. Abdomen du male munis
de bandes rouges caractéristiques de cette espéce (Photos : © Antoine Franck- CIRAD).
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d. Dacus demmerezi (la Mouche des Cucurbitaceae de 1’Océan Indien) :

Dacus demmerezi est une espéce originaire des iles de I’océan Indien et sa distribution
géographique actuelle est la méme que son aire d’origine. Cette espéce est considérée comme spécialiste
des plantes appartenant a la famille des Cucurbitaceae. Dacus demmerezi est reconnaissable par la tache

brune présente a la base de I’aile ainsi que celle au milieu de 1’aile (Fig. 17). (Pour la morphologie

compléte voir annexe).

Taches brunes

Figure 17. Femelle (photo de gauche) et méle (photo du milieu) de D. demmerezi. Aile présentant les taches
brunes caractéristiques de cette espéce (photo de droite). (Photos : © Antoine Franck- CIRAD).

e. Dacus ciliatus (la Mouche Ethiopienne des Cucurbitaceae) :

Dacus ciliatus est originaire d’ Afrique centrale. Son aire géographique actuelle s’est étendue a
plusieurs pays d’Afrique tels que I’Egypte, I’ Afrique du Sud (Alagarmalai et al. 2009), certaines régions
d’Asie (Kapoor 1993) et certaines iles de I’Océan Indien dont La Réunion qu’elle a envahie en 1964.
Cette espece est considérée comme spécialiste des plantes appartenant a la famille des Cucurbitaceae
(White et Elson-Harris 1992, Kapoor 1993). Cette espece est reconnaissable par sa bande brune unique

a la base de I’aile (Fig. 18). (Pour la morphologie compléte voir annexe).

Tache brune

Figure 18. Femelle (photo de gauche) et male (photo du milieu) de D. ciliatus. Aile présentant la tache brune
unique caractéristique de cette espéce (photo de droite). (Photos : © Antoine Franck- CIRAD).
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f.  Zeugodacus cucurbitae (la Mouche du melon) :

Zeugodacus cucurbitae (préalablement appelée Bactrocera cucurbitae (De Meyer et al. 2015))
est originaire d’Asie plus précisément d’Inde. Son aire géographique actuelle s’est étendue a d’autres
pays d’Asie, d’Afrique ainsi qu’aux iles de 1’archipel des Mascareignes dont La Réunion, qu’elle a
envahie en 1972 (De Meyer et al. 2015). Cette espece se nourrit majoritairement de plantes appartenant
a la famille des Cucurbitaceae mais, cependant, a été trouvé sur des plantes appartenant a d’autres
familles telles que les Anacardiaceae (ex : mangue) ou les Solanaceae (ex : tomate) (Kapoor 1993, De
Meyer et al. 2015, McQuate et al. 2017). Cette espece est reconnaissable par la tache noire a I’extrémité

des ailes (Fig. 19). (Pour la morphologie complete voir annexe).
y Py : o Tache brune

Figure 19. Femelle (photo de gauche) et male (photo du milieu) de Z. cucurbitae. Aile avec la tache brune a
son extrémité caractéristique de cette espece (photo de droite). (Photos : © Antoine Franck- CIRAD).

g. Bactrocera zonata (la Mouche de la péche) :

Bactrocera zonata est originaire d’Inde et son aire géographique actuelle s’est étendue a de
nombreux pays d’Asie mais a aussi envahi I’Egypte ainsi que les iles de ’archipel des Mascareignes
avec I’ile Maurice en 1986 et La Réunion en 2000 (Hurtrel et al. 2002). Cette espéce est considérée
comme tres généraliste se nourrissant de nombreuses plantes appartenant a de nombreuses familles
(White et Elson-Harris 1992, Kapoor 1993). Cette espéce est reconnaissable par 1’épuration de taches
brune sur ces ailes avec une faible tache a I’extrémité (Fig. 20). (Pour la morphologie compléte voir

annexe).

Figure 20. Femelle (photo de gauche) et male (photo du milieu) de B. zonata. Aile dépourvue de taches
brunes (a I’exception d’une faible tache a I’extrémité) caractéristique de cette espeéce (photo de droite).
(Photos : © Antoine Franck- CIRAD).
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3.Interactions interspécifiques au sein de cette communauté

Les espéces de cette communauté partagent certaines de leur plantes hotes et sont donc amenées
a interagir entre elles. Les interactions interspécifiques entre les espéces généralistes et les espéces
spécialistes n’ont pas été étudiées mais les interactions au sein des espéces généralistes et au sein des

especes spécialistes 1’ont été.

Les interactions de compétition entre les quatre espéces généralistes (C. catoirii, C. capitata, C
quilicii et B. zonata) ont été étudiée en laboratoire (Duyck et al. 2006a). Ces espéces n’ont pas la méme
capacité de compétition larvaire et il existe une compétition asymétrique avec B. zonata comme espece
dominante et C. capitata comme espéce la moins compétitive. La hiérarchie de compétition est donc la
suivante B. zonata > C. quilicii > C. catoirii > C. capitata. Les comportements agressifs sont aussi trés
différents suivant les especes et montrent une hiérarchie qui est presque semblable a celle que subissent
les larves B. zonata > C. quilicii > C. capitata > C. catoirii. Cette derniére hiérarchie correspond aux
moments d’arrivée des especes sur 1’ile. Chaque espéce nouvellement établie & tendance a étre
dominante en terme de compétition sur les autres espéces (Duyck et al. 2006a). Ces quatre especes
montrent des tolérances différentes a des facteurs abiotiques. Ceratitis capitata est adaptée aux climats
secs contrairement a C. catoirii et C. quilicii qui sont plut6t adaptés a des climats pluvieux et C. quilicii
est adaptée a survivre a des températures plus fraiches et donc plus en altitude. Bactrocera zonata est
adaptée a tous degrés d’humidité mais ne I’est pas aux températures plus froides la rendant incapable de

survivre dans les hautes altitudes (Duyck et al. 2006b).

Les espéces considérées comme spécialistes des Cucurbitaceae (D. demmerezi, D. ciliatus et Z.
cucurbitae) partagent la plupart de leurs plantes hétes. Elles sont présentes a différentes altitudes avec
D. demmerezi dominante dans les hautes altitudes, Z. cucurbitae présente de 0 a 800m et D. ciliatus
présente a toute altitude mais rarement dominante. Ces trois especes partagent certaines de leurs plantes
hotes mais cette séparation altitudinale permet leur coexistence (Deguine et al. 2012). Les interactions

interspécifiques avec la derniére espece, N. cyanescens, n’ont pas été étudiées.

V. Problématique

Au terme de cette analyse bibliographique, il apparait clairement que la spécialisation chez les
insectes phytophages est un sujet complexe. Cette spécialisation est dépendante de deux aspects
(préférence et performance) pouvant étre modulés par de nombreux facteurs différents. L’objectif
principal de cette thése est de comprendre plusieurs mécanismes responsables de la spécialisation

d’hotes chez les Tephritidae de La Réunion.

La communauté des huit especes de Tephritidae présentes a La Réunion présente des avantages

considérables pour comprendre les mécanismes influencant la spécialisation. En effet, cette
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communauté regroupe quatre espéces connues pour avoir une large gamme d’hotes et quatre espéces
connues pour avoir une gamme d’hotes plus restreinte. La présence plusieurs espéces généralistes et
plusieurs especes spécialistes va permettre de tester si les différences observées sont dues aux différents
degrés de spécialisation plutot qu’a des différences de biologie entre les espéces. L’autre avantage de
ces especes est qu’elles évoluent dans une méme aire géographique et interagissent par le partage de
leurs plantes hotes. Cela permet d’inclure les facteurs de 1’environnement susceptibles d’influencer la

largeur de gamme d’hotes tels que la disponibilité de I’hdte ou encore la présence de compétiteurs.

Le premier objectif est de déterminer avec exactitude quelles especes de plantes sont attaquées
par chaque espece de Tephritidae en milieu naturel c’est-a-dire de bien caractériser la niche réalisée de
chaque espéce ainsi que le chevauchement de niches entre espéces. De plus, I’influence de deux facteurs
de I’environnement sur cette niche réalisée sera étudiée. Tout d’abord, le rdle de la phylogénie des
plantes sur la structure de la communauté sera estimé afin de savoir si les espéces de Tephritidae ont
une tendance a attaquer des especes de plantes phylogénétiquement proches. Enfin, I’impact de I’arrivée
d’une espéce invasive potentiellement compétitrice, B. zonata, sur la niche réalisée des especes de
Tephritidae déja établies sera évalué (Chapitre 1).

Le deuxiéme objectif est de déterminer sur quelles especes de plantes, les femelles peuvent
pondre en conditions contrélées afin d’estimer une hiérarchie des préférences. Cela permettra de
déterminer le degré de spécialisation potentiel des préférences des femelles, ¢’est-a-dire une partie de la
niche fondamentale de chaque espéce. Pour avoir une vision compléte de cette niche, des données de
survie larvaires, issues de la thése d’ Abir Hafsi (2016), seront utilisées et corrélées aux préférences de
femelles afin de déterminer un réle éventuel du degré de spécialisation dans I’existence de cette relation
(Chapitre 2). Apres avoir évalué la taille de la niche fondamentale de chaque espece, la relation entre

celle-ci et la niche réalisée étudiée dans le chapitre 1 sera discutée.

Enfin, le troisiéme objectif est de déterminer le r6le des composés volatils des plantes sur le
degré de spécialisation des espéces de Tephritidae. La localisation de ’hote se faisant majoritairement
via ces composés volatils, nous déterminerons s’il existe des patrons d’odeurs particuliers chez les

plantes hotes des spécialistes et des généralistes (Chapitre 3).
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Chapitre 1 :

Structure de la communauté des Tephritidae et influence d’une

espece envahissante sur la niche réalisée des especes locales

L’article suivant, publié¢ ‘online’ est inséré aprés un bref résumé :

Charlery de la Masseliére, M., Ravigné, V., Facon, B., Lefeuvre, P., Massol, F., Quilici, S., & Duyck,
P.F. (2017) Changes in phytophagous insect host range following then invasion of their community:
long-term data for fruit flies. Ecology and Evolution, 00 :1-10. https://doi.org/10.1002/ece3.2968

Contexte

Les degrés de spécialisation observés sont des patrons issus de contraintes intrinseques a
I’insecte (niche fondamentale) et modulés par des facteurs de 1’environnement dans lequel 1’insecte
évolue (niche réalisée). Ces facteurs environnementaux peuvent étre représentés par un simple proxy tel
que la phylogénie des plantes. L’abondance des plantes et leur disponibilité dans le temps jouent
également un rdle dans les interactions plante - insecte, les plantes abondantes et souvent disponibles
étant plus utilisées (West et Cunningham 2002). Enfin, la présence d’autres espéces telles que des
ennemis naturels ou des compétiteurs peut contraindre ces interactions en affectant 1’abondance des
espéces de la communauté locale. Les invasions d’insectes peuvent aussi modifier I’environnement par
effets directs ou indirects entrainant une réorganisation compléte du réseau trophique (David et al.
2017). Les changements causés par I’introduction d’une espece d’insecte dans une communauté déja
établie sont difficiles a prédire car ils dépendent en partie du degré de spécialisation de 1’espéce

envahissante et des especes de la communauté locale.

Approches

L’objectif de ce chapitre 1 est de connaitre les gammes d’hotes des huit espéces de Tephritidae
présentes a La Réunion, ainsi que de comprendre 1’effet de plusieurs facteurs de 1’environnement sur
cette gamme. Afin de pouvoir répondre a cet objectif, nous avons analysé un jeu de données recensant
le nombre de mouches de chacune des espéces de Tephritidae dans chaque espéce de fruit (36 au total)
sur une période de 18 ans (1991-2009) recensant I’invasion de B. zonata en 2000. Nous avons construit
la phylogénie des plantes et testé son influence sur la structure de la communauté. Nous avons ensuite
déterminé la disponibilité des hotes (période de fructification et indice d’abondance) pour chaque espece

de Tephritidae de La Réunion. Pour finir, afin d’estimer les changements potentiels de gamme d’hétes
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aprés 1’arrivée d’une espéce envahissante, nous avons comparé les gammes d’hotes des espéces déja

établies avant et aprés 1’arrivée de B. zonata.

Résultats et discussion :

Ce chapitre a permis de connaitre avec précision la gamme d’hote de chacune des especes de la
communauté de Tephritidae & La Réunion. Tout d’abord, C. catoirii, C. capitata et C. quilicii se
nourrissent de plantes appartenant a différentes familles a 1’exception des Cucurbitaceae, avec trés peu
d’hétes pour I’espéce indigene C. catoirii (6 sur 36) et de nombreux hotes pour les espéces envahissantes
C. capitata (27 sur 36) et C. quilicii (21 sur 36). Dacus ciliatus, D. demmerezi et Z. cucurbitae se
nourrissent quasi exclusivement de Cucurbitaceae et N. cyanescens de plantes appartenant
majoritairement a la famille des Solanaceae. La phylogénie des plantes joue en effet un réle dans la
structure de la communauté avec ces espéces spécialistes se nourrissant majoritairement de plantes
proches appartenant a une famille. Dans ces interactions, les espéces généralistes se nourrissent de
plantes peu abondantes et disponibles uniquement quelques mois. Cela implique un changement de
plantes hotes au cours de I’année contrairement aux spécialistes qui se nourrissent de plantes abondantes
et disponibles toute I’année. L’espéce envahissante B. zonata se nourrit de relativement peu de plantes
(12 sur 36) malgré sa gamme d’hdte connue pour étre large dans sa zone d’origine asiatique. Cela peut
s’expliquer par la durée entre son installation a La Réunion et la fin du jeu de données (9 ans), la gamme
d’héte de B. zonata pouvant encore s’élargir. Apres I’arrivée de B. zonata, les gammes d’hotes des
espéces dites généralistes ont eu tendance a diminuer que ce soit par une diminution du nombre de
plantes hotes et / ou par I’affaiblissement de I’interaction. Les espéces spécialistes n’ont subi aucun

changement dans la taille de leur gamme d’hote.

Limites de ce chapitre :

Ce chapitre permet une connaissance de la communauté sur le terrain au travers des interactions
entre especes de Tephritidae et ’influence de la disponibilité et de la phylogénie de 1’hote. Cependant,
il existe certaines limites qu’il est important de prendre en compte dans I’interprétation de nos résultats.
Tout d’abord, il n’y a pas de preuves directes que les changements vécus par les généralistes apres
I’arrivée de B. zonata soient dus & des interactions de compétition avec cette espece. D’autres raisons
pourraient expliquer ces changements tels que des changements de pratiques agricoles ou une
augmentation de 1’urbanisation modifiant I’abondance et la répartition géographique des plantes.
Cependant, les changements de gammes d’hotes ont été montrés uniquement pour les espéces partageant
des plantes avec B. zonata, ce qui nous conforte dans I’hypothése que B. zonata ait un réle dans ce

changement.
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De plus, une autre limite a prendre en considération a été 1’hétérogénéité des données a analyser
avec un nombre trés variable d’échantillons. Cependant, pour pallier a ce biais, des méthodes statistiques

conservatives ont été utilisées apportant toutefois une grande variance.

Vers le chapitre 2 ...

Grace a ce premier chapitre nous connaissons les degrés de spécialisation de chacune des
espéces de Tephritidae sur le terrain et avons mis en évidence le role de différents facteurs
environnementaux sur les largeurs de gammes d’hdtes. Afin de comprendre la part de la contrainte
environnementale dans la largeur de gamme d’héte, il est important de connaitre les plantes hotes
potentielles avec lesquelles les Tephritidae sont capables d’interagir en milieu contr6lé. En d’autres

mots il est important de connaitre la niche fondamentale de chaque espéece de Tephritidae.

Pour cela, nous allons évaluer, dans le deuxi¢me chapitre, les gammes d’hotes potentielles des
especes de Tephritidae de la communauté. La spécialisation étant la résultante de la préférence des
femelles et de la performance des larves, nous allons étudier la gamme de plantes hotes sur lesquelles
les femelles sont capables de pondre (préférence) ainsi que la corrélation avec la gamme de plantes sur
lesquelles les larves sont capables de se développer (performance) (données issues de la thése d’Abir
Hafsi).
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1 | INTRODUCTION

Abstract

The invasion of an established community by new species can trigger changes in com-
munity structure. Invasions often occur in phytophagous insect communities, the dy-
namics of which are driven by the structure of the host assemblage and the presence
of competitors. In this study, we investigated how a community established through
successive invasions changed over time, taking the last invasion as the reference. The
community included four generalist and four specialist species of Tephritidae fruit
flies. We analyzed a long-term database recording observed numbers of flies per fruit
for each species on 36 host plants, over 18 years, from 1991 to 2009. Community
structure before the last invasion by Bactrocera zonata in 2000 was described in rela-
tion to host plant phylogeny and resource availability. Changes in the host range of
each species after the arrival of B. zonata were then documented by calculating diver-
sity indices. The flies in the community occupied three types of niches defined on the
basis of plant phylogeny (generalists, Solanaceae specialist, and Cucurbitaceae special-
ists). After the arrival of B. zonata, no change in the host range of specialist species was
observed. However, the host ranges of two generalist species, Ceratitis quilicii and
Ceratitis capitata, tended to shrink, as shown by the decreases in species richness and
host plant a-diversity. Our study shows increased host specialization by generalist
phytophagous insects in the field following the arrival of an invasive species sharing
part of their resources. These findings could be used to improve predictions of new

interactions between invaders and recipient communities.

KEYWORDS
community structure, host range, invasion, phylogeny, phytophagous insects, Tephritidae

food webs through species extinctions or by facilitating subsequent

invasions (Strauss et al., 2006; Tran, Jackson, Sheath, Verreycken, &

Biological invasions are considered to be a major threat to biodiversity
(Murphy & Romanuk, 2014), partly because invaders can affect the
structure of the native community through direct and indirect effects
on native species (Strauss, Lau, & Carroll, 2006). Invasive species can

interact with native species at different trophic levels, rearranging

Britton, 2015), e.g., through the competitive displacement of native
species (Li etal., 2015) or the introduction of pathogens that also
attack native species (Roy et al., 2011).

Many examples of direct impacts on native species due to invaders
have been described, with empirical evidence (Phillips & Shine, 2004;
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Vila et al., 2011). The positive or negative impact of the invader typically
depends on the type of interaction between the native and invasive
species. In some cases, invasive species have beneficial effects on na-
tive species (Rodriguez, 2006) but generally invasive species decrease
the abundance of native ones (Gurnell, Wauters, Lurz, & Tosi, 2004).
Invasive species generally have negative effects on native species rich-
ness, of an intensity similar to that for human disturbances, such as land
use change and habitat loss (Murphy & Romanuk, 2014). The impact of
invasive species on the food webs they invade has been investigated by
describing interactions before and after the invasion (Vander Zanden,
Casselman, & Rasmussen, 1999). However, few such studies have in-
cluded a detailed description of the structure of the food web before
the invasion, an essential element for following the dynamics of that
structure over time once the invasive species becomes established.

Food webs have generally a complex structure with large numbers
of interactions of different strengths between species. Thus, when an
invader is introduced in food webs, it can affect a focal native species
through indirect effects on species interacting with the focal native
species (McDowall, 2003; White, Wilson, & Clarke, 2006). Alterations
to food webs due to invasions at low trophic levels can result in extinc-
tions at higher trophic levels (Byrnes, Reynolds, & Stachowicz, 2007).
Invasive species can also trigger horizontal reorganizations of food
webs, by altering competitive relationships between species at the
same trophic level through competition for resources, apparent (i.e.,
predator-mediated), or interference competition. Such horizontal reor-
ganizations may even lead to successions of invaders, with each new
invader replacing the previous one as the dominant species (Facon,
Pointier, Jarne, Sarda, & David, 2008).

Phytophagous insects, whether in natural or agricultural ecosys-
tems, often form competitive communities, with several insect species
coexisting on a common set of host plants (Denno, McClure, & Ott,
1995). However, the dynamics of such communities are not entirely
driven by colonization-competition trade-offs (Leibold et al., 2004).
The host plants in these communities are intrinsically heterogeneous,
and the competitor species are likely to differ in their levels of special-
ization, from strictly monophagous to polyphagous.

The exploitation strategies of phytophagous insects result from
the joint evolution of female oviposition preferences and larval per-
formance (Ravigné, Dieckmann, & Olivieri, 2009) in response to selec-
tion pressures exerted by both the structure of host plant assemblages
and the presence of competitor species. The nature of the host plants
making up the environment is one of the factors defining the opportu-
nities for the coexistence of different insect species. These opportuni-
ties can be estimated through a simple proxy, such as plant phylogeny,
assuming the phylogenetic conservatism of plant traits of importance
for insects (Fontaine & Thébault, 2015). Host plant abundances would
also be expected to shape the structure of local insect communities,
with common plants more widely exploited than rare plants. In addi-
tion, for any given plant assemblage, the composition and structure
of the local insect community affect local insect abundances. In co-
evolved insect communities, exploitation strategies are likely to evolve
according to the limiting similarity theory, which suggests that niche

overlaps should be minimal (Abrams, 1983).

Phytophagous insect invasions tend to create novel assemblages
of insects that have not necessarily coevolved with their competitors
or their host plants. The changes caused by the introduction of a new
insect species into an established phytophagous insect community are
difficult to predict, as they depend on both the degree of specialization
of the invading species, and the structure of the invaded community,
which is itself the end result of complex processes.

We describe here the changes to the structure of a community
of seven Tephritidae fruit fly species coexisting in an agronomic land-
scape on La Réunion Island (Indian Ocean), following invasion of the
community by a generalist competitor belonging to the same family.
In the Tephritidae family, only the larvae are phytophagous feeding
on fruits, while adults feed on whatever provide them protein such
as honeydew, bird feces, and bacteria (Drew, Courtice, & Teakle,
1983; Yee, 2003). This family is known to present a high frequency of
generalism compared to other phytophagous insects (Clarke, 2017).
This may be caused by the fact that they feed on mostly vertebrate-
dispersed fleshy fruits that evolved to be nontoxic (McKey, 1979), and
Tephritidae do not negatively impact plant fitness (Aluja & Mangan,
2008; Clarke, 2017), while generalism seems overrepresented in this
family, a number of oligophagous species associated with one plant
family also exist. The studied community is a mixture of generalist
(Ceratitis catoirii, C. capitata, and Ceratitis quilicii formerly known as
Ceratitis rosa (De Meyer, Mwatawala, Copeland, & Virgilio, 2016)) and
more specialized (Dacus demmerezi, Dacus ciliatus, and Zeugodacus
cucurbitae formerly known as Bactrocera cucurbitae (De Meyer et al.,
2015) and Neoceratitis cyanescens) species (Quilici & Jeuffrault, 2001).
The most recent invader, Bactrocera zonata, is native from India and
found in many countries of Asia attacking around 20 hosts mostly
mango (Mangifera indica), peach (Prunus persica), and guava (Psidium
guava) (Kapoor, 1993; White & Elson-Harris, 1992). It invaded Egypt
in 1998 (Taher, 1998) as well as Indian Ocean Islands, first in Mauritius
in 1986 and then in La Réunion in 2000. In a previous study, the po-
tential for exploitative competition between larvae and the potential
for interference competition between females was evaluated in the
laboratory for the four polyphagous species of this fruit fly community
on guava, a highly productive host plant that grows on La Réunion. A
competitive hierarchy was observed, with the native fruit fly, C. catoi-
rii, at the bottom of the hierarchy and the most recent invader, B. zo-
nata, displaying competitive dominance over the other species (Duyck
et al., 2006). This result suggested that B. zonata might have modified
the dietary range of the other three generalist species. However, it
remains unclear how the spread of this species actually affected gen-
eralist abundances and whether its impact also extended to specialist
species.

We used a long-term field database containing information col-
lected from 1991 to 2009 concerning all interactions between the
members of the insect community and their host plants, including the
arrival of the most recent invader, B. zonata, in 2000. The aim of this
study was to determine how a local community resulting from succes-
sive invasions had changed over time, taking the last invasion, in 2000,
as the reference point. We focused, in particular, on the following

questions: (1) Is plant phylogeny a good predictor of the interactions
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between Tephritidae and their host plants? (2) Does the most recent
invader share hosts with all the species of the community? (3) How has
the dietary range of each species changed over time?

2 | MATERIALS AND METHODS

2.1 | Species studied

The local community of phytophagous insects initially consisted of
two native species: C. catoirii, a generalist feeding on many plants
from different families, and D. demmerezi, a specialist feeding on plants
from the Cucurbitaceae family. Five other species have since succes-
sively invaded the island. Three generalists, C. capitata, C. quilicii, and
B. zonata, invaded the island in 1939 and 1955 and 2000, respectively.
Ceratitis capitata and C. quilicii arrived from Africa, and B. zonata ar-
rived from Asia. Two specialists known to feed on Cucurbitaceae host
plants arrived from Africa in 1964 (D. ciliatus) and from Asia in 1972
(Z. cucurbitae). A species known to feed on plants from the Solanaceae
family, N. cyanescens, arrived on the island from Madagascar in 1951
(see Table S1).

For each Tephritidae species, host availability during the year (i.e.,
phenology) and host abundance on the island were obtained (Quilici &
Jeuffrault, 2001) (see Figure S1).

2.2 | Field database

Field campaigns, including studies from Vayssiéres (1999), Duyck,
David, Pavoine, and Quilici (2008), and Jacquard (2012), were con-
ducted by CIRAD (French Agricultural Research Centre for International
Development) agents over a period of 18 years, between 1991 and
2009, to identify potential host plants for the various species of
Tephritidae occurring on La Réunion and to monitor their population
dynamics. Surveys covered the entire island, and included orchards,
gardens, and wild areas potentially containing host species. Samples
were collected in locations where species presence overlapped (see
Figures S2 and S3). This overlap in species presence is confirmed by
the fact that 28% (before 2000) and 19% (after 2000) of the samples
hosted more than two fly species, and B. zonata was present with an-
other fly species in 6% of all the samples of the study and in 42%
in samples where B. zonata was present. Fruits were collected from
trees and from the soil, if they had recently fallen, regardless of the
presence or absence of potential oviposition marks. Fruit samples
were weighed and placed on a grid over sand or sawdust, in a closed
container. The pupae that fell into the sand or sawdust eventually
emerged as adults and were then taxonomically identified to species
level (Quilici & Jeuffrault, 2001). Individual data therefore consisted of
the numbers of individuals emerging per fruit for each fly species, for
each site and date considered.

Over the study period, 108 fruit species were identified as poten-
tial host species for one or more fruit fly species. We excluded all spe-
cies that had been sampled less than four times before and four times
after 2000 whatever the number of flies emerged, retaining 36 plant
species belonging to 15 families (see Table S2). Over the study period,
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369,499 flies from 13,782 fruit samples were identified and counted
from 113 sites.

2.3 | Plant phylogeny reconstruction

The phylogeny of the 36 host plants was reconstructed on the basis
of matk (1,500 bp) and rbcl (1,300 bp) chloroplast gene sequences
(Hollingsworth et al., 2009). Sequences were obtained from GenBank
(Benson, Karsch-Mizrachi, Lipman, Ostell, & Wheeler, 2006) or by
Sanger sequencing on DNA extracts obtained from dried plant leaves
with the Qiagen Dneasy plant mini kit. One primer pair was required
to amplify matk, and two primer pairs were used to amplify rbcl before
performing PCR (details are provided in Method S1).

The sequences of the two genes were aligned separately, with
MEGA software (Tamura, Stecher, Peterson, Filipski, & Kumar, 2013),
and were then combined. We selected the best-fit substitution model
for each gene, using jModelTest 2 (Darriba, Taboada, Doallo, & Posada,
2012) to evaluate models of evolution describing the different proba-
bilities of change from one nucleotide to another to correct for unseen
changes in the phylogeny. The best-fit models were GTR + G for matk
and GTR + | + G for rbcl. The phylogeny was then reconstructed with
MrBayes v3.2 (Ronquist et al., 2012), with each gene defined as a dis-
tinct partition of the combined alignment, due to their different models
of evolution. Two runs with four Markov chains each were conducted
simultaneously for 5,000,000 generations, and variations in likelihood
scores were examined graphically with Tracer v1.5 (available from
http:/tree.bio.ed.ac.uk/software/tracer/). After discarding trees gen-
erated before parameter convergence (burn-in of 10%), we determined
the consensus phylogeny and posterior probabilities of the nodes.

2.4 | Analysis of phylogenetic signals before the
most recent invasion

We evaluated the role of plant phylogeny in structuring the fly com-
munity before the B.zonata invasion, comparing its explanatory
power with that of other factors, by model selection. For this analy-
sis, we transformed the dataset into a binary matrix describing the
presence or absence of each Tephritidae species on each plant spe-
cies, with 36 rows (plant species) and seven columns (fly species). We
then modeled how the presence (probability p,.].) of a fly species i on
a plant species j depended on fly species identity and plant species
identity, using generalized estimating equations (GEE). GEE can be
used to explore regression models, taking into account various models
of dependence between observations (Paradis & Claude, 2002). Four
models were compared. In the first one, the presence (probability pij)
of a fly species i on a plant species j was modeled with one parameter
per fly species (M1):

Iogit(pij) ~a+b, (1)

where a is the intercept, and b; is the effect due to fly species i. Then
we modeled fly species presence with one parameter per fly species
and one parameter per plant species, firstly as a linear combination of
factors (M2):
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logit(p;) ~ a + b; + ¢, 2)
and then with an interaction between fly and plant species (M3):
Iogit(p,»j) ~a+b;+¢+dy (3)

where ¢ is the effect due to plant species identity, and dij is the inter-
action term. For models (1), (2), and (3), effects were evaluated with
a GEE model procedure in package geepack (Halekoh, Hgjsgaard,
& Yan, 2006) in R (R Core Development Team, 2015). The quasi-
likelihood under the independence model criterion (QIC) for each
model was computed with packagemess (Ekstrom, 2014) in R. The
last model was similar to model (3) except that instead of being in-
dependent as in model (3), observations were assumed to be cor-
related, their dependence structure being defined on the basis of
plant phylogeny.

The effects and QIC of model (4) were evaluated using package
ape (Paradis, Claude, & Strimmer, 2004) in R. QIC was obtained by
running seven models, one per fly species, using each one parameter
per plant, and summing the seven QIC values. It therefore writes as

follows:

logit(py) ~ b} + d, (4)

where b/ is the effect due to plant species identity, and d'f]. is the inter-
action term.

QIC of the four models were compared. A difference of more than
10 was considered to indicate significant support for the model with
the lowest QIC (Barnett, Koper, Dobson, Schmiegelow, & Manseau,
2010).

2.5 | Measurements of niche breadth and overlap

We estimated the breadth of the niche of each fly species and the
overlap between niches before and after 2000. First, for each period,
total niche breadths were calculated as the number of host plant spe-
cies from the full dataset, i.e., as plant species richness in the diet of
the fly. We then calculated modified Shannon diversity indices, to take
into account changes in the diet of the fly in terms of the frequency
of host use. Confidence intervals were obtained for each of these in-
dices, constructing 10,000 different interaction matrices by randomly
sampling one sample (a single fruit) per plant species, to generate an
interaction matrix of 36 rows (plants) and 7-8 columns (flies), depend-
ing on the period, reporting the numbers of flies per individual fruit
for each species, while we are aware that our historical data are het-
erogeneous, our statistical design was chosen as it is very conserva-
tive, limiting bias due to the sampling protocol, at the expense of an
increase in variance. Fruits are thought to vary in terms of their biotic
capacity. Thus, insects using all plants at rates proportional to their
biotic capacity in the environment should be considered more gener-
alist than species using resources with a low biotic capacity (Blithgen,
Menzel, & Bliithgen, 2006). We took this variation between fruit spe-
cies into account by normalizing each row of the 10,000 matrices. We
normalized these matrices by dividing the observed number of flies
of a given species per fruit by the mean total number of flies of any
species per fruit. This mean has been calculated from the number of

TABLE 1 Impact of plant phylogeny structure before Bactrocera
zonata invasion, as estimated by a generalized estimating equation
(GEE) model approach and model selection

Quasi-likelihood under
the independence model

Effect criterion (QIC)
Fly species (M1) 17,923
Fly species + plant species (M2) 17,522
Fly species * plant species (M3) 9,291
Fly species * plant phylogeny (M4) 9,087

The symbol + indicates that the model is additive. *Refers to the full model
(with additive effects and interaction between factors).

flies of all samples for each fruit in the entire database. For compari-
sons of fly species independently of their total abundance, we then
divided each column by its total. We denote p; as the element of the
resulting interaction matrix corresponding to fly i and plant j, with for
all fly species i, fol p;= 1. The niche breadth of each fly species was
determined from each of these matrices, by determining the alpha di-
versity of plants in the diet of the fly species concerned, in number

equivalents of Shannon entropy (Jost, 2007), as follows:

36
D(xi =exp <Z _pij IOg (p,ﬂ) . (5)

j=1

For each interaction matrix, we then assessed the niche overlap
between each pair of fly species. We calculated the beta diversity of
plants Dmk) used by each pair of fly species i and k transformed into
number equivalents of Shannon entropy (equations 17a to ¢ of Jost
(2007)). We then transformed true beta diversity into a turnover index
Tk (varying between O for identical niches and 1 for totally different
niches) (Jost, 2007) as follows:

Tiw = Dy = 1/(N = 1), (6)

where N is the number of samples. By collecting 10,000 values for
each index (Dm. and T(,.'k)), we were able to approximate their distribu-
tions and calculated means and confidence intervals (2.5th and 97.5th

quantiles).

3 | RESULTS

3.1 | Tephritidae community structure before 2000

An analysis of GEE models showed that the model best explaining
community structure before 2000 was the M4 model taking inter-
actions between plant phylogeny and fly species into account (see
Table 1). Tephritidae species formed three groups (Figure 1). The first
group (C. catoirii, C. capitata, and C. quilicii) fed on plants from vari-
ous families, including Myrtaceae and Rosaceae, but did not feed on
Cucurbitaceae (with the exception of two minor hosts for C. capitata).
Most of the host plants of this group were available for only a few
months of the year, because the fruiting period was short, and many
of the plants concerned were not very abundant on the island (see

Figure S1). The native species C. catoirii had a narrow niche breadth,
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with six host plants, whereas the invasive species C. capitata and
C. quilicii had a large niche breadth, with the largest numbers of host
plants of the species in this fly community (21 for C. quilicii and 27 for
C. capitata) (Figure 2).

The second group consisted of the native species D. demmerezi
and the two invasive species D. ciliatus and Z. cucurbitae, which fed
mostly on Cucurbitaceae and had hosts that were very abundant on
the island, with fruiting throughout the year (except for one host of
Z. cucurbitae) (see Figure S1). These species had less diverse diets than
C. capitata and C. quilicii, with 10 hosts for Z. cucurbitae and seven
each for D. ciliatus and D. demmerezi (Figure 2). The third group, cor-
responding to the invasive species N. cyanescens, fed on fewer hosts
than C. capitata and C. quilicii. Most of its nine hosts belong to the
Solanaceae family and were highly abundant on the island and avail-
able throughout the year (Figures 1 and 2, see Figure S1).

3.2 | Changes in niche breadth after 2000

The most recent invader, B. zonata, had 12 host plants and a niche
breadth D of 1.83, consistent with a low diversity of plant species
in its diet; the number of plant species on which B. zonata was abun-
dant was very low (Table 2). The turnover indices for B. zonata and
the other species of the community suggested that B. zonata had host
plants in common with the polyphagous species, sharing more hosts

with C. quilicii, resulting in a turnover index of 0.90. B. zonata had no
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host plants in common with the other members of the community
(Table 3).

The host range of oligophagous species within the existing insect
community—the native species D. demmerezi and the three estab-
lished species N. cyanescens, D. ciliatus, and Z. cucurbitae—remained
stable after the arrival of the last invader in 2000. The D_ index of
these four species was low, indicating that they were initially abundant
on very few hosts, and this remained the case after 2000 (Table 2). The
turnover indices between these species showed that, before 2000,
the niches of D. demmerezi, D. ciliatus, and Z. cucurbitae overlapped,
and that N. cyanescens had no host plant in common with the other
three oligophagous species. This pattern also remained stable after the
B. zonata invasion in 2000 (Table 3).

The host ranges of species sharing hosts with B. zonata seemed to
change after the arrival of this invader, but in different ways. First, before
2000, the native C. catoirii was present at low levels on very small numbers
of hosts (Figure 1), and its relative abundance on plants did not changed
after the B. zonata invasion (Table 2). Ceratitis quilicii did not lose host
plants, but its niche breadth index D seemed to be lower (nonsignificant
difference; Figure 2, Table 2). C. capitata lost four host plants (Figure 2)
and its niche breadth index D , decreased significantly after 2000 (Table 2).

Turnover indices for the polyphagous species before the arrival of
B. zonata showed that C. quilicii used to share hosts with C. capitata
and C. catoirii, and that C. capitata and C. catoirii had almost no hosts

in common. Turnover between these three species did not change

Ficus carica

Prunus persica
Pyrus communis
Malus pumila
Eriobotrya japonica
Pithecellobium dulce
Momordica charantia
Sechium edule
Cucurbita pepo
Cucurbita maxima
Cucumis sativus
Cucumis melo
Citrullus lanatus
Terminalia catappa
Syzygium samarangense
Syzygium jambos
Psidium guajava
Psidium cattleyanum
Eugenia uniflora
Mangifera indica
Murraya paniculata
Citrus reticulata
Mimusops elengi
Chrysophyllum cainito
Coffea arabica
Thevetia peruviana
Carissa macrocarpa
Solanum lycopersicum
Solanum nigrum
Solanum mauritianum
Solanum betaceum
Capsicum frutescens
Capsicum annuum
Passiflora suberosa
Dovyalis hebecarpa
Averrhoa carambola

C.capitata C.quilicii N.cyanescens D.demmerezi D.ciliatus Z.cucurbitae

FIGURE 1 Phylogenetic distribution of host range in a community of seven Tephritidae species before the Bactrocera zonata invasion. The
phylogenetic tree for the host plants is shown on the left, with the names of related species on the right. Each column represents a species from
the Tephritidae community and each closed circle shows the proportion of the fly species present on the plant (the darker the circle, the larger

the proportion)
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M.pumila M.pumila 12 -zonata
P.communis P.communis
E.japonica E.japonica 4 C.catoirii
C.reticulata C.reticulata
P.persica P.persica
P.cattleyanum P.cattleyanum
X s S.jambos
S.jambos 21 C.quilicii P.guajava
) 21 | C.quilicii
P.guajava D.hebecarpa
D.hebecarpa M. inglit_:a
C.cainito
M.indica S.samarangense
C.cainit E.uniflora
-cainito C.arabica
S.
samarang.ense T.catappa
E.uniflora P.dulce _%
C.arabica M.elengi 23 C.capitata
A.carambola
T.catappa C.frutescens
P.dulce 27 C.capitata C.macrocarpa
M.elengi M.paniculata
A.carambola -f ;;ﬁ?,fgf,z
C.frutescens S.betaceum 10 N.cyanescens
C.macr ocarpa S.lycopersicum
M.paniculata S.mauritianum
P.suberosa S.nigrum
T.peruviana C.annuum
S.betaceum N :
S.lycopersicum 9 -cyanescens M.charantia 10 Z.cucurbitae
S.mauritianum C.sativus
S.nigrum . C.lanatus
C.annuum 10 Z.cucurbitae
M.charantia C.melo
C.sativus oo
G - C.pepo D.ciliatus
g.‘,?li’ﬁ D.ciliatus C.maxima
C.maxima . j
-edule 7 D.demmerezi S.edule D.demmerezi

FIGURE 2 Plant-herbivore networks of Tephritidae species and their host plants before (a) and after (b) the Bactrocera zonata invasion.
Each black rectangle represents one plant species and each colored rectangle represents a Tephritidae species. The thickness of the lines is
representing the proportion of the Tephritidae species on each plant. The numbers in the colored rectangles indicate the number of host plant
species per Tephritidae species. The transparent lines show the interactions that significantly decreased (+0.10) after 2000

TABLE 2 Equivalent numbers of alpha

Equivalent b f alpha diversi . R . .
quivalent numbers of alpha diversity diversity of each Tephritidae species

Before invasion After invasion before and after Bactrocera zonata invasion
Species [95% CI] [95% Cl]
Polyphagous species
Ceratitis catoirii 1.27 [1.00; 2.30] 1.00 [1.00; 1.00]
Ceratitis capitata 10.37 [7.45; 13.33] 5.24 [2.89; 7.75]
Ceratitis quilicii 8.91[6.08; 11.66] 6.13[3.22; 9.23]
Oligophagous species
Neoceratitis cyanescens 2.83[1.22; 4.34] 3.46 [1.90; 5.30]
Dacus demmerezi 1.02 [1.00; 1.47] 1.30 [1.00; 2.60]
Dacus ciliatus 1.61[1.00; 3.16] 1.91[1.00; 3.53]
Zeugodacus cucurbitae 2.36 [1.00; 4.48] 3.53[1.87; 5.17]
Most recent invader
Bactrocera zonata - 1.83[1.00; 3.55]
Squared brackets represent the 95% confidence intervals obtained by bootstrapping (see Materials and
Methods).
significantly after 2000, whereas turnover between C. quilicii and the showed that the arrival of an invasive species seemed to affect the
other two species seemed to increase (Table 3). diet range of established species sharing hosts with the invader.

Before 2000, generalist species, including C. catoirii, C. capitata,

and C. quilicii, were found to feed on many hosts from a large number

4 | DISCUSSION of different families, with the exception of the Cucurbitaceae family.
Ceratitis quilicii had more hosts in common with C. capitata and C. catoi-

This study highlighted the significant role of the host plant phylogeny rii than these two species had in common with each other. Ceratitis ca-
on the community structure of the seven Tephritidae species. It also toirii is native to the island, and C. capitata was the first fruit fly species
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TABLE 3 Turnover between Bactrocera
zonata and the other species of the
community (A), all oligophagous species (B)
and between polyphagous species (C)
before and after 2000

Species

(A)

B. zonata vs. Ceratitis catoirii

B. zonata vs. Ceratitis capitata

B. zonata vs. Ceratitis quilicii

B. zonata vs. Neoceratitis cyanescens
B. zonata vs. Dacus demmerezi

B. zonata vs. Dacus ciliatus

B. zonata vs. Zeugodacus cucurbitae
(B)

D. demmerezi vs. D. ciliatus

D. demmerezi vs. Z. cucurbitae

Z. cucurbitae vs. D. ciliatus

N. cyanescens vs. D. demmerezi

N. cyanescens D. ciliatus

N. cyanescens vs. Z. cucurbitae

(@)

C. catoirii vs. C. capitata

C. catoirii vs. C. quilicii

C. capitata vs. C. quilicii

Turnover of beta diversity

Ecology and Evolution 7
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Before invasion
[95% CI]

0.62 [0.00; 1.00]
0.67 [0.03; 1.00]
0.70 [0.09; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]

[

1.00 [1.00; 1.00]

0.93[0.76; 1.00]
0.73[0.42; 0.97]
0.78 [0.60; 0.92]

After invasion
[95% Cl]

0.97 [0.59; 1.00]
0.96[0.72; 1.00]
0.90 [0.55; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]

0.71 [0.05; 1.00]
0.75[0.16; 1.00]
0.80[0.24; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]
1.00 [1.00; 1.00]
0.99 [0.95; 1.00]

0.94 [0.82; 1.00]
0.88[0.47; 1.00]
0.91 [0.69; 1.00]

Squared brackets represent the 95% confidence intervals obtained by bootstrapping (see Materials and

Methods).

to invade the island. These species have, therefore, been interacting
for a long time, potentially accounting for the clear niche partition-
ing between these two species, enabling them to coexist and to avoid
competition (limiting similarity theory). Specialist species fed on fewer
host species, and these hosts belonged to the Cucurbitaceae family
for D. demmerezi, D. ciliatus, and Z. cucurbitae, and to the Solanaceae
for N. cyanescens. There was similar large niche overlaps between the
three species feeding on Cucurbitaceae, consistent with an absence of
competitive exclusion among these species.

Host plant abundance is known to shape the structure of insect
communities and phenological variation favors the coexistence of
specialists and generalists (Wilson & Yoshimura, 1994). This pattern
was observed here, with generalist species feeding mostly on low-
abundance plants available for only a few months during the year,
requiring them to switch from one plant to another, whereas the
specialists mostly fed on highly abundant plants available all year
round, providing a permanent resource. The large number of differ-
ent plants in the diets of generalists may be considered an advantage
in the long term, enabling these species to survive changes to the
flora in their environment more easily. However, the long duration
of host availability for specialists allows a better foraging efficiency
(Strickler, 1979). Most of the hosts of the specialist species in this
fruit fly community belonged to a single plant family (Cucurbitaceae
or Solanaceae), the members of which probably have similar traits, due
to their phylogenetic relatedness (Rasmann & Agrawal, 2011). Our
results confirm that host plant phylogeny accounts for some of the

structure of the fly community. The interaction between Tephritidae
species and closely related plants had been outlined in many stud-
ies (De Meyer & Freidberg, 2012; White, 2006) and in a laboratory
study, the influence of host plant phylogeny was found for a specialist
fruit fly in laboratory but not for a generalist fruit fly (Balagawi, Drew,
& Clarke, 2013). However, an assessment of host plant traits, rather
than a phylogenetic proxy of plant trait similarity, would increase
our understanding of insect specialization and community structure
(Gerhold, Cahill, Winter, Bartish, & Prinzing, 2015). For instance, the
host plant may produce chemical defense compounds active against
herbivores. Many members of the Solanaceae family, on which N. cy-
anescens feeds, produce alkaloids that can be toxic or lethal to her-
bivores (Chowanski et al., 2016). The use of such plants as a dietary
resource requires the physiological adaptation of the insect, rendering
it resistant to the compound. Specialist insects may also have to adapt
to plant morphology. For example, Cucurbitaceae fruits, on which the
specialist insects D. demmerezi, D. ciliatus, and Z. cucurbitae feed, have
hard tissues requiring a robust ovipositor for egg-laying.

This study provides insight into the persistence of community
complexity in natural conditions over time and in the face of major
disturbances, such as invasion. The fly community of La Réunion was
monitored over time, with data available for the periods before and
after B. zonata invasion. This invader fed on few hosts on which it is
highly abundant, which is surprising because this species is known
to be generalist. The few plants species attacked by B. zonata in La
Réunion are either identical or closely related to its hosts in its native
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area suggesting that at least during its initial stage of colonization,
B. zonata seems to exploit favorable hosts.

After 2000, the studied community underwent a horizontal reor-
ganization with the niche range of the established species changing
in various ways. Oligophagous species had no host in common with
B. zonata and underwent no major change in diet. The two generalist
species, C. quilicii and C. capitata, displayed a general decrease in host
plant diversity, suggesting possible ongoing host specialization. This
finding is in agreement with theory suggesting that host specialization
is frequently promoted by competition (MacArthur & Levins, 1964).
Ceratitis capitata has disappeared from some host plants and became
rare on previous major hosts, such as mango, guava, Indian almond,
and star apple. Ceratitis quilicii did not lose host plants, but it did be-
come rare on some plants that were previously major hosts. These two
species (C. capitata and C. quilicii) tended to have fewer hosts in com-
mon after the invasion than before. The endemic species C. catoirii,
which is known to be polyphagous despite not being very competi-
tive, had a very small number of hosts before 2000, and its diet did
not change after this date. This situation may reflect a long period of
competition with C. capitata and C. quilicii, which may have lowered its
abundance on some of its hosts.

There is no direct evidence of a causal effect of B. zonata on the
observed dietary changes because the lost hosts and the ones on
which C. capitata and C. quilicii become rare are only partly shared by
B. zonata. However, the lack of change in the diets of species not shar-
ing hosts with B. zonata and the decrease of C. capitata and C. quilicii
on major hosts of B. zonata such as mango, peach, and Indian almond
suggests that this invasion contributed to the modifications observed
in generalist species. Such niche range dynamics may also reflect fac-
tors such as the urbanization of wild habitats, leading destruction of
the hosts of generalist species but not those of specialists (mostly
crops). It can also be due to the geographic niche of B. zonata, which
is mainly present at low altitude, while specialist species are present
at both altitudes (see Figure S3). One other potential limitation of this
study is that we lack information about the distribution of host plants
on the island. The geographic distribution of host plants can influence
the niches occupied by Tephritidae and their interactions with plants.

Our study provides insight into the structural dynamics of a com-
munity of phytophagous insects with different levels of specialization.
This community is the result of a succession of Tephritidae invasions,
and it may be affected by additional invasions. For example, another
Tephritidae species, B. dorsalis, is present in various areas in the Indian
Ocean (Hassani et al., 2016), and there is a high risk of this species
invading La Réunion. This species is known to be highly polyphagous
and competitive (Clarke et al., 2005) and would therefore be ex-
pected to compete with the Tephritidae species already present on La
Réunion. To better predict potential niche displacement in response
to new invasive competitor a detailed studies comparing fundamen-
tal host range provided by laboratory experiments (Hafsi et al., 2016)
with realized host range in the field will be necessary. Conversely, La
Réunion is frequently invaded by new plant species that could become
potential host plants for Tephritidae species, and changes in agricul-

tural practices may modify host plant availability on the island. This

study contributes to our knowledge of the range of plants at risk of
being attacked by future invaders based on knowledge of the host
plants of potential insect invaders in their native areas and the role
of plant phylogeny in determining community structure. Plants within
the invaded area that are related to hosts in the native area may be at

particularly high risk of attack.
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Informations Supplémentaires

Species Diet range Invasion Native area Picture

Ceratitis catoirii Polyphagous Native Reunion Island

Ceratitis capitata Polyphagous 1939 Africa

Ceratitis quilicii Polyphagous 1955 Africa

Neoceratitis cyanescens Oligophagous (Solanaceae 1951 Madagascar
family)

Dacus demmerezi Oligophagous Native Reunion Island

(Cucurbitaceae family)

Dacus ciliatus Oligophagous 1964 Africa

(Cucurbitaceae family)

Zeugodacus cucurbitae Oligophagous 1972 Asia

(Cucurbitaceae family)

Bactrocera zonata Polyphagous 2000 Asia

Table S1: Characteristics of each species of the Tephritidae community on La Réunion (Picture © Antoine Franck, CIRAD).
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Figure S1: Host plant availability in the diets of (a) Ceratitis catoirii, (b) Ceratitis quilicii, (c) Ceratitis
capitata, (d) Dacus ciliatus, (¢) Dacus demmerezi, (f) Zeugodacus cucurbitae and (g) Neoceratitis
cyanescens before the last invasion. Each colored bar represents one host plant species. The thickness of
the bar 3 represents the abundance of the plant on the island and the length of the bar represents the 4
seasonality of its fruits.
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Figure S3: Presence of C. catoirii (a), C. capitata (b), C. quilicii (c), D. demmerezi (d), Z. cucurbitae (e),
N. cyanescens (f) and B. zonata (g) in samples for both periods.
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Plant family Plant species Number of samples
Before 2000 After 2000
Anacardiaceae Mangifera indica 13 838
Apocynaceae Carissa macrocarpa 9 45
Combretaceae Terminalia catappa 115 2174
Thevetia peruviana 4 100
Cucurbitaceae Citrullus lanatus 276 7
Cucumis melo 51 6
Cucumis sativus 577 116
Cucurbita maxima 643 675
Cucurbita pepo 610 85
Momordica charantia 270 838
Sechium edule 51 130
Fabaceae Pithecellobium dulce 33 47
Moraceae Ficus carica 5 17
Myrtaceae Eugenia uniflora 68 110
Psidium cattleyanum 177 1245
Psidium guajava 26 1421
Syzygium jambos 36 1020
Syzygium samarangense 6 54
Oxalidaceae Averrhoa carambola 12 44
Passifloraceae Passiflora suberosa 12 5
Rosaceae Eriobotrya japonica 71 149
Malus pumila 6 38
Prunus persica 52 221
Pyrus communis 4 51
Rubiaceae Coffea arabica 123 64
Rutaceae Citrus reticulata 22 26
Murraya paniculata 24 90
Sapotaceae Chrysophyllum cainito 28 14
Mimusops elengi 51 144
Salicaceae Dovyalis hebecarpa 21 4
Solanaceae Capsicum annuum 20 25
Capsicum frutescens 40 59
Solanum betaceum 10 4
Solanum lycopersicum 11 71
Solanum mauritianum 74 588
Solanum nigrum 9 6

Table S2: Plant species and their families, analyzed in this study. The number of samples for each plant
species is given before and after the Bactrocera zonata invasion
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Methods S1: Primers used and PCR details

One primer pair was required to amplify matk (forward: 5’-CGA TCW ATT CAT TCA ATATTT C-
3’ and reverse: 5’- TCT AGC ACA MGA AAG TCG AAG T -3) and two primer pairs were used to
amplify rbcl (forward 1: 5°-ATG TCA CCA CAA ACA GAG AC 3’- and reverse 1: 5’- AGC AGC
TAG TTC AGG ACT CC -3’; primers 636F and 724R from (Fay et al. 1997)). PCR was performed
with 2 uL of DNA and 23 L of GoTaq G2 flexi DNA polymerase mix (Promega). Amplification
began with an initial denaturation at 95°C for 1 minute, which was followed by 26 cycles of 94°C for
1 minute, annealing at 58°C for rbcl and 55°C for matk for 30 seconds, and extension at 72°C for 1
minute, and a final extension at 72°C for 7 minutes. All PCR products were subjected to
electrophoresis in 2% agarose gels, stained with ethidium bromide and viewed under UV light. PCR
products were purified using the Healthcare-lllustra GFX PCR DNA and Gel Band Purification Kit
(Buckinghamshire, UK) and sequenced by MACROGEN.
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Chapitre 2 :

Roéle du degré de spécialisation dans la relation entre la préférence
et la performance

Ce chapitre correspond au manuscrit soumis le 26/05/17 dans la revue Scientific Reports et en

révisions depuis le 16/06/17, inséré apres un bref résumé :

Charlery de la Masseliére, M., Facon, B., Hafsi A., & Duyck, P.F. Diet breadth modulates preference-
performance relationship in a phytophagous insect community.

Contexte

La spécialisation fondamentale est déterminée par 1’évolution conjointe de deux traits: la
préférence des femelles et la performance des larves. Chez la plupart des insectes, les larves sont moins
mobiles que les adultes et leur succes de développement dépend donc du choix de la plante hote effectué
par les femelles. Les plantes étant de qualités nutritionnelles variables, les femelles auront intérét a
maximiser leur valeur sélective en choisissant des plantes sur lesquelles les larves se développeront de
fagcon optimale (« mother knows best hypothesis »). La relation entre la préférence des femelles et la
performance des larves n’est pas toujours apparente et semble &tre plus importante pour les espéces

spécialistes (Gripenberg et al. 2010).

Approches

L’objectif de ce chapitre 2 est de déterminer la gamme d’hotes potentielle sur laquelle les
femelles sont capables de pondre et si celle-ci est corrélée avec la gamme d’hétes potentielle sur laquelle
les larves sont capable de survivre. Nous déterminerons ensuite si cette corrélation dépend du degré de
spécialisation des espéces. Pour répondre a cet objectif, six especes de Tephritidae ont été étudiées :
guatre généralistes (C. catoirii, C. capitata, C. quilicii et B. zonata) et deux spécialistes de la famille des
Cucurbitaceae (D. demmerezi et Z. cucurbitae). Dacus ciliatus n’a pas été inclue dans les expériences a
cause de difficultés d’¢élevage et N. cyanescens non plus pour différentes raisons (voir discussion dans
« Le cas de N. cyanescens » ci-dessous). La préférence et la performance ont été évaluées sur 29 plantes
appartenant a 15 familles différentes connues pour étre communément attaquees par les especes de
Tephritidae de la communauté de La Réunion. Nous avons évalué la préférence des adultes en

déterminant le nombre d’ceufs pondus sur des pondoirs artificiels contenant un morceau de fruit. La
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performance des larves a été mesurée en évaluant la survie larvaire de chague espece sur des milieux

effectués a partir de pulpe de fruit.

Résultats et discussion

Ce chapitre a permis de connaitre avec précision les plantes sur lesquelles les femelles sont
capable de pondre (basé uniquement sur le stimulus olfactif) en milieu contrélé. Il a aussi permis de
montrer une forte relation entre ces préférences et la performance des larves pour les spécialistes
contrairement aux généralistes ou aucune relation n’a été mise en évidence. Les femelles spécialistes
sont beaucoup plus sélectives que les généralistes et ont pondu majoritairement sur des plantes
appartenant a la famille des Cucurbitaceae. A 1’opposé, les généralistes ont pondu dans tous les fruits
méme ceux n’étant pas connus comme étant des hotes sur le terrain (voir Chapitre 1).

La grande complexité induite par la variation de ressources dont font face les généralistes induit
un nombre important d’informations a intégrer sur la qualité de leurs hotes. Une sélectivité précise et
rapide sur de nombreux hoétes peut étre couteuse engendrant une plus faible sélectivité (« neural
limitation constrain »). De plus, les larves des especes généralistes sont capables de survivre sur de
nombreux fruits connus pour étre riches en composés nutritifs tel qu’un fort taux de sucre, et pour n’avoir
pas ou peu de composés toxiques (Hafsi et al. 2016, Clarke 2017). Cette bonne survie pour de nombreux
fruits hétes ne nécessite pas une forte sélectivité des femelles, les conséquences en termes de survie

larvaire étant moins séveéres que pour les spécialistes dont les larves survivent sur peu de plantes.

Limites de ce chapitre :

Cette approche expérimentale qui est compléte par 1’utilisation d’un grand nombre d’espéces de
mouches ainsi qu’un grand nombre d’espéces de plantes engendre cependant certaines limites. Tout
d’abord, nous nous sommes focalisés sur le stimulus olfactif afin de pouvoir déterminer son réle dans
les préférences des femelles. Nous avons donc utilisé le méme dispositif de couleur et de texture pour
tous les pondoirs afin d’homogénéiser les stimuli visuels et tactiles. De plus, 1’utilisation de cinq
femelles par cage afin de maximiser la probabilité de pontes, peut apporter un biais sur le fait que nous

ne connaissons pas avec exactitude le nombre de femelles ayant pondu.

Le cas de N. cyanescens :

Pourquoi I’exclure ?

Neoceratitis cyanescens est une espéce se nourrissant majoritairement de plantes appartenant a
la famille des Solanaceae (voir Chapitre 1). Malgré la largeur de sa gamme d’hétes proche de celle des

spécialistes des Cucurbitaceae, ’adaptation aux Solanaceae n’est pas directement comparable a celle
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des Cucurbitaceae. Neoceratitis cyanescens étant la seule de la communauté a se nourrir majoritairement
de la famille des Solanaceae, il est difficile de tirer des généralités. Pour étudier les différences entre les
généralistes et les spécialistes dans la relation entre la préférence et la performance, nous avons préféré

retirer cette espéce mais les résultats pour cette espéce sont présentés et discutés ci-dessous.

Résultats sur la relation préférence/performance de cette espece :

La comparaison entre la préférence de ponte estimée par 1’expérience de choix et de non choix

montre une corrélation positive mais non significative (r = 0.19, p-value = 0.06) (Fig. A).
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Figure A. Relation entre les préférences
en condition de choix et de non choix
pour N. cyanescens. Le nombre d’ceufs
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Préférence en condition de choix

Les femelles pondent sur une grande diversité de plantes (D, = 25.9 [24.2; 27.2]). Cette
préférence en situation de non choix est fortement influencée par I’espéce du fruit (ddevas, 175 = 1817.4,
p-value < 0.0001) et il n’y a aucune plante sur laquelle N. cyanescens ne pond pas (Fig. B). Les larves
de N. cyanescens survivent sur une gamme restreinte de plantes appartenant majoritairement a la famille
des Solanaceae. Les détails de la survie de cette espéce sont disponibles pour 23 espéeces de plantes dans
I’étude de Hafsi et al. (2016) (Fig. B).
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|1 Préférence des femelles 0 Performance des larves 1

Figure B. Préférence des femelles et
performance des larves de N. cyanescens

sur 29 espéces de fruits différentes.
Chaque numéro représente une espece de

fruit (voir Tableau 1 de I’article). Les 29
barres vertes représentent les plantes
appartenant a la  famille des
Cucurbitaceae, les barres rouges celles
appartenant a la famille des Solanaceae et

les noires aux autres familles.

Pour finir, il n’existe pas de relation positive entre la préférence des femelles et la performance des

larves pour cette espece (ddevy, 27 = 22.9, p-value = 0.12).

Discussion sur I’espece N. cyanescens

Cette espéce présente une stratégie d’interaction avec 1’hote surprenante. En effet, elle montre
un comportement de ponte qui s’apparente a celui des généralistes, ¢’est-a-dire pondant sur toutes les
plantes avec une préférence pour certaines d’entre elles. Malgré ce comportement généraliste, elle
présente des performances qui s’apparentent a celles des spécialistes a savoir une survie restreinte
majoritairement sur les plantes appartenant a la famille des Solanaceae. Le degré de spécialisation de
cette espéce semble se manifester au travers des performances larvaires car ce sont les larves qui
survivent sur une gamme d’hotes restreinte. Cette stratégie ne semble pas étre la plus optimale en termes
de valeur sélective car pondre sur beaucoup de plantes alors que la survie est restreinte ne permet pas de
maximiser le nombre de descendants en fonction du nombre d’ceufs pondus. Cette stratégie de ponte
peut aussi étre expliquée par I'utilisation unique du stimulus olfactif testé dans notre étude avec une
homogénéisation des couleurs et textures pour tous les fruits. Neoceratitis cyanescens est une espece
qui utilise indépendamment les stimuli visuels et olfactifs pour localiser la plante hote et les stimuli
visuels semblent étre dominants dans le choix final de la sélection de 1’hote (Brévault et Quilici 2010).
Cela pourrait expliquer ce comportement généraliste, et il serait intéressant de faire le méme type
d’expérience en incluant les stimuli visuels pour déterminer si en présence de ces stimuli, le choix de

I’hote serait plus restreint.
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Vers le chapitre 3 ...

Ce deuxieme chapitre a permis de déterminer la gamme d’hote potentielle de chaque espece de
Tephritidae et de comprendre les relations entre la préférence et la performance des larves en fonction
des degrés de spécialisation. 1l a été montré que la performance larvaire était en partie expliquée par la
qualité nutritive des fruits, déterminée par leur composition biochimique (Hafsi et al. 2016). Il serait
maintenant intéressant de comprendre quels mécanismes guident le comportement des femelles pour la

sélection de ’hote

Pour cela, nous allons nous focaliser sur les facteurs influencant les stimuli olfactifs des femelles
et nous allons tenter d’évaluer le role des composés olfactifs émis par les fruits dans la spécialisation

d’hote des especes de Tephritidae.
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Article 2:

Diet breadth modulates preference - performance relationships in

a phytophagous insect community

M. Charlery de la Masseliére!?*, B. Facon®, A. Hafsi* & P-F. Duyck®.

L CIRAD, UMR PVBMT, 97410 Saint Pierre, La Réunion, France
2 Université de la Réunion, 97400 Saint Denis, La Réunion, France
3 INRA, UMR PVBMT, 97410 Saint Pierre, La Réunion, France

4 Institut supérieur agronomique de Chott-Mariem, Université de Sousse, 4042 Sousse, Tunisia

ABSTRACT

In most phytophagous insects, larvae are less mobile than adults and their fitness depends on the plant
chosen by their mother. To maximize fitness, adult preference and larval performance should thus be
correlated. This correlation is not always apparent and seems to increase with the level of specialisation,
i.e. specialists have a stronger preference for high quality host plant species compared to generalists.
The aim of this study was to test whether the relationship between female preference and larval
performance was stronger for specialists than for generalists within a community of fruit flies (Diptera:
Tephritidae). A total of six fruit fly species was used, including four generalists, and two specialists co-
existing in La Reunion island (France). We estimated oviposition preference through the number of eggs
laid and larval performance through the larval survival on 29 different host plants species belonging to
15 families in the laboratory and evaluated the relationship between these two traits. Preference-
performance relationship differed according to the degree of specialisation with a strong positive
correlation for specialists and no relationship for generalists. These results substantiate the theory that
choosing high quality hosts is more important for specialists adapted to survive on fewer host plants

than for generalists.
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INTRODUCTION

Phytophagous insects comprise a substantial proportion of all described macro-organisms on earth with
around five million described species (ddegaard 2000). Most phytophagous species are specialised on
only a few plant species for feeding during development, while others can feed and develop on a
multitude of host plants. In order to make better predictions of plant-insect interactions in new
environments, it is crucial to evaluate differences between specialists and generalists in their feeding
strategies by studying both adult preference (i.e. the non-random choice of hosts for oviposition®’) and
larval performance (i.e. the capacity of larvae to develop and survive on the host®®) (Futuyma et Moreno
1988, Ferry-Graham et al. 2002, Singer 2008, Poisot et al. 2011). In most phytophagous insects, larvae
are less mobile than adults; hence the success of larval development depends on the quality of the plant
chosen by the adult (Jaenike 1978). By choosing among resources that differ in nutritional quality for
larvae, adult oviposition behaviour is expected to be under strong selection to maximize fitness of the
offspring (Jaenike 1990). Responses to such selection pressures are expected to lead to a positive
correlation between behavioural traits involved in adult preference and physiological traits involved in
larval performance, also known as the “mother knows best hypothesis”’ (Jaenike 1978, Gripenberg et al.
2010, Garcia-Robledo et Horvitz 2012).

Whereas some studies on phytophagous insects show a clear positive relationship between
adult preference and larval performance (Craig et al. 1989, Keeler et Chew 2008, Zhang et al. 2012, Du
et al. 2016), others do not (Jallow et Zalucki 2003, Clark et al. 2011, Nyman et al. 2011). A meta-
analysis suggested that the mismatch between preference and performance traits could be due to
different degrees of specialisation (Gripenberg et al. 2010). Specialists (i.e. species feeding on plants
belonging to a single family) tend to show a stronger relationship between female preference and larval
performance than generalists (i.e. species feeding on plants belonging to several families), because
specialists have a higher fitness on a restricted host range (Roslin et Salminen 2008). In contrast,
generalists are able to survive on many hosts without being optimally adapted to any plants due to the
cost of adaptation (MacArthur 1972) (with the exception of some species (Remold 2012)). The choice
of a low quality plant will thus have less severe consequences for generalists compared to specialists.
Recent empirical studies comparing one generalist and one specialist within the same ecosystem provide
additional support that generalists fare better on low quality hosts compared to specialists (Liu et al.
2012, Balagawi et al. 2013). Similar findings were obtained when a higher number of related species
was analysed across different ecosystems (Janz et Nylin 1997, Schépers et al. 2016). Despite these
studies, interpreting preference-performance relationships is challenging, because often a limited
number of host plants are used in comparisons. More importantly, differences between specialists and

generalists using a single species per degree of specialisation (i.e. specialist or generalist) and within
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different environments can either be due to taxon-specific responses or to adaptations within a common

environment rather than degree of specialisation (Friberg et al. 2015, Kelly et Bowers 2016).

We focused on the relationship between female preference and larval performance of six
species of true fruit flies (Diptera: Tephritidae) belonging to the same community on the island La
Réunion. Within this community, two species, Dacus demmerezi and Zeugodacus cucurbitae (formerly
known as Bactrocera cucurbitae [De Meyer, et al. 2015]), feed mostly on the cucumber family
(Cucurbitaceae) (White et Elson-Harris 1992, Dhillon et al. 2005, Charlery de la Masseliére et al. 2017a)
and four species, Ceratitis catoirii, C. capitata, C. quilicii (formerly known as Ceratitis rosa [De Meyer,
et al. 2016]) and Bactrocera zonata, feed on an average of 36 plants (min: 16, max: 60) belonging to
17 different (White et Elson-Harris 1992, Quilici et Jeuffrault 2001, Duyck et al. 2008). This community
includes two native species (C. catoirii and D. demmerezi) and the other species successively invaded
the island from Asia (Z. cucurbitae in 1972 and B. zonata in 2000) or Africa (C. capitata in 1939, C.
quilicii in 1955). Abundance and distribution of tephritids in this community are also influenced by
interspecific competition (Duyck et al. 2006a, Jacquard et al. 2013), leading to niche partitioning
through climatic and host plant differences (Duyck et al. 2006b, Duyck et al. 2008). The aim of our
study was to test whether the relationship between female preference and larval performance was
stronger for specialists than for generalists within the Tephritidae community in La Réunion. To test this
relationship, we evaluated female preference by the oviposition through a choice and a no-choice
experiment and larval performance through the survival of each Tephritidae species on fruits from 29
plants species belonging to 15 families (Table 1). We then compared our results between generalist and
specialist species that share a common environment and take into account the degree of specialisation.

MATERIAL & METHODS

Studied species and rearing conditions

Two specialist species, D. demmerezi and Z. cucurbitae, known to feed mostly on plants belonging to
the cucumber family (Cucurbitaceae) and four generalist species, C. catoirii, C. capitata, C. quilicii and
B. zonata (White et Elson-Harris 1992, Quilici et Jeuffrault 2001) were used in the current study.
Ceratitis catoirii is described as a generalist species, even though it has four hosts in the field (Duyck
et al. 2008) due to interspecific competition following invasion by the three other generalist species
(Duyck et al. 2006a). Larvae of C. catoirii, C. capitata, C. quilicii and B. zonata were reared on an
artificial diet composed of dehydrated carrot powder, brewer’s yeast, sugar, dehydrated potato, water,
Nipagin/Sodium benzoate, HCI (1.65%), agar and wheat germ(Duyck et Quilici 2002, Duyck et al.
2004) and have been in the laboratory for respectively 40, 18, 3 and 37 generations. Larvae of D.
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demmerezi and Z. cucurbitae were reared on zucchini for respectively 9 and 26 generations. For the
experiments, naive females were used (with no prior oviposition experience) at the age where maximum
fecundity peaks (C. catoirii: 21-25 days; C. capitata: 10-15 days; C. quilicii: 14-16 days, B. zonata:
28-32 days; D. demmerezi: 13-15 days, and Z. cucurbitae: 25-30 days)(Dukas et al. 2001, Duyck et al.
2007) and based on unpublished data. The different species were maintained at 25°C, 65% RH with a
12:12 photoperiod for rearing and experiments. Details of the rearing protocol are given in Hafsi et al.
(2016).

Adult preference

We evaluated the female preference by two types of oviposition experiments i.e. a choice and a no-
choice experiment. Visual (Pifiero et al. 2006) and tactile (Balagawi et al. 2005) stimuli may be
important in female preference, but olfaction is primarily used to locate hosts (Dalby-Ball 2000). We,
therefore, tested oviposition preference based only on olfactory cues. To homogenize visual and tactile
stimuli among fruits species, an artificial oviposition device was used to compare Tephritidae female
preference, as described in other studies (Mayer et al. 2000, Dukas et al. 2001, Duyck et al. 2007) . For
all experiments each fruit was chosen at the maturity stage during which the fruit would be attacked in
the field. We inserted a piece of fruit, including pulp and peel, into an artificial oviposition substrate
made from an orange table-tennis ball (diameter 4 cm), cut in half, and pierced with 48 evenly spaced
holes. The half ball with fruit was then placed into a plastic base of suitable diameter. A source of water
also was provided to the flies. Eggs laid in substrates were collected and counted after 24 hours. This
substrate had already been used successfully in a previous study to assess the fecundity of Tephritidae
species (Mayer et al. 2000, Dukas et al. 2001, Duyck et al. 2007). Before each experiment, all equipment
was soaked in a detergent bath (TFD4, Dominique Dutscher SAS, Brumath, France) for 1 hour and then
rinsed with running water. To verify that females were not laying eggs haphazardly (e.g. due to sensory
problems or an overload of eggs), but because they discriminated the fruit, we put an empty substrate to
compare the number of eggs laid in the empty vs. the fruit substrate. In 90 % trials, no eggs were laid in

the empty substrate, with a maximum of four eggs found in one trial.

To assess adult preference, we performed no-choice experiments where females were allowed
to oviposit on 29 host plants belonging to 15 families that are abundant and commonly attacked by
Tephritidae species on La Réunion (Table 1). In the no-choice trials, flies were presented with a single
fruit at a time. Five females were put in an upside down plastic glass (h= 15cm, bottom diameter = 9.5
cm, top diameter = 6 cm). For each Tephritidae and fruit species combination, six replicates were run.
For choice experiments a smaller subset of eight fruits (Table 1) was used to evaluate whether the
number of eggs laid in a single-fruit environment was indeed an adequate substitute for the preference

hierarchy observed when flies had a choice between fruits. Here, 10 females were put in a cubic cage
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(height, length and width of 47 cm) with nine substrates in total: eight containing a piece of a different

fruit and an empty one considered as a negative control. For each species, 12 replicates were run with

substrates randomly placed in the cage for each replicate. The comparison of oviposition preference

(estimated as number of eggs laid) between choice and non-choice experiments showed a significant

positive correlation for all Tephritidae species except for two species. This supports our use of the

number of eggs laid in no-choice environments as a reasonable measure of oviposition preference,

similar to procedures described by others (Hill 1999). This correlation was significant for specialist

species (D. demmerezi: r = 0.38, p-value < 0.001; Z. cucurbitae: r = 0.43, p-value < 0.0001) and for two

generalist species (C. capitata: r = 0.29, p-value = 0.003; B. zonata: r = 0.39, p-value < 0.0001), while

positive but not significant for the two others (C. catoirii: r = 0.12, p-value = 0.24; C. quilicii: r = 0.12,

p-value = 0. 24) (Supplementary Fig. S2 online).

Table 1. Fruit species tested to study the
preference — performance relationship in six
Tephritidae species. * indicates fruits used in

the choice experiment.

Family Scientific name Common name 1D
Anacardiacea Mangifera indica * Mango 1
Annonaceae Annona reticulata Custard apple 2
Cactaceae Hylocereus undatus Dragon fruit 3
Caricaceae  Carica papaya Papaya 4
Combretacea Terminalia catappa * Indian almond 5
Cucurbitacea Citrullus lanatus Watermelon 6
Cucumis melo * Melon 7
Cucumis sativus Cucumber 8
Cucurbita maxima * Pumpkin 9
Cucurbita pepo Zucchini 10
Sechium edule Chayote 11
Lauraceae  Persea Americana Avocado 12
Lythraceae  Punica granatum Pomegranate 13
Moraceae Ficus carica Fig 14
Myrtaceae  Psidium cattleyanum * Strawberry 15
Psidium guajava * Guava 16
Syzygium jambos Rose apple 17
Syzygium samarangense Java apple 18
Oxalidaceae  Averrhoa carambola Star fruit 19
Rosaceae Eriobotrya japonica Loquat 20
Prunus domestica Plum 21
Prunus persica Peach 22
Rubiaceae Coffea arabica Coffee 23
Rutaceae Citrus reticulata x Citrus Tangor 24
Solanaceae  Capsicum annum * Chili 25
Solanum betacea Tree tomato 26
Solanum lycopersicum * Tomato 27
Solanum mauritianum Bugweed 28
Solanum melongena Eggplant 29
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Larval performance

Larval performance was assessed by measuring larval survival for the six Tephritidae species on the 29
host plants by placing one neonate larva of each species in 5g of a diet made from 250g of fruit pulp
without peel and seed, 4g of agar-agar and 100 ml of a solution with 0.35g of sorbic acid potassium salt
in 100 ml of distilled water for N. cyanescens, Z. cucurbitae and D. demmerezi and a solution of 4%
Nipagin/sodium benzoate solution for the other species. Every 48 h during 60 days, all cups were
examined and pupae collected. Larval survival was recorded as the proportion of pupae recovered from
each host. For each combination of fruit and Tephritidae species, between 30 and 50 replicates were
performed, except for 3 combinations where 9 (watermelon / C. quilicii), 11 (Indian almond / C. quilicii)
and 11 (rose apple / C. quilicii) replicates were made due to rearing problems. Details of the experimental

set-up were previously reported in the study of Hafsi et al. (2016).

Statistical analyses

We first evaluated whether our classification of the six species as specialists or
generalists based on the reported number of host plant families they attack is robust for our
community of Tephritidae (because some generalist species may show differences at the
population-level in number of hosts attacked, i.e. level of specialisation (Li et Liu 2015, Clarke
2017)). We did this by calculating the alpha diversity, which represents the diversity of host
plants in the preference and performance of each tephritid species, using our own oviposition
and survival data. This also allowed us to move beyond the dichotomous assignment into one
category or the other, providing a measure of the degree of specialisation. We calculated the
alpha diversity as numbers equivalents of Shannon entropy using the VEGETARIAN package
(Charney et Record 2009). The numbers equivalents correspond to the number of equally likely
elements needed to produce the given value of the diversity index. This means that the alpha
host diversity of each tephritid species is essentially in the units of the number of equally
common host plants (Jost 2007). For example, a fly species having 10 hosts used
heterogeneously but an equivalent number of alpha diversity of 2,08 means that this fly species
could be equally distributed in 2,08 plant species. To be able to calculate mean alpha diversity
values and estimate variances around those means, we calculated 1,000 separate interaction
matrices by randomly sampling one replicate (oviposition) or five replicates (survival) per
combination of fruit / fly species. This generated an interaction matrix of 29 rows (plants) and
6 columns (fly species). We calculated the linear correlation between the alpha diversity of the
adult preference and of the larval performance using the Pearson correlation index (r). We then

used the same correlation index (r) to assess the linear correlation between the number of eggs
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laid in the choice and the no-choice experiments. Given the correlations found (see Results /
Supplementary Fig. S2 online) hereafter the number of eggs laid under no choice conditions is
used as our measure of oviposition preference.

We analysed oviposition preferences (expressed by the number of eggs) using a Poisson log-
linear model (analysis of deviance with quasi-Poisson error structure to account for overdispersion) as
a function of fruit species and alpha diversities (as an estimate of the degree of specialisation) and the

interaction between these two variables.

Using the rate of survival of larvae as a measure of performance, we assessed the effect of the
degree of specialisation on the relationship between preference and performance using a Poisson log-
linear model exactly as above, but also including larval performance as a predictor variable. Finding a
significant effect of the degree of specialisation, we then further examined specialists and generalists
independently using two separate models. In each case, oviposition preference was analysed using a

Poisson log-linear model as a function of larval survival, species and their interaction.

RESULTS

Classification into generalists and specialists

Generalist species had significantly higher alpha diversity of preference (based on the number of eggs
laid) and performance (based on survival probability) on host plants than specialist species. Specifically,
generalists had a higher alpha diversity on hosts than specialists, justifying our classification into these

two groups (Supplementary Fig. S1 online).

Adult preference

The oviposition rate was strongly influenced by fruit species (Adev 2s, 1068 = 8773.4, p-value < 0.0001)
and the interaction with degree of specialisation, expressed by the alpha diversity value (AdevV 2g, 1039 =
8238.7, p-value < 0.0001). Specialist species mostly preferred plants belonging to the Cucurbitaceae

family, such as melon, pumpkin and watermelon (Fig. 1).
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Figure 1. Female preference and larval performance for each a) specialist species: D. demmerezi and Z.
cucurbitae and each b) generalist species: C. catoirii, C. capitata, C. quilicii and B. zonata. Each number
represents one plant species and the correspondence between the name and number can be found in the Table
1. Green bars correspond to fruits belonging to the Cucurbitaceae family.

78



Larval performance and its relationship with adult preference

Larvae of specialist species had a higher survival on few plants belonging to the Cucurbitaceae family
compared to generalist species that survived on plants of different families (Fig. 1, for more details see
(Hafsi et al. 2016)). There was a significant positive correlation (r = 0.82, p-value = 0.038) between the
alpha diversity values calculated using number of eggs laid in the no-choice setting and larval survival
(Supplementary Fig. S1 online), which is in line with the finding that specialists choose and survived on
fewer host plants than more generalist species. The relationship between adult preference and larval
performance differed significantly between generalist and specialist species (Adev 1,170 = 287.14, p-
value = 0.0001) (Fig. 2). Within generalists, there was no significant effect of larval survival on adult
preference (Adev 1,114 = 1.94, p-value = 0.719). In contrast, within specialists there was a significant
effect of larval survival on oviposition preference of females (Adev 1, s = 335.53, p-value = 0.0012)
(Fig. 3). To confirm that the significance of the result is not due to the presence of many zeroes, we
performed analyses to test if specialist species selected the best host for larvae when they lay eggs. The
effect of the larval survival on the oviposition of the females for specialist species was significantly
positive when removing the zeroes in the larval survival (Adev 1,23 = 257.46, p-value = 0.008), the female
oviposition (Adev 1,46 = 298.99, p-value = 0.003) and both (Adev 1,15 = 196.24, p-value = 0.02).

There were no significant differences among species in the relationship between oviposition
and larval survival within generalists (Adev 3 108 = 30.72, p-value = 0.563) and within specialists
(Adevyss = 14.58, p-value = 0.479).
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Figure 2. Relationship between the strength of the preference — performance relationship and the diet breadth
of the Tephritidae species. For each Tephritidae species, the correlation between the female preference and
the larval performance is assessed by the Pearson correlation index r, and the diet breadth is assessed by
mean number equivalent alpha diversity of the female preference.
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Figure 3. Relationship between adult preference and larval performance for generalist and specialist species.
The female preference is represented by the number of eggs laid. Within each degree of specialisation, species
are represented by a distinct colour.

DISCUSSION

Our study on the Tephritidae community of La Réunion showed a positive relationship between adult
preference and larval performance for specialist species, but no such relationship was found for
generalist species. We confirmed results of a meta-analysis performed by Gripenberg et al. (2010), but
here only species were used with the same degree of specialisation and from the same environment.
This study is, to our knowledge, the first empirical work comparing the impact of degree of
specialisation on the correlation between preference and performance within a phytophagous insect
community. Previous studies using species from different communities showed contradictory results
concerning the role of degree of specialisation on the relationship between preference and performance
(Liu et al. 2012, Schépers et al. 2016). While a study on bollworms (Lepidoptera: Noctuidae) showed a
stronger relationship between preference and performance for specialist species(Liu et al. 2012), another
study on butterflies (Lepidoptera: Nymphalidae) showed that the difference in the relationship between
preference and performance was due to the clutch size instead of the degree of specialisation(Schéapers
et al. 2016). Our study, however, confirmed the theory that generalists lack a strong relationship between

preference and performance (Craig et Itami 2008, Gripenberg et al. 2010).

Few studies have investigated the preference-performance relationship for tephritids and so
far no study has found a relationship between preference and performance for the generalist species
Ceratitis capitata (Fernandez Da Silva et Zucoloto 1993, Joachim-Bravo et Zucoloto 1997). It was

shown, however, that specialised species in the genus Dacus preferred suitable hosts for larval
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development (Fitt 1986). Clarke (2017) already highlighted that hosts of generalist species (with the
example of the genus Bactrocera) are all ripened fruits with high sugar contents. This trait is well-
conserved across fruit families, and does, therefore, not require a high level of discrimination, which
could explain the mismatch found in some generalist tephritids. The nutritional composition of host
fruits was recently shown to play a role in the larval performance of Tephritidae species in La Réunion
with specialists performing better on fruits containing a high concentration of water and thus less sugar
and generalists performing better on fruits containing higher concentrations of carbohydrate, fibre, and
lipid (Hafsi et al. 2016). In our study, specialist species were choosier than generalists. Specialisation
enables females to make more precise decisions due to the restricted range of host plants they can
successfully develop on (Bernays 1998). This is an advantage for the development of their larvae as well
as for minimizing searching time and avoiding predators (Bernays 1998). Specialist females laid eggs
on few hosts mostly belonging to the Cucurbitaceae family; hence many plants from other families were
not preferred, including some plants on which no eggs were laid altogether. Specialist species are more
adapted to their host but this adaptation may generate a trade-off between host suitability and host plant
number leading to a restricted range of hosts(Drown et al. 2011). In that case, females choosing the most
suitable hosts for larval development are optimizing their fitness leading to an optimal offspring
survival. As expected, generalist females laid eggs on almost all fruit species. A positive relationship
between adult choice and larval performance was shown to be rule rather than exception (Gripenberg et
al. 2010), but being selective has a cost in terms of energy and time (Kotler et Mitchell 1995, Janz 2002).
The high variation in resource quality that generalists have to deal with may require more information
to be integrated regarding the quality of their hosts (Bernays 2001). This is potentially costly and makes
them less choosy than specialists (Dall et Cuthill 1997, Craig et Itami 2008). This lack of choosiness
may explain the non-correlation between the choice and the no-choice experiment for C. catoirii and C.
quilicii, because if they lay eggs on all plant species, the order of preference may change over the
experiment. Moreover, larvae of generalists can survive in many fruits belonging to many families. The
survival on many hosts may not be optimal because of the trade-off between host humber and host
quality. Despite this trade-off, generalism may not come at a high cost in some cases, as in mites
(Magalhdes et al. 2009) where adaptation to a new host did not reduce performance and adaptation to
the ancestral host. In our community, larvae of generalist tephritids are able to survive on many plants
due to the very nutritive compounds of their hosts (i.e. a high sugar content and lack of toxic compounds)
(Hafsi et al. 2016, Clarke 2017). In such a situation, adults may not benefit from spending time to find
and oviposit on a particular subset of host plants, since larvae can survive on many plants. When
generalists select hosts of sub-optimal quality for larval development, the consequences will thus be less
severe for generalists than specialists. The potential costs in time and energy of choosing particular hosts
imply trade-offs between host selection and life-history traits such as fecundity. For example, insects
with low fecundity should be more selective because they cannot afford losing some offspring (Jaumann
et Snell-Rood 2017). Future studies could evaluate the costs experienced during host choice by

generalists and specialists.
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One limitation of our study is that species were reared on different diets. This was necessary
to maintain the rearing, but could lead to different maternal effects that could influence the preference
of females as well as performance of larvae. Specialist species were, however, reared on zucchini and
our results showed that zucchini was not the preferred plant (fifth position for Z. cucurbitae and not
selected at all for D. demmerezi) which suggests that the influence of the rearing diet on host choice was
weak. We further measured performance only as larval survival, without analysing developmental time
and pupal weight. These three traits were, however, all included in a recent study on Tephritidae species
within the same community, and were shown to be correlated (Hafsi et al. 2016), allowing us to
hypothesize that survival can be used as a proxy of the larval performance.

The strength of our experimental design is that it allows a comparison of six Tephritidae
species on 29 host plants. To be able to make this comparison, however, we had to cut pieces of fruits
into an orange substrate to test odour stimuli, which is the major stimulus in the Tephritidae family
(Prokopy et Roitberg 1984). While visual and tactile stimuli may influence tephritid preference, we
chose to focus on olfactory stimuli which are major cues in tephritid host location (Aluja et Mangan
2008) , and using similar oviposition devices for all tephritids. Generalist tephritids are attracted by
fruits dispersed by vertebrates that are constraint by their shape and colour to attract vertebrates (Clarke
2017). These fruits are mostly spherical in shape with bright colours such as the artificial device used in
our study. Specialist species feeding on Cucurbitaceae also feed on smooth and round shaped fruits, and
even if specialists do prefer green colour, they are also highly attracted to orange (Getahun Dawit et al.
2015). In our study specialist tephritids were indeed able to discriminate Cucurbitaceae species using
only the olfactory cues supporting the importance of this cue. It would be interesting to investigate
mechanisms used by specialist species to select their hosts. One could select fewer fruit species, but use
the entire fruit to include the visual and tactile stimuli, creating experimental arenas that would be closer
to in natura conditions. This would be an opportunity to look at the mechanistic differences involved in

host choice between generalists and specialists.

All tested species belong to the same community on La Reunion and inhabit the same
environment, but some environmental factors may modulate the relationship between female preference
and larval performance. For example, in the studied community interspecific competition and host
availability may affect preference-performance relationships in the field (Charlery de la Masseliére et
al. 2017a). In the field, hosts of generalist species are available only few months in the year with variable
abundances (Charlery de la Masseliére et al. 2017a). Generalist species may thus choose the most
abundant fruit species, but not the one of highest quality. In contrast, hosts for specialists are available
all year in La Réunion(Charlery de la Masseliere et al. 2017a) hence specialists can indeed choose the
most suitable host. In the tephritid community host availability may reinforce the preference-
performance relationship similar to the degree of specialisation. Interspecific competition generates the

choice of non-optimal host for larvae. It would thus be interesting to compare the degree of specialisation
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of each species found in our study with the degree of specialisation in the field, taking into account

environmental factors that may constrain specialisation.

Another reason why the fundamental niche in host preference may not be correlated with the
optimal foraging strategy is the arrival of the insect into a new ecological context, for example in the
case of biological invasions. When an insect encounters a new plant that is not optimal for larval
survival, natural selection can take time to decrease the probability of females laying eggs on it or to
increase the ability of larvae to survive on it (Thompson 1988). Generalist species of our community
have successively invaded the island over time. Ceratitis catoirii is the only generalist species that is
native to La Réunion, while B. zonata is the most recent invader that spread through the island in 2000.
We would expect a stronger relationship between preference and performance for C. catoirii than the
other generalists and a stronger relationship for D. demmerezi, which is native from the Indian Ocean,
compared to Z. cucurbitae, which invaded the island in 1972. The different times at which each species
invaded the island may have affected the interaction between non-native species and hosts to modulate
the relationship between preference and performance, where native species have a stronger relationship
due to ongoing coevolution with the hosts (Thompson 1988). In our study, the relationship between
preference and the performance is, however, strong for both specialist species and non-existent for all
generalist species. The reason could be that most host plants on La Réunion are also exotic, which means
that native flies did not have a longer evolutionary history with their host plants than invasive ones. For
example, among the host plants of specialists, melon originates from Africa, cucumber from Asia (like
Z. cucurbitae) and pumpkin from South America (Bisognin 2002). In the tephritid community, the
evolutionary history between fruit flies and their host plants is not very different among species due to

mutual invasions.
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Article 2:

Informations Supplémentaires
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Supplementary Figure S1. Correlation between the alpha diversity in number equivalents of the

preference and the performance of all species.
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Supplementary Figure S2. Relationship between preferences of females in choice and no-choice

experiments for a) D. demmerezi b) Z. cucurbitae c) C. catoirii d) C. capitata €) C. quilicii and f) B. zonata.
The relative preference in choice and no-choice experiments in relation to the maximum number of eggs was
used. Fruits are represented by ID (Mango: 1, Indian almond: 5, Melon: 7, Pumpkin: 9, Strawberry guava:

15, Guava: 16, Chili: 25 and Tomato: 27) and dots in green represent plants of the Cucurbitaceae family.
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Chapitre 3 :

Roéle des composeés volatils émis par les plantes dans la
spécialisation d’hote

Ce chapitre correspond au manuscrit en préparation inseré apres un bref résumé :

Charlery de la Masseliére, M., Martos, F., Frago, E., Facon, B., & Duyck P-F. Do volatile compounds
emitted by host fruits explain specialization in the Tephritidae?

Contexte

La spécialisation est définie par les deux traits vus précédemment : la préférence des femelles
et la performance des larves. Quelle que soit la largeur de gamme d’hétes, les femelles Tephritidae
préférent certains fruits ; afin de pouvoir les localiser, elles détectent plusieurs stimuli tels que les
composés volatils émis par les plantes. Comme elles localisent de nhombreux hétes, on peut supposer
que les femelles généralistes ne détectent pas les composés volatils de fagcon similaire aux spécialistes.
En effet, si elles sont capables de déceler de nombreux hétes ayant chacun leur bouquet olfactif
spécifique, c’est donc qu’elles détectent aussi des composés qui leur sont communs. A 1’inverse la
localisation ciblée des spécialistes serait di a la détection de composés permettant de discriminer les

hétes des non hotes.

Approches

Le but de ce chapitre 3 est de comprendre le role de 1’émission des composés organiques volatils
(COVs) par les fruits dans les patrons de spécialisation des espéces de Tephritidae. Pour répondre a cet
objectif, nous avons collecté les odeurs de 28 espéces de fruits appartenant a 15 familles connues pour
étre des plantes attaquées par les Tephritidae (comprenant six Cucurbitaceae et cing Solanaceae). Les
composeés ont été analysés et identifiés par chromatographie en phase gazeuse couplée a un spectrométre
de masse (GC-MS) puis ont été comparés aux résultats de la littérature afin de connaitre ceux décrits
comme engendrant une réponse physiologique ou comportementale chez les Tephritidae. Une analyse
discriminante a été effectuée avec la proportion relative de chaque COV au sein de chaque plante, afin
de déterminer les COVs responsables de la séparation entre les Cucurbitaceae, les Solanaceae et les

autres familles de plantes attaquées par les Tephritidae.

92



Résultats et discussion

Ce chapitre a permis de montrer une différence entre les bouquets olfactifs des Cucurbitaceae,
des Solanaceae et des autres familles avec 12 composés détectés par les Tephritidae, que I’on trouve
dans la littérature. Pour les Solanaceae, cing composés spécifiques (a-bergamotene, 2-butenal, 2-methyl,
d-elemene, 6-selinene, (-)-aristolene) ainsi que trois composés non spécifiques mais abondants et
suscitant une réponse chez les Tephritidae (a-terpinene , a-phellandrene, y-terpinene) pourraient étre de
bons candidats pour expliquer I’attraction des spécialistes des Solanaceae. Les Cucurbitaceae ne
présentent pas de composés spécifiques mais un mélange de certains composés abondants (eucalyptol,
1,3-dioxolane, 2-methyl-, B - bourbonene, disulfide-dimethyl, 1,2-ethanediol, undecane, and acetone)
ce qui pourrait expliquer I’attraction des spécialistes. Les composes volatils responsables de la
séparation du groupe des autres familles de plantes attaquées par les généralistes sont 1’éthyl acetate et
I’hexanoic acid — ethyl ester, tous deux détectés par les Tephritidae et contribuant au processus de
fermentation (Saerens et al. 2008, Cunningham et al. 2016). Ces molécules sont présentes dans plusieurs
fruits appartenant a 10 familles pour 1’éthyl acetate et quatre pour I’hexanoic acid ethyl ester. Ces
résultats semblent appuyer I’hypothése que les généralistes détectent peu de composés communs a

beaucoup de fruits tels que ceux responsables de la fermentation des fruits (Clarke 2017).

Limites de ce chapitre :

A ma connaissance, cette étude est une des seules a étudier les composés volatils d’une large
gamme de plantes hotes. Cependant, un travail a cette échelle entraine certaines limites. Tout d’abord,
les différences morphologiques des fruits ont apporté une certaine hétérogénéité dans le protocole
d’extraction. Par exemple, la fragilité du pédoncule (ex : cerise de café) ou la hauteur de 1’arbre (ex :
badamier) a nécessité une extraction des odeurs sur des fruits cueillis. La formation de grappes de fruits
(ex : bringellier marron ou néfles) a contraint un échantillonnage de 1’odeur de tous les fruits apparentant
a la méme grappe.

Une autre limite de cette étude est une probabilité d’incertitude sur I’identification de certains
COVs car aucune injection de molécules de synthése n’a été effectuée a cause du trop grand nombre de
molécules. Cependant, une attention particuliére a été portée au cours de I’identification de telle sorte
que celle-ci soit homogene au sein des échantillons. Enfin, dans cette I’étude, uniquement deux
¢chantillons par espéce de plantes ont été analysés mais cinq autres le seront dans 1’avenir afin de rendre

I’analyse plus robuste.
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Article 3:

Do volatile compounds emitted by host fruits explain

specialization in the Tephritidae?

M. Charlery de la Masseliére!?, F. Martos !, E. Frago!, B. Facon® & P-F. Duyck *

1 CIRAD, UMR PVBMT, 97410 Saint Pierre, La Réunion, France
2 Université de la Réunion, 97400 Saint Denis, La Réunion, France

3 INRA, UMR PVBMT, 97410 Saint Pierre, La Réunion, France

ABSTRACT

The Tephritidae family includes a large number of generalists that feed on mature fruits of multiple
families but also includes some species that are more specialized and feed mostly on plants belonging
to one family. Generalist species are presumably able to detect many unrelated volatile organic
compounds (VOCs) emitted by ripening fruits, and specialist species presumably detect a blend of a
narrower range of VOCs or specific VOCs emitted by the plants for which they are specialized. The aim
of our study was to determine if the VOCs composition of fruits can explain patterns of tephritids
specialization observed in previous reports. We collected the VOCs of 28 fruit species covering a
diversity of potential tephritid hosts, which were divided into three groups: two groups corresponding
to families attacked by specialists (Cucurbitaceae, Solanaceae), and one to other families attacked by
generalists. The VOCs of fruits known to be attacked by generalists were dominated by ethyl acetate
and hexanoic acid ethyl ester, which are involved in the ripening of many fruits. The VOCs of fruits
known to be attacked by Solanaceae specialists, in contrast, were dominated by compounds specific to
this family. While no VOCs were strictly specific to the Cucurbitaceae family, compounds emitted at a
substantial abundance could be detected in a blend of specific concentrations. These results are
consistent with the hypotheses that specialist tephritids may respond to host-specific VOCs or specific

blends of VOCS and that generalist tephritids may respond to VOCs common to many hosts.
Keywords: VOCs, Cucurbitaceae, Solanaceae, Phylogeny
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INTRODUCTION

Phytophagous insects have long been considered to be mostly specialized in their use of hosts (Jaenike
1990). Some recent studies, however, suggest that generalism might not be as rare as previously thought
(Normark et Johnson 2011, Loxdale et Harvey 2016, Clarke 2017). The Tephritidae family (true fruit
flies) includes many generalist species that feed in mature fruits. Highly generalist species in this family
are found in the genera Bactrocera (e.g., B. dorsalis, B. tryoni, and B. zonata), Ceratitis (e.g., C. capitata
and C. rosa), and Anastrepha (e.g., A. ludens) (White et Elson-Harris 1992, Aluja et Mangan 2008,
Clarke 2017). The total host range of the generalists can be impressive, and includes, for example, 124
species for B. dorsalis and 350 for C. capitata worldwide (Liquido et al. 1991, Clarke et al. 2005).

The advantage of extreme generalism is obvious in that the ability to feed on many plants
facilitates survival in different locations and environments. Specialization on a few plants or families
can also be advantageous, as demonstrated by its maintenance in a number of species. Some of the
advantages of a specialized diet, however, have been shown not to apply to tephritids, which could
explain the high number of tephritids that are extreme generalists (Clarke 2017). For instance,
detoxification of plant toxic compounds leading to specialization is not relevant to Tephritidae species
because they feed mostly on non-toxic fruits. Similarly, the strong competitive advantages resulting
from specialization are unnecessary for Tephritidae species in their native endemic areas where
competition seems to be absent (Novotny et al. 2005). Although specialization may also help organisms
escape from natural enemies, Tephritidae species are mostly attacked by specialized parasitoids, which
they can avoid by infesting new plants (Feder 1995).

Another potential advantage of specialization is the ability to locate host plants by sensing
specific volatile organic compounds (VOCs) released by those plants (Bernays 2001, Clarke 2017).
Tephritids, however, are able to detect many VOCs emitted by the ripening fruits of many species, and
this could help maintain generalism (Diaz-Fleischer et al. 2001). Clarke (2017) and Cunningham et al.
(2016) have clarified this hypothesis by suggesting that generalist tephritids may detect a smaller number
of volatile organic compounds (VOCs) emitted by fruits than previously thought but may detect VOCs
specifically associated with the maturity of many fruits. All plants on which generalists feed have a
unique mixture of volatiles, but the fermentation compounds (mostly terpenoids) might be common to
the maturing fruit of many plant species. For example, a mixture of three compounds emitted by ripening
guava fruit was very attractive to the generalist B. tryoni and, when injected into squash and cucumber,
caused the latter two non-hosts to become attractive (Cunningham et al. 2017). Another study found that

B. dorsalis was more attracted to odors from ripe than unripe fruits (Biasazin et al. 2014).

Despite the large number of tephritid generalists, some tephritids are specialized and feed on
several plants mostly belonging to one family. For example, Zeugodacus cucurbitae, Dacus ciliatus, D.

punctatifrons, and D. frontalis specialize on Cucurbitaceae (White et Elson-Harris 1992, Dhillon et al.
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2005) and Neoceratitis cyanescens and B. latifrons specialize on Solanaceae (Liquido et al. 1994,
Brévault et al. 2008).

Researchers have proposed two main hypotheses to explain VOC detection by more specialized
insect species (Bruce et al. 2005). The first hypothesis is that specialist species might detect a specific
ratio of a narrow range of related compounds. The second is that specialist species might detect
compounds that are specific to the plant species or family on which they specialize. Although some
VOCs have been shown to be specific to plant families, there is more evidence for the first than for the
second hypothesis, and there is no evidence that tephritids respond to host-specific VOCs (Bruce et al.
2005).

As plant traits, VOCs may be phylogenetically conserved, i.e., VOCs may be more similar
among closely related plants than among distantly related plants. This conservation of VOCs could help
the specialization of some Tephritidae species for certain plant families. Some responses of insect
herbivores to plants traits have been shown to be related to conserved plant traits. Larval performance
of the beetle Tetraopes tetrophthalmus, for example, is negatively correlated with plant phylogenetic
distance due to the strong phylogenetic conservatism of plant cardenolide content (Rasmann et Agrawal
2011). It is also possible, however, that unrelated plants have similar VOCs due to convergent evolution;

such convergent evolution could favor generalism among insect herbivores.

The aim of our study was to determine whether the VOCs emitted from fruits are related to the
degree of tephritid specialization on hosts. More specifically, we tested the hypotheses that plants that
are known to host generalist tephritids emit VOCs that are common to many plants, and that plants that
are known to host specialist tephritids emit VOCs that are not common to many plants. To test these
hypotheses, we first collected VOCs from 28 fruits belonging to 15 families and known to be hosts of
tephritids; the VOCs were collected under natural conditions and were identified. We then determined
the similarities and differences between fruits known to be attacked by generalist and specialist
tephritids. Finally, we determined whether there are phylogenetic relationships between fruits that emit

VVOCs associated with generalists and fruits that emit VOCs associated with specialists.

MATERIALS & METHODS

Plant material and VOC sampling

We collected the VOCs from 28 fruit species (Table 1) that cover a diversity of potential hosts of
tephritids (White et Elson-Harris 1992). VOCs were collected from fruits still attached to plants (trees,
shrub, or herbaceous plants) in natural environments (orchards, gardens, or fields; Supplementary
information Picture S1). This sampling was done in La Réunion island from July 2016 to March 2017;
the timing of sampling depended on the phenology of each fruit species. Fruits were taken at the maturity
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stage known to be chosen by tephritids females and selected fruits were not infested or wounded.
Depending on the fruit species and the clustering of fruits on the plant, we sampled the VOCs of a single
fruit or cluster of several fruits when the fruit could not be individually sampled (Supplementary

information Table S1).

VOCs emitted were sampled using the dynamic headspace method. Each fruit or fruit cluster
was enclosed in a nalophan tube bag thermally sealed on two sides (manufactured by SenseTrading, 47
cm width). A twist tie was used to seal the bag to the stem that supported the fruit. A Tenax trap (mesh
60-80; Supelco; Sigma-Aldrich) was inserted and attached to the other end of the bag (Supplementary
information Picture S1). Air was pumped into the bag, and the air escaped from the bag by passing
through the Tenax trap. Air was pumped into the bag for 2 h at 200 cm®min with a portable membrane
pump. (Spectrex PAS-500; Spectrex, Redwood City, CA, USA). VOCs were collected between 0900

and 1100 am. Each fruit species was represented by two replicate fruits; as a negative control, VOCs

were collected in the identical manner from an empty bag that was placed on the plant.

Family Scientific name Common name
Anacardiaceae Mangifera indica Mango
Cactaceae Hylocereus undatus Dragon fruit
Caricaceae Carica papaya Papaya
Combretaceae Terminalia catappa Indian almond
Cucurbitaceae Citrullus lanatus Watermelon
Cucumis melo Melon
Cucumis sativus Cucumber
Cucurbita maxima Pumpkin
Cucurbita pepo Zucchini
Sechium edule Chayote
Table 1. Fruit species from which Lauraceae Persea Americana Avocado
VOCs were collected. Lythraceae Punica granatum Pomegranate
Moraceae Ficus carica Fig
Myrtaceae Psidium cattleyanum Strawberry guava
Psidium guajava Guava
Syzygium jambos Rose apple
Syzygium samarangense Java apple
Oxalidaceae Averrhoa carambola Star fruit
Rosaceae Eriobotrya japonica Loquat
Prunus domestica Plum
Prunus persica Peach
Rubiaceae Coffea arabica Coffee
Rutaceae Citrus reticulata x Citrus sinensis  Tangor
Solanaceae Capsicum annum Chili

Solanum betacea

Tree tomato

Solanum lycopersicum Tomato
Solanum mauritianum Bugweed
Solanum melongena Eggplant
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Chemical analysis

VOCs were analyzed within 7 days of sample collection using a gas chromatograph (Clarus 580 GC,
Perkin Elmer) coupled to a mass selective detector (Clarus SQ8T MS 120/230V (EI)). A fused silica
capillary column (DBS5, 60m X 0.25mm i.d., 0.25 um film thickness) was used; its temperature was
programmed from 50 to 270°C at 8°C-min™, and the carrier gas was helium N60 at constant flow of 0.21
ml-mint. VOCs contained in the Tenax traps were desorbed using a thermal desorber (M0413654
system - turbomatrix 350 ATD, Perkin Elmer) with a tube temperature of 250°C, an outlet split of 50
mL/min and no inlet split, a desorb flow of 1 ml-min* during 5 min, and a constant flow of 3 ml-min-*
in the GC column.

Kovats retention indices (RI) were computed using n-alkanes from C7-C30, which were
directly injected in the Tenax trap. VOCs were identified according to their Rl and molecular weight,
and by comparing their mass spectra with the NIST 2014 library (NIST 2014). VOC peak area was
extracted from the raw GC-MS data and transformed into a relative quantity (a proportion) by dividing
the area of each VOC by the total area of all the detected compounds from the same analysis. VOC
peaks present in both a fruit sample and in the negative control were used in the analysis when the peak
area in the fruit sample was at least 2-times higher than the peak area in the control.

Phylogenetic reconstruction

The phylogeny of the 28 host plants was reconstructed on the basis of matk (1,500 bp) and rbcl
(1,300 bp) chloroplast gene sequences (Hollingsworth et al. 2009). Sequences were obtained
from GenBank (Benson et al. 2006) or by Sanger sequencing on DNA extracts obtained from
dried plant leaves with the Qiagen Dneasy plant mini kit. PCR analysis required one primer
pair to amplify matk and two primer pairs to amplify rbcl (details are provided in Charlery de
la Masseliére et al. (2017D)).

The sequences of the two genes were aligned separately with MEGA software (Tamura
et al. 2013) and were then combined. We selected the best-fit substitution model for each gene,
using jModelTest2 (Darriba et al. 2012) to evaluate models of evolution describing the different
probabilities of change from one nucleotide to another in order to correct for unseen changes in
the phylogeny. The best-fit models were GTR+G for matk and GTR+I+G for rbcl. The
phylogeny was then reconstructed with MrBayes v3.2 (Ronquist et al. 2012), with each gene
defined as a distinct partition of the combined alignment because of their different models of
evolution. Two runs with four Markov chains each were conducted simultaneously for

5,000,000 generations, and variations in likelihood scores were examined graphically with
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Tracer v1.5 (available from ttp://tree.bio.ed.ac.uk/software/tracer/). After discarding trees
generated before parameter convergence (burn-in of 10%), we determined the consensus

phylogeny and posterior probabilities of the nodes.

Statistical analysis

Each fruit species in this study was assigned to one of three plant family groups. Two groups were those
plant families attacked by specialist tephritids, i.e., the Cucurbitaceae and Solanaceae. The third group
(““Other families) contained plants attacked by generalist tephritids.

VOCs present in only a single fruit species were excluded from the analysis. To assess differences
in VOCs among the three groups of plant families, we first analyzed all VOCs with a principal least
squares discriminant analysis (PLS-DA) using the function plsda from the mixOmics package (Le Cao
et al. 2017). The mean relative proportion was calculated between the two samples of fruit species, and
the proportions were log-transformed before analysis. The significance of the difference between plant
family groups was assessed using a permutation analysis (999 repetitions) implemented in the MVA.test
from the RVAideMemoire package (Hervé 2017). Variable importance in projection (VIP) scores
calculated using PLSDA.VIP from the RVAideMemoire package were used to identify compounds
important in separating plant family groups (Eriksson et al. 2006).

To refine our analysis, we selected compounds that had VIP scores > 1 and that are known to trigger
a physiological or behavioral response in tephritids. To determine which compounds were previously
determined to induce a physiological or behavioral response in tephritids, we searched the literature
using the ISI Web of Science and the keywords “Volatile compounds” and “Tephritidae”. Only VOCs
found in our study were recorded (Supplementary information Table S2).

The relative abundances of the different compounds were analyzed by generalized linear mixed-
effects models (GLMM) (Bolker et al. 2009)). In this model, the fixed effects were binomial error as a
function of the plant family group (Cucurbitaceae, Solanaceae, and other), the VOCs identified, and the
interaction between these two treatments; ‘plant species’ was a random effect. Analyses were performed

using R software (R Core Team 2016).

RESULTS

VOCs identified

A total of 427 VOCs were identified. After singletons were removed, 158 VOCs remained in the data
set (Supplementary information Table S3). We also determined that 44 VOCs identified in the current
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study were previously reported to induce a physiological or a behavioral response in tephritids
(Supplementary information Table S2).

Differences between fruits attacked by specialists and by generalists

Based on the 158 VOCs, PLS-DA (presented in Supplementary information Figure S1) showed that
each of the first two axes of the factorial space explained 7% of the global variability and that the overall
VOC composition of the headspace did not significantly differ among the three groups (Cucurbitaceae
fruits, Solanaceae fruits, and other fruits) (Supplementary information Fig. SIA; NMC = 0.5071, n =8,
p-value = 0.35). However, the groups could be separated when the analysis included only the 62 VOCs
with VIP scores > 1 (Fig. 1A, NMC = 0.2821, n = 8, p-value = 0.001) (Le Cao et al. 2017) (Table 2).
The first and the second axes explained 48% and 15% of the variability, respectively. Of the 62 VOCs,
the following 12 were previously reported to induce responses in tephritids: 1-hexanol (A6), 1-octen-3-
ol (A9), 3-carene (A30), a-phelandrene (A48), a-terpinene (A52), B - elemene (A62), geranylacetone,
(2) (A85), ethyl acetate (A100), y-terpinene (A108), hexanoic acid ethyl ester (A114), linalool (A122),
and thymol (A151) (Fig. 1B, Table 2).
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Figure 1. PLS-DA plots of the VOCs collected from the 28 fruit species in three plant family groups
(Cucurbitaceae, Solanaceae, and other). (A) First two principal components of a PLS-DA plot of the VOCs
with VIP >1. Each data point represents a fruit species; the centre of the star is the multivariate centroid; and
the circle is the 95% confidence interval. (B) PLS-DA loading plot with all VOCs depicted with respect to
the first two principal components. Compounds depicted in a larger font have a “variable importance in
projection” (VIP) score > 1; among these compounds, those in red have been previously reported to induce
a response in tephritids (Supplementary information Table S3). VOCs corresponding to identifiers are given
in Table 2 for VIP > 1 and in Supplementary information Table S2 for all VOCs. Some overlapping points
in this figure are slightly displaced to increase clarity.
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Table 2. VOCs with VIP scores > 1 according to the principal least squares discriminant analysis (PLS-DA).
The VOCs are ranked according to VIP score, from highest to the lowest. Molecules previously found to
trigger a physiological or behavioral response by a species of Tephritidae are indicated by a reference.

Molecule Id VIP score Reference

Y - muurolene A107  1.900

1,3-dioxolane, 2-methyl- Al4 1.870

B - bourbonene Ab6l 1.749

o - bergamotene Ad4 1723

Y - gurjunene Al106 1.700

4,8-dimethylnona-1,3,7-triene (E) A2 1.643

disulfide, dimethyl A% 1559

1,2-ethanediol Al3 1.546

a - phellandrene A48 1480 Casana-giner et al, 2001
2-butanone Al8 1.456

undecane Al157 1451

isolimonene A119 1433

2-butenal, 2-methyl- Al19 1430
cyclohexane,2-ethenyl-1,1-dimethyl-3-methylene- A89 1.422

0 - elemene A9 1.415

B - selinene AG67 1.414

butyl aldoxime, 2-methyl-, syn- AT7 1403

acetone A43 1.388

Y - terpinene A108 1.388 Atiama-Nurbel, 2014;

Casana-giner et al, 2001 ;
Light et al, 1992

B - elemene AB62 1.378 Atiama-Nurbel, 2014

1,3-pentadiene, 2-methyl-, (E) Al6 1.374

tridecane, 2-methyl- Al155 1.355

o - terpinene AB2 1.350 Casana-giner et al, 2001

eucalyptol A101 1.337

non_id (m/z: 57,71,85,43) Al133 1.330

cyclopentasiloxane, decamethyl- A%  1.322

methyl isovalerate Al125 1.304

benzene, 4-ethenyl-1,2-dimethyl- A59 1.301

B - phellandrene AB5 1.300

0 - selinene A95 1.291

furan, 3-methyl- Al104 1.270

tetradecane, 4-methyl- A150 1.254

1-hexanol A6 1.247 Cruz-Lopez et al, 2006;
Light et al, 1992

o - gurjunene A46 1.247

(-)-aristolene Al 1.239
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1-octen-3-ol

B — farnesene, (Z)
a - pinene, (D)

v - cadinene
linalool

3-buten-2-ol, 2-methyl

camphene

0_cymene

butanoic acid, 2-methyl-, 2-methylpropyl ester
isobutyl acetate

butanoic acid, 2-methylpropyl ester
thymol

1-butanol, 2-methyl-, acetate
geranylacetone, (2)

methyl propionate

non_id (m/z: 55,70,40,81)
24-hexadienal, (E,E)-

methyl isobutyrate

o - thujene

3-carene

hexanoic acid, ethyl ester

propanoic acid, ethyl ester

propanoic acid, 2-methyl-, ethyl ester
isocaryophyllene

cyclopropane, pentyl-

furan, 2-ethyl-

ethyl acetate

A9

AB86
A50
A105
Al122

A29
A80
Al137
AT0
All7
A7l
A151
A4
A85
Al126
A130
A26
Al24
A54
A30

All4

A145
Al44
Al118
A9l

A103
A100

1.229

1.222
1.215
1.206
1.199

1.186
1.160
1.148
1.143
1.135
1.134
1.133
1.122
1.110
1.105
1.103
1.101
1.097
1.095
1.074

1.055

1.046
1.042
1.041
1.022
1.013
1.008

Atiama-Nurbel, 2014;
Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014 ;
Siderhurst & Jang, 2006 ;
Warthen et al, 1997
Atiama-Nurbel, 2014

Biasazin et al, 2014;
Gonzales et al, 2006;
Light et al, 1992;

Liu & Zhou, 2016;
Siderhurst & Jang, 2006

Casana-giner et al, 2001

Atiama-Nurbel, 2014

Biasazin et al, 2014;
Casana-giner et al, 2001 ;
Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014
Biasazin et al, 2014;
Cruz-Lopez et al, 2006
Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014;
Light et al, 1992;

Malo et al, 2005;
Siderhurst & Jang, 2006

Casana-giner et al, 2001
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Results from GLMMs with binomial error showed an effect of plant family group (ADev = 22.9;
df=2, 64; p <0001), VOCs identified (ADev = 2804.6; df= 61, 5; p < 0001), and the interaction between
these two factors (ADev = 2313.8; df= 122, 66; p < 0001). This indicated that the relative abundance of
the different VOCs differed between Cucurbitaceae, Solanaceae, and the other plant groups.

The VOCs that explained most of the separation were those separating the Cucurbitaceae and
Solanaceae (Fig. 2). These VOCS were mostly absent from the other group, and some VOCs were
specific to the Solanaceae, such as a-bergamotene (A44), 2-butenal,2-methyl (A19), and 3-elemene
(A94). VOCs responsible for the difference between plants attacked by specialists and generalists were
hexanoic acid, ethyl ester (A114), and ethyl acetate (A100). These are associated with many plant families

but are nearly absent from the Cucurbitaceae and Solanaceae (Fig. 2).

- L] [ ] [ ] Solanum_mauritianum
[ ] [ I ® Sofanum_betaceum
® L J L ] L ] L ] Sofanum_melongena
L ] L ] L ] L ] Solanum_lycopersicum
[ ] o o L I L ] L ® Capsicum_annuum

Coffea_arabica
Hylocereus_undatus
® & Prunus_persica
Prunus_domestica
Eriobotrya_japonica
@ Ficus_carica
® Cucurbita_pepo
L ] Cucurbita_maxima
® ® Cucumis_sativus
® Cucumis_mefo
® L ] Citruflus_fanafus
® Sechium_edule
® © Averrhoa_carambola
® Syzygium_samarangense
Syzygium_jambos
L ] Psidium_guajava
[ Psidium_cattleyanum
Punica_granatum
@ Terminalia_catappa
Mangifera_indica
Citrus_reticulata
Catica_papaya
Persea_americana

* LJ
A107 A14 A67T Ad44 A106 A2 ASE A13 A4BA1BAT5TAT18A19 ABIAI4ABT ATT A43 A108A62 L A114 A100

Figure 2. Phylogenetic distribution of the 20 VOCs that were most important in explaining the separation
of the Cucurbitaceae and the Solanaceae groups (on the left of the dashed line) and of the two VOCs that
were most important in explaining the separation of the “other” group of families (on the right of the
dashed line). A phylogenetic tree for the fruit species is shown on the left, with the names of plant species
on the right. Solanaceae are in red, Cucurbitaceae are in green, and species belong to other plant families
are in black. Each column represents a volatile compound, and each closed circle indicates the proportion
of the chemical compounds present in the fruit species; the darker the circle, the greater the proportion. To
increase the contrast within each column we divided each COV proportion by its higher value in all fruits
(the darker the circle, the larger the proportion).
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DISCUSSION

Our results have revealed differences in VOC composition between the Cucurbitaceae, the Solanaceae,
and the “other” plant family groups. The VOCs responsible for this difference include some that have
been previously reported to induce physiological or behavioral responses in the Tephritidae. The
separation between the three groups was mainly due to VOCs present in the Cucurbitaceae and
Solanaceae. Of these VOCs, the following five are strictly specific to some plants in the Solanaceae: a-
bergamotene (A44), 2-butenal, 2-methyl (A19), 3-elemene (A94), 3-selinene (A95), and (-)-aristolene
(Al). On the other hand, there are no reports in the literature concerning the response of tephritid
specialists of Solanaceae to these five VOCs. All of the Solanaceae in the current study produced at
least one of these specific VOCs, which suggests that female specialists of Solanaceae may detect some
of these VOCs to discriminate Solanaceae from other families. This would be consistent with the
hypothesis that tephritids detect specific compounds, but it does not exclude the possibility that
tephritids detect specific ratios of VOC blends. Other VOCs that contributed to the separation of the
Solanaceae from the other two groups but that were not strictly specific to the Solanaceae have been
shown to be detected by the generalist C. capitata (Light et al. 1992, Casafia-Giner et al. 2001); these
VOCs included the monoterpenes o-terpinene (A52), a-phellandrene (A48), and y-terpinene (A108).
The latter three VOCs and the five that are specific to the Solanaceae might be useful in traps designed
to attract tephritids. The attraction induced by these VOCs might be complemented by visual stimuli,

given that solanaceous fruits are often red (Brévault et Quilici 2010).

None of VOCs emitted by Cucurbitaceae fruit in the current study is strictly specific to this
family. Rather than being attracted to specific compounds, tephritids that specialize on Cucurbitaceae
might be attracted by specific blends of common VOCs. In our study, fruits in the Cucurbitaceae family
emitted substantial abundance of the following VOCs: eucalyptol (A101), 1,3-dioxolane, 2-methyl-
(A14), B - bourbonene (A61), disulfide-dimethyl (A96), 1,2-ethanediol (A13), undecane (A157), and
acetone (A43) (Fig. 1 & 2). Attraction to blends of common VOCs has been documented for D. ciliatus
and Z. cucurbitae, which are Cucurbitaceae specialists (Alagarmalai et al. 2009, Siderhurst et Jang
2010). Two possible mechanisms might explain how tephritid specialists detect Cucurbitaceae via
VOCs. First, the specialist could detect a specific ratio of common VOCs (Bruce et Pickett 2011).
Second, the specialist could differentiate VOCs characterizing their host plant with their neurons
providing a mechanism for determining whether or not two odors, in the correct ratio, emanate from the
same source (Bruce et al. 2005). Some specific VOCs of Cucurbitaceae have been identified, and two
of them were found to be detected by and attractive to Z. cucurbitae (Atiama-Nurbel 2014). Although
these two molecules were not detected in our study, they have been found in Cucurbitaceae species that
were not represented our study (bitter gourd and ridged gourd) or in cucumber at a mature stage while

we studied this fruit at a young stage.
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The VOCs responsible for the separation of the “other” group, which included all plant families
except Cucurbitaceae and Solanaceae and which are mostly attacked by generalist tephritids, from the
Cucurbitaceae and Solanaceae were ethyl acetate and hexanoic acid - ethyl ester. Both of these VOCs
are commonly produced in mature fruits and have been reported to be detected by generalist tephritids
such as C. capitata, B. dorsalis, A. ludens, and A. obliqua (Light et al. 1992, Siderhurst et Jang 2006,
Steck et al. 2012, Cunningham et al. 2016). In our study, ethyl acetate was widely distributed among 11
plant families, and hexanoic acid - ethyl ester was distributed among four families. Our results are
consistent with the hypothesis of Clarke (2017) that generalist species may detect molecules commonly

generated during fruit maturation.

In this study, we focused on how variation in VOCs is related to insect specialization, but the
difference between specialists and generalists could also be due to differences in antennal lobe
morphology. For example, the enhanced sensitivity to host volatiles in a specialist species of Drosophila
results from an increase in a specific class of olfactory sensory neurons and from the formation of

enlarged glomeruli in the antennal lobes (Linz et al. 2013).

To our knowledge, the current study is one of the first to identify and compare the VOCs of a wide
range of fruit species. This type of study is necessary to understand how tephritids locate hosts and to
determine how VOCs could be used to attract tephritids as part of pest management programs. Our study
has identified VOCs that differ between the hosts of generalist and specialist tephritids. Future studies
should assess the physiological responses of specialist and generalist tephritids to single VOCs and
blends.
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Article 3:

Informations Supplémentaires

ook
‘

Picture S1. Method used to collect VOCs from fruits (tangor
in this case) in the field. Left: one fruit is sealed in a nalophan
bag with a Tenax trap connected to an air pump. Right: VOCs
were collected from fruits attached to trees.
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Figure S1: PLS-DA plots of the VOCs collected from the 28 fruit species in three plant family groups
(Cucurbitaceae, Solanaceae, and other). (A) First two principal components of a PLS-DA plot of the 158
compounds. Each data point represents a fruit species; the centre of the star is the multivariate centroid; and
the circle is the 95% confidence interval. (B) PLS-DA loading plot with all VOCs depicted with respect to

the first two principal components.

Table S1. Number of fruits used during the VOC collection.

Scientific name Number of fruits Scientific name

Number of fruits

Mangifera indica Single fruit Psidium guajava
Hylocereus undatus Single fruit Syzygium jambos
Carica papaya Single fruit Syzygium samarangense
Terminalia catappa Cluster of 2 fruits Averrhoa carambola
Citrullus lanatus Single fruit Eriobotrya japonica
Cucumis melo Single fruit Prunus domestica
Cucumis sativus Single fruit Prunus persica
Cucurbita maxima Single fruit Coffea arabica
Cucurbita pepo Single fruit Citrus reticulata x Citrus sinensis
Sechium edule Single fruit Capsicum annum
Persea Americana Single fruit Solanum betacea
Punica granatum Single or a cluster of 2 fruits  Solanum lycopersicum
Ficus carica Single fruit Solanum mauritianum

Psidium cattleygnum Clu§ter of 7 fruits

Solanum melongena

Single fruit

Cluster of 3 fruits
Cluster of 3 or 6 fruits
Single fruit

Cluster of 9 or 17 fruits
Cluster of 5 fruits
Cluster of 2 or 3 fruits
Cluster of 20 fruits
Single fruit

Cluster of 2 fruits
Single fruit

Single fruit

Cluster of 38 or 59 fruits
Single fruit
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Table S2. VOCs previously determined to induce a physiological of behavioral response in tephritids (Bdor :
B. dorsalis, Btry : B. tryoni, Ccap : C. capitata, Aobl : A. obliqua, Alud : A. ludens, Rpom : R. pomonella,
Bmin : B. minax, Zcuc: Z. cucurbitae and Dcil : D. ciliatus).

Molecule family

Molecule

Tephritidae species EAG Antennal receptor Behavior Reference

alcane

alcohol

alcohol

alcohol

alcohol

alcohol

aldehyde
aldehyde

aldehyde

aromatic
dioxide

ester

ester

ester

ester

ester

octane

ethanol

1-hexanol

1-octen-3-ol

3-hexen-1-ol, (2)-

1-butanol, 3-methyl-

decanal
nonanal

hexanal

benzaldehyde
carbon dioxide

ethyl acetate

acetic acid, hexyl ester

butanoic acid, ethyl ester

butanoic acid, hexyl ester

hexanoic acid, ethyl ester

Bdor

Bdor, Btry, Ccap

Bdor, Ccap, Aobl

Bdor, Ccap

Alud, Ccap

Bdor, Rpom, Ccap

Ccap
Ccap, Bmin

Bdor, Ccap

Ccap
Btry, Rpom

Bdor, Ccap

1

1

1

Bdor, Alud, Ccap, R1

Bdor, Alud, Ccap,Acl

Rpom

Bdor, Alud, Ccap,Acl

NA

NA

NA

NA

NA
NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

Siderhurst & Jang, 2006
Hull & Cribb, 2001;
Light et al, 1992;
Siderhurst & Jang, 2006
Cruz-Lopez_et_al, 2006;
Light et al, 1992
Atiama-Nurbel, 2014;
Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014;
Siderhurst & Jang, 2006;
Warthen et al, 1997
Light et al, 1992;

Malo et al, 2005
Biasazin et al, 2014;
Casana-giner et al, 2001;
Cha et al, 2011,

Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014;
Warthen et al, 1997
Casana-giner et al, 2001;
Liu & Zhou, 2016

Light et al, 1992;
Siderhurst & Jang, 2006
Light et al, 1992

Hull & Cribb, 2001;
Zhang et al, 1999

Light et al, 1992;
Siderhurst & Jang, 2006;
Steck et al, 2012
Biasazin et al, 2014
Light et al, 1992;

Malo et al, 2005;
Siderhurst & Jang, 2006;
Zhang et al, 1999
Biasazin et al, 2014;
Casana-giner et al, 2001;
Cruz-Lopez et al, 2006;
Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014;
Light et al, 1992;

Malo et al, 2005

Cha et al, 2011;

Zhang et al, 1999
Biasazin et al, 2014,
Cruz-Lopez et al, 2006;
Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014;
Light et al, 1992;

Malo et al, 2005;
Siderhurst & Jang, 2006
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ester hexanoic acid, methyl ester Bdor, Ccap 1 NA 1 Biasazin et al, 2014;
Warthen et al, 1997
ester acetic acid, methyl ester Ccap 1 NA NA Light et al, 1992
ester 3-hexen-1-ol, acetate, (E)- Ccap 1 NA NA Light et al, 1992
ester heptanoic acid, methyl ester Ccap 1 NA NA Light et al, 1992
ester octanoic acid, methyl ester Ccap 1 NA NA Light et al, 1992
terpinene a-pinene Ccap 1 NA 1 Biasazin et al, 2014;
Casana-giner et al, 2001;
Light et al, 1992
terpinene B-myrcene Bdor 1 NA NA Biasazin et al, 2014
terpinene 3-carene Bdor, Ccap 1 NA 1 Biasazin et al, 2014;
Casana-giner et al, 2001;
Jayanthi et al, 2012;
Jayanthi et al, 2014
terpinene D-limonene Bdor, Ccap, Bmin 1 1 1 Biasazin et al, 2014;
Keller & Vosshall, 2007,
Light et al, 1992;
Liu & Zhou, 2016
terpinene linalool Bdor, Ccap, Alud, B1 NA 1 Biasazin et al, 2014;
Gonzales_et_al, 2006;
Light et al, 1992;
Liu_&_Zhou, 2016;
Siderhurst & Jang, 2006
terpinene B-ocimene Bdor, Ccap, Alud 1 NA NA Biasazin et al, 2014;
Gonzales et al, 2006;
Light et al, 1992
terpinene caryophyllene Dcil 1 NA NA Alagarmalai et al, 2009
terpinene y-terpinene Ccap, Zcuc 1 NA 1 Atiama-Nurbel, 2014;
Casana-giner et al, 2001;
Light et al, 1992
ester octanoic acid, ethyl ester Bdor, Aobl 1 NA NA Cruz-Lopez et al, 2006;
Jayanthi et al, 2014
Benzenoids & phenyl propanoids  styrene Alud 1 NA NA Gonzales et al, 2006
ester benzoic acid, ethyl ester Aobl 1 NA NA Cruz-Lopez et al, 2006
ester acetic acid, pentyl ester Rpom 1 NA NA Cha etal, 2011
ester acetic acid, butyl ester Rpom 1 NA NA Chaetal, 2011
monoterpene a-phellandrene Ccap NA NA 1 Casana-giner et al, 2001
monoterpene terpinolene Ccap NA NA 1 Casana-giner et al, 2001
monoterpene [-pinene Ccap NA NA 1 Casana-giner et al, 2001
monoterpene a-terpineol Ccap NA NA 1 Casana-giner et al, 2001
monoterpene thymol Ccap NA NA 1 Casana-giner et al, 2001
sesquiterpene aromandendrene Ccap NA NA 1 Casana-giner et al, 2001
monoterpene a-terpinene Ccap NA NA 1 Casana-giner et al, 2001
terpene geranylacetone, (Z) Zcuc 1 NA NA Atiama-Nurbel, 2014
sesquiterpene B — farnesene, (Z) Zcue 1 NA NA Atiama-Nurbel, 2014
sesquiterpene B - elemene Zcuc 1 NA NA Atiama-Nurbel, 2014
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Table S3. Mean proportion of VOCs emitted by studied fruits. VOCs are ranked according to their chemical families and their retention time (RT) and kovat index
(KI). Names of fruit species are given below and Cucurbitacea are in green and Solanaceae in red.

Family VOCs ID RT KI F1 F2 F3 F4 F5 F6 F7 F8 F9 F10 F11 F12 F13 F14 F15 F16 F17 F18 F19 F20 F21 F22 F23 F24 F25 F26 F27 F28
acids acetic acid A37 41 593 0.001 0.04 0.030 0.008

alcohols ethanol A98 412 582 0.390 0.069 0.004 0.317 0.047 0.848 0.487 0.037 0.038 0.002

alcohols 1-propanol,2-methyl- Al2 449 604 0.003 0.044 0.100 0.028

alcohols 1-butanol, 3-methyl- A5 568 676 0.004 0.007 0.104 0.088

alcohols 1-butanol, 2-methyl- A3 575 691 0.009 0.003 0.043 0.034 0.005 0.004

alcohols 1-pentanol All 6,17 706 0.001 0.003 0.013

alcohols 3-hexen-1-ol,(E,Z)- A32 795 814 0.002 0.094 0.010 0.009 0.002 0.004 0.084
alcohols 1-hexanol A6 8 817 0.002 0.058 0.003 0.006 0.004 0.018
alcohols 1-octen-3-ol A9 103 956 0.309 0.018 0.001 0.007 0.017

alcohols 1-hexanol, 2-ethyl- A7 113 1019 0.018 0.007 0.066

alcohols 2-nonen-1-ol A22 122 1070 0.014 0.022

alcohols 1-octanol A8 122 1070 0.006 0.008

aldehydes acetaldehyde A36 359 550 0.006 0.08 0.165 0.009

aldehydes butanal, 3-methyl- A68 479 622 0.006 0.040

aldehydes pentanal Al43 523 649 0.035 0.016

aldehydes 2-butenal, 2-methyl- Al19 586 687 0.001 0.009

aldehydes hexanal Al13 675 741 0.064 0.015 0.221 0.004 0.102 0.004 0.014 0.029 0.095 0.189 0.008 0.015 0.064 0.015 0.012 0.001
aldehydes heptanal Al10 87 859 0.001 0.012 0.037 0.001 0.004 0.016 0.004 0.009 0.001
aldehydes 2/4-hexadienal, (E,E)- A26 891 872 0.008 0.004

aldehydes octanal A138 108 987 0.020 0.050 0.005 0.011

aldehydes nonanal A136 129 1115 0.011 0.201 0.059 0.001 0.026 0.111 0.166 0.021 0.021 0.035 0.007 0.065 0.023 0.264 0.048 0.014 0.003
aldehydes 2-nonenal, (E)- A23 141 1184 0.004 0.001

aldehydes decanal A92 149 1239 0.014 0.324 0.069 0.002 0.221 0.177 0.199 0.021 0.009 0.011 0.057 0.003 0.006 0.006
aldehydes 2-decenal, (E)- A21 16 1300 0.011 0.004

aldehydes undecanal Al56 168 1349 0.015 0.004 0.020 0.001 0.005 0.001
aldehydes dodecanal A97 186 1457 0.014 0.012 0.001
aldehydes tridecanal A153 203 1559 0.013 0.006

Aliphatic diol 1,2-ethanediol Al13 518 646 0.115 0.004

alkanes octane A139 699 755 0.065 0.034

alkanes undecane Al157 128 1108 0.048 0.009 0.012

alkanes tridecane Al154 166 1340 0.138 0.003 0.002 0.015 0.556 0.004 0.003 0.002 0.003 0.001
alkanes tridecane, 2-methyl- Al155 17,8 1408 0.008 0.026

alkanes tetradecane Al49 184 1446 0.009 0.014 0.001 0.004 0.001
alkanes tetradecane, 4-methyl- A150 195 1510 0.010 0.009

alkanes pentadecane Al42 20,1 1546 0.366 0.010 0.152 0.029 0.052 0.001 0.018 0.002
alkanes heptadecane A109 231 1731 0.036 0.046 0.023 0.001
alkenes 1,3-pentadiene Al5 385 565 0.046 0.002
alkenes 13-pentadiene, 2-methyl-, (E)- Al6 463 612 0.014

alkenes 2-octene, (Z)- A24 685 747 0.015 0.007

alkenes 2/4,6-octatriene, 2,6-dimethyl-, (E,.Z)- A28 134 1144 0.015 0.003 0.018 0.001 0.175 0.006 0.611 0.017 0.002 0.009 0.001
alkenes 2/4,6-octatriene, 2,6-dimethyl-, (E,E)- A27 137 1161 0.003 0.012 0.017

alkenes 6-tridecene, (2)- A34 165 1331 0.004 0.001

Benzenoids & phenyl propanoids benzene A57 525 650 0.005 0.005 0.003

Benzenoids & phenyl propanoids toluene Al152 628 712 0.001 0.001 0.064 0.072 0.005 0.078 0.011 0.058 0.001
Benzenoids & phenyl propanoids ~ styrene Al47 875 862 0.015 0.055 0.001 0.013 0.001 0.094

Benzenoids & phenyl propanoids benzaldehyde A56 101 943 0.012 0.003 0.007 0.012 0.004 0.028 0.006

Benzenoids & phenyl propanoids benzene, 4-ethenyl-1,2-dimethyl- A59 127 1103 0.004 0.028 0.005

Benzenoids & phenyl propanoids benzene, 1-methyl-4-(1-methylethenyl)- A58 128 1105 0.048 0.001 0.007
Benzenoids & phenyl propanoids benzoic acid, ethyl ester A60 143 1199 0.003 0.021 0.007

C5-branched chain compounds 3-buten-2-ol, 2-methyl A29 438 597 0.011

C5-branched chain compounds 1-butanol, 2-methyl-, acetate A4 82 840 0.128 0.007

C5-branched chain compounds 3-hexenyl isovalerate, (Z)- A83 155 1268 0.005 0.002
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Family VOCs 1D RT KI F1 F2 F3 F4 F5 F6 F7 F8 F9 FI0 F11 F12 F183 F14 F15 F16 F17 F18 F19 F20 F21 F22 F23 F24 F25 F26 F27 F28
esters acetic acid, methyl ester A40 393 583 0.106 0.001 0.037 0.020 0.088 0.049 0.029 0.007

esters ethenyl acetate A99 421 587 0.001 0.062 0.009

esters methyl propionate Al26 452 618 0.085 0.008

esters ethyl acetate Al00 479 622 0.130 0.004 0.148 0.119 0.323 0.010 0.032 0.013 0.190 0.092 0.036

esters propanoic acid, ethyl ester Al45 535 656 0.024 0.005

esters propyl acetate Al46 538 670 0.029 0.007 0.022

esters methyl isobutyrate Al24 54 660 0.025 0.003

esters butanoic acid, methyl ester AT76 551 678 0.018 0.182

esters isobutyl acetate All7 626 722 0.180 0.004

esters propanoic acid, 2-methyl-, ethyl ester Al44 631 714 0.009 0.002

esters methyl isovalerate Al125 6,33 726 0.029 0.005

esters butanoic acid, ethyl ester A74 6,72 750 0.022 0.009 0.007 0.017 0.027

esters acetic acid, butyl ester A38 696 765 0.014 0.232

esters butanoic acid, 3-methyl-, ethyl ester A73 7,71 809 0.002 0.018

esters acetic acid, pentyl ester A4l 888 879 0.001 0.002

esters hexanoic acid, methyl ester Al15 911 884 0.004 0.208 0.002

esters butanoic acid, 2-methylpropyl ester AT71 978 934 0.050 0.001

esters hexanoic acid, ethyl ester Al14 10,7 978 0.003 0.020 0.016 0.010

esters butanoic acid, 2-methyl-, 2-methylpropyl ester AT0 108 984 0.058 0.003

esters 3-hexen-1-ol, acetate, (E,Z)- A3l 108 988 0.023 0.006 0.025 0.069 0.085

esters acetic acid, hexyl ester A39 109 1004 0.014 0.003 0.008 0.012 0.049

esters heptanoic acid, methyl ester Al12 112 1013 0.001 0.022

esters heptanoic acid, ethyl ester Alll 12,7 1102 0.010 0.001

esters octanoic acid, methyl ester Al41 133 1135 0.044 0.080

esters formic acid, octyl ester A102 134 1142 0.003 0.002

esters butanoic acid, 3-hexenyl ester, (E)- AT2 145 1208 0.467 0.001 0.184

esters 7-octenoic acid, ethyl ester A35 145 1216 0.010 0.001

esters butanoic acid, hexyl ester A75 146 1215 0.417 0.034

esters butanoic acid, 2-hexenyl ester, (E)- AB9 146 1217 0.005 0.008

esters octanoic acid, ethyl ester Al140 14,7 1219 0.057 0.137 0.004

Irregular terpenes 5-hepten-2-one, 6-methyl- A33 104 963 0.014 0.097 0.060 0.024 0.001 0.170 0.062 0.086 0.017 0.006 0.021 0.005 0.262 0.006

Irregular terpenes 4,8-dimethylnona-1,3,7-triene, (E)- A2 131 1124 0.047 0.002 0.191 0.538 0.007

Irregular terpenes geranylacetone, (Z)- A85 192 1497 0.016 0.009 0.001 0.039 0.015 0.009 0.001 0.001 0.001
ketones acetone A43 379 562 0.483 0.057 0.004 0.002 0.021 0.001 0.021 0.002 0.020 0.003 0.017
ketones 2-butanone Al8 427 591 0.001 0.009 0.058 0.014 0.006

ketones 2,3-butanedione A5 462 612 0.008 0.008

ketones acetoin A2 535 656 0.004 0.078

Miscellaneous cyclic compounds furan, 3-methyl- Al04 44 599 0.216 0.033 0.027 0.001

Miscellaneous cyclic compounds 1,3-dioxolane,2-methyl- Al4 47 628 0.498 0.686 0.009 0.008 0.001 0.125

Miscellaneous cyclic compounds furan, 2-ethyl- A103 525 650 0.010 0.007
Miscellaneous cyclic compounds cyclopropane, pentyl- A91 661 732 0.008 0.006

Miscellaneous cyclic compounds 1-oxaspiro[4.5]dec-6-ene, 2,6,10,10-tetramethyl A10 17 1359 0.009 0.002

Monoterpenes o-pinene, (D)- A50 932 897 0.016 0.062 0.011 0.005 0.010 0.003
Monoterpenes a-thujene A54 932 897 0.018 0.001 0.001
Monoterpenes o-pinene A49 953 909 0.043 0.019 0.015 0.136 0.012 0.060 0.002 0.079 0.009
Monoterpenes camphene A80 991 932 0.143 0.001

Monoterpenes 2-carene A20 102 952 0.110 0.082 0.113

Monoterpenes B-pinene AB6 105 967 0.011 0.002 0.462

Monoterpenes isolimonene Al119 105 970 0.051 0.001

Monoterpenes B-myrcene AB3 106 979 0.018 0.060 0.138 0.035 0.003 0.052 0.005 0.017 0.008 0.011 0.011 0.380 0.010 0.045
Monoterpenes a-phellandrene A48 11 1001 0.008 0.004 0.076 0.002

Monoterpenes 3-carene A30 11,1 1005 0.009 0.001 0.001 0.008
Monoterpenes o-terpinene A52 11,3 1013 0.011 0.019 0.005 0.066 0.015 0.001 0.007
Monoterpenes 0 cymene Al137 114 1022 0.050 0.045 0.039 0.004 0.041 0.041 0.046 0.005 0.004 0.002 0.003
Monoterpenes limonene Al21 115 1029 0.092 0.059 0.043 0.037 0.012 0.048 0.049 0.033 0.393 0.415 0.037 0.022 0.018 0.003 0.010 0.872
Monoterpenes B-phellandrene AB5 116 1042 0.270 0.002 0.002

Monoterpenes eucalyptol Al01 116 1035 0.200 0.066 0.039

Monoterpenes B-ocimene Ab4 11,8 1051 0.023 0.012 0.057 0.002 0.031 0.012 0.103 0.004 0.103 0.031 0.005 0.001
Monoterpenes y-terpinene Al108 12,1 1064 0.022 0.036 0.003 0.232 0.002 0.013 0.001 0.003 0.005
Monoterpenes linalool oxide Al123 123 1078 0.002 0.009 0.001

Monoterpenes isoterpinolene Al120 125 1090 0.004 0.016 0.010

Monoterpenes terpinolene Al48 12,7 1099 0.009 0.007 0.009 0.009 0.003 0.003 0.011
Monoterpenes linalool Al22 128 1108 0.372 0.105 0.079 0.088 0.120 0.081 0.002
Monoterpenes 1,3,8-p-menthatriene Al7 132 1133 0.001

Monoterpenes cosmen A88 135 1157 0.004 0.023 0.008 0.002

Monoterpenes a-terpineol A53 149 1232 0.002 0.001

Monoterpenes geraniol, (2)- A84 15,7 1290 0.003 0.006

Monoterpenes o-terpinen-7-al A51 159 1301 0.001

Monoterpenes thymol Al151 16,7 1341 0.035 0.001

Monoterpenes nerol acetate A127 18 1422 0.473 0.001
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Family VOCs 1D RT KI F1 F2 F3 F4 ES) F6 F7 F8 F9 F1I0 F11 F12 F13 F14 F15 F16 F17 F18 F19 F20 F21 F22 F23 F24 F25 F26 F27 F28
NA non id (m/z: 119,91,134,92) A129 11 1005 0.008 0.002
NA non id (m/z: 87,84,44,40) Al34 12 1058 0.002 0.019
NA non id (m/z: 57,56,55,69) Al132 142 1192 0.008 0.021 0.008
NA non id (m/z: 105,148,133 91) Al128 148 1236 0.001 0.001
NA non id (m/z: 95,91,136,67) A135 151 1249 0.002 0.001
NA non id (m/z: 55,70,40,81) A130 163 1317 0.005 0.001
NA non id (m/z: 57,44,55,81) Al31 163 1317 0.006 0.009
NA non id (m/z: 57,71,85,43) Al133 166 1339 0.007 0.002
Nitrogen-containing compounds butyl aldoxime, 2-methyl-, syn- A7 642 721 0.079 0.003 0.089
Other carbon dioxide A8l 348 543045 0.143 0.010 0.293 0.169 0.001 0.253 0.029
Sesquiterpenes cyclohexane,2-ethenyl-1,1-dimethyl-3-methylene- A89 12,7 1101 0.019 0.140
Sesquiterpenes 8-elemene A94 175 1389 0.007 0.001
Sesquiterpenes copaene A87 183 1439 0.161 0.083 0.008 0.757 0.011 0.005 0.003 0.001
Sesquiterpenes B-elemene A62 185 1449 0.023 0.001
Sesquiterpenes B-bourbonene A61 185 1450 0.054 0.091 0.163 0.026 0.023 0.024 0.002
Sesquiterpenes isocaryophyllene Al18 188 1473 0.043 0.015 0.004
Sesquiterpenes a-gurjunene Ad6 189 1475 0.016 0.002
Sesquiterpenes caryophyllene A82 19,1 1489 0.034 0.048 0.012 0.165 0.039 0.001 0.004 0.023 0.001 0.188 0.002 0.021 0.001
Sesquiterpenes a-bergamotene Ad4 192 1492 0.098 0.184
Sesquiterpenes B-farnesene, (Z)- A86 193 1502 0.262 0.001
Sesquiterpenes (-)-aristolene Al 194 1505 0.034
Sesquiterpenes aromandendrene A55 194 1508 0.002 0.011
Sesquiterpenes humulene All6 197 1526 0.007 0.003 0.009 0.001 0.002
Sesquiterpenes y-muurolene A107 199 1538 0.007 0.002 0.015 0.013 0.000 0.020 0.011
Sesquiterpenes 8-selinene A% 201 1551 0.001 0.012
Sesquiterpenes B-selinene A67 203 1560 0.013 0.040 0.011 0.002 0.001
Sesquiterpenes a-muurolene A47 203 1564 0.018 0.015
Sesquiterpenes valencene A158 203 1562 0.001 0.014 0.025 0.027
Sesquiterpenes y-gurjunene A106 204 1565 0.007 0.012 0.001
Sesquiterpenes y-cadinene A105 206 1578 0.06 0.014
Sesquiterpenes 8-cadinene A93 206 2080 0.051 0.032 0.001
Sesquiterpenes calamenene A79 20,7 1584 0.006 0.016
Sesquiterpenes a-calacorene A45 21 1605 0.002 0.010
Sesquiterpenes cadalene AT8 23 1727 0.003 0.055
Siloxane cyclopentasiloxane, decamethyl- A% 133 1140 0.018 0.004
Sulfur-containing compounds disulfide, dimethyl A% 594 704 0.062 0.040 0.005
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Discussion générale

I. La communauté des Tephritidae a La Réunion

A. Une spécialisation modulée par des invasions successives

1.Une spécialisation pour les espéces généralistes déja établies

Depuis son invasion a La Réunion, B. zonata partage des hdtes avec trois especes résidentes
(indigénes ou déja établies a la suite d’une invasion antérieure) : C. catoirii, C. capitata et C. quilicii.
Aprés ’arrivée de cette espéce envahissante, C. capitata et C. quilicii se sont davantage spécialisées
sur le terrain vis-a-vis de leur gamme de fruits hotes, en jouant sur deux niveaux différents. D’un coté,
une diminution du nombre de fruits hotes observée chez C. capitata se traduit par 1’exclusion totale de
certaines plantes de la gamme d’hétes telles que le Thevetia (Thevetia peruviana), les grains d’encre
(Passiflora suberosa), la margoze (Momordica charantia) ou le groseillier de Ceylan (Dovyalis
hebecarpa). D’autre part, une diminution de I’intensité d’interaction observée entre C. capitata et C.
quilicii avec leurs plantes hotes se traduit par une diminution d’abondance aprés ’arrivée de B. zonata
sur une dizaine de leurs plantes hotes dont la grande majorité est partagée avec 1’espece envahissante.
Malgré cette diminution, la spécialisation de ces deux especes ne semble pas si prononcée, ce qui est

relativement inattendu pour des espéces dont les niches fondamentales se chevauchent beaucoup.

Lors d’une invasion de Tephritidae, I’espéce envahissante peut engendrer deux modalités
d’interactions avec les espéces résidentes (Duyck et al. 2004). La premiére est une compétition
hiérarchique ou I’invasion d’une espéce entraine 1’exclusion de 1’espéce résidente. La seconde est un
déplacement de niche de I’espéce établie permettant une coexistence par partage de niche entre les
deux espéces, notamment via les plantes hotes. Dans ce dernier cas, 1’espéce envahissante aura
tendance a se spécialiser sur ces hotes non partagés avec 1’envahisseur. Par exemple, si I’invasion de
B. dorsalis a Hawaii a largement déplacé C. capitata, celle-ci reste trés présente sur le café auquel elle
semble mieux adaptée que B. dorsalis tandis qu’elle n’est que rarement présente sur la goyave et la
mangue qui constituaient pourtant des hotes préférentiels avant I’invasion par B. dorsalis (Keiser et al.
1974).Egalement, I’invasion de B. dorsalis aux Comores a engendré un fort déplacement de niche de
C. capitata de la plupart des plantes hétes sauf sur certaines Solanaceae ou elle reste abondante
(Hassani 2017). Les déplacements de niche peuvent également avoir lieu via les facteurs climatiques.
Par exemple, dans cette these C. quilicii semble moins affectée par la présence de B. zonata que C.

capitata, malgré un partage de plantes hotes plus important. Une hypothése explicative est

122



I’intolérance au froid de B. zonata et la présence de C. quilicii a des altitudes plus élevées a La
Réunion (Duyck et al. 2006b).

Une invasion biologique se fait par trois étapes principales :introduction, établissement et
propagation (Sakai et al. 2001, Lockwood et al. 2007). Les gammes d’hotes des différentes especes
ont été évaluées durant neuf ans suivant la détection de B. zonata, ce qui est susceptible d’étre un
temps trop court pour que cette espéce se soit totalement propagée. Nous avons recenseé douze plantes
hotes pour B. zonata, pourtant considérée comme trés polyphage dans sa zone d’origine (une
guarantaine de plantes hétes appartenant a de nombreuses familles (White et Elson-Harris 1992)), avec
peu de plantes sur lesquelles elle est abondamment présente. Cette présence sur relativement peu de

plantes hotes a La Réunion a donc un impact modéré sur les gammes d’hotes des especes résidentes.

Les especes spécialistes (D. demmerezi, D. ciliatus, Z. cucurbitae et N. cyanescens) ne
partagent aucune plante avec B. zonata et n’ont subi aucun changement majeur de leur gamme d’hotes
apres 1’année 2000. Dans son aire d’origine, B. zonata a déja été retrouvé occasionnellement sur des
Cucurbitaceae et des Solanaceae (White et Elson-Harris 1992) et aurait pu envahir ces familles a La
Réunion en créant un chevauchement de niche avec les espéces spécialistes. Cependant, la faible
qualité nutritive des Cucurbitaceae et des Solanaceae pauvres en sucres, fibres et lipides ne semble pas
favoriser I’interaction entre B. zonata et ces deux familles (Hafsi et al. 2016). De plus, 1’adaptation
optimale des espéeces spécialistes sur leurs plantes hdtes procure un avantage compétitif par rapport

aux espéces généralistes (voir synthese bibliographique 111-C-2).

2.Une spécialisation trés marquée pour [’espéce généraliste indigene

Dans la littérature, I’espéce indigene C. catoirii est une espece considérée comme généraliste
se nourrissant de nombreuses plantes appartenant a différentes familles (White et Elson-Harris 1992).
Cependant une étude plus récente, recensant les plantes hétes des especes généralistes a La Réunion, a
montré que C. catoirii infestait peu de plantes (Duyck et al. 2008) alors qu’elle peut survivre sur une
large gamme de plantes hotes (24 espéces) au laboratoire (Chapitre 2). Cet aspect sera détaillé
davantage dans la partie I-B-1. Notre étude confirme le nombre trés restreint de plantes hotes
appartenant a différentes familles (Myrtaceae, Combretaceae et Sapotaceae) également attaquées par

les autres especes généralistes.

Aprés I’invasion de B. zonata en 2000, C. catoirii, qui partage certains hotes avec cette espece
envahissante, est devenue moins abondante sur un nombre d’hdtes plus restreint (quatre plantes hotes).
Le nombre d’hotes étant déja faible avant I’invasion de B. zonata (six plantes hétes), la spécialisation
n’est pas trés marquée. La spécialisation C. catoirii avant ’arrivée de B. zonata, suggére un réle des
invasions précédentes sur la diminution de sa gamme d’hotes. En effet, C. catoirii a une faible capacité

compétitive et elle est dominée par les autres espéces généralistes (Duyck et al. 2006a). La forte
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spécialisation de C. catoirii n’est donc pas le fruit de I’unique invasion de B. zonata mais semble étre
celui des effets accumulés des invasions précédentes. Des effets dus a la succession des invasions
semblent aussi étre responsables de la gamme d’hote actuelle de C. capitata. Cette espéce est 1’une des
plus généralistes de la communauté de La Réunion interagissant avec 27 espéces de plantes avant 2000
mais sa gamme d’hote extrémement large dans d’autres régions du monde ou elle n’a pas de
compétiteurs (Liquido et al. 1991) suggére une spécialisation avant l’arrivée de B. zonata.
Actuellement, & La Réunion, la situation de C. catoirii est mal connue. Est-elle en cours d’extinction
comme ce fut le cas a I’ile Maurice (White et al. 2000) ? A-t-elle trouvé refuge dans des fruits charnus

moins consommés par I’homme et non échantillonnés lors des études effectuées (voir partie 1) ?

3. Une succession d’invasion qui continue ...

La communauté de Tephritidae de La Réunion s’est formée a partir d’invasions successives.
En 2017, une nouvelle espéce de Tephritidae, Bactrocera dorsalis, y a été détectée. Cette espéce,
considérée comme une extréme généraliste (Goergen et al. 2011), a déja envahi de nombreuses
régions du monde (De Villiers et al. 2016) notamment en Afrique ou elle a été au Kenya en 2003 (Lux
et al. 2003) puis s’est propagée a travers le continent africain réduisant les populations des autres

especes de Tephritidae (Mwatawala et al. 2006)

Cette thése permet de comprendre les changements que pouvaient subir les espéces résidentes
apres I’invasion de B. zonata. L’espéce nouvellement détectée, B. dorsalis, présente des similarités
avec B. zonata de par I’appartenance au méme genre, sa forte compétitivité et sa large gamme d’hétes.
On pourrait penser que son impact sur la communauté locale pourrait également présenter des
similarités avec B. zonata. Cependant, I’exemple de son invasion aux Comores montre qu’en quelques
années, elle a été capable de s’installer rapidement et de remplacer C. capitata sur la plupart des
plantes hotes (Hassani 2017). Aux Comores, B. dorsalis partage majoritairement ses plantes avec C.
capitata, alors qu’a La Réunion il existe quatre espéces potentiellement compétitrices pouvant freiner
une installation rapide sans pour autant I’empécher totalement. En effet, en Tanzanie, B. dorsalis a été
montrée comme dominante sur des fruits attaqués aussi par C. cosyra, C. rosa et C. capitata
(Mwatawala et al. 2009). Comment effectuer des prédictions sur les impacts potentiels de B. dorsalis

avec les informations que ’on a ?

Les gammes d’hétes des espéces de Tephritidae de La Réunion, et notamment celles des
envahisseurs récents tels que B. dorsalis, sont différentes de celles de leur aire d’origine. Cette
différence peut s’observer au niveau des espéces ou des variétés des plantes hotes. Plusieurs facteurs
de I’environnement comme la disponibilit¢ de I’hdte, les facteurs climatiques, la présence de
compétiteurs et ennemis peuvent affecter différemment la niche réalisée des espéces dans la zone

d’origine et la zone envahie.
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La gamme d’hétes potentielle d’une espece (niche fondamentale) permet de connaitre les
plantes avec lesquelles une espece de Tephritidae est capable d’interagir. Cette niche fondamentale est
souvent plus large que celle réalisée car elle n’est pas soumise aux contraintes des facteurs de
I’environnement. Afin de pouvoir prédire les hotes attaqués par B. dorsalis & La Réunion, une
premiére approche serait de connaitre les plantes hotes de son aire d’origine ou d’autres aires envahies.
En effet, les espéces de plantes communes entre La Réunion et son aire d’origine sont plus
susceptibles d’étre attaquées car aucune nouvelle adaptation sera requise. Cependant avec cette
approche, on ne prend pas en compte les hotes que B. dorsalis est capable d’attaquer mais qui ne font
pas partie de ses hotes dans 1’aire d’origine. Pour remédier a cela, il est donc important d’étudier la
niche fondamentale de B. dorsalis afin de faciliter la prédiction des hotes risquant d’étre attaqués a La
Réunion, du partage de niche avec les especes déja établies et donc les conséquences sur la

communauté locale.

Aux Comores, B. dorsalis est plus présente dans les zones humides de basses altitudes (Hassani et
al. 2016). On peut donc imaginer qu’a La Réunion elle soit aussi présente en basse altitude dans les régions
de I’Est ou la pluviométrie est importante. On peut aussi s’attendre a ce que cette espéce s’attaque aux
mangues, goyaves, goyaviers, jamrosat, péche, mandarines et badamiers, sur lesquelles on la retrouve
abondamment aux Comores (Hassani 2017). Il est donc probable que B. dorsalis se retrouve en
compétition avec C. capitata, C. quilicii et B. zonata qui sont également présentes dans ces fruits. La
présence en basse altitude suggére une probabilité d’impact plus faible avec C. quilicii aussi présente aux
altitudes élevées (Duyck et al. 2006b).

B. Une spécialisation contrainte par la préférence des femelles et la performance
des larves

L’objectif du deuxiéme chapitre de cette these a été d’évaluer la capacité des femelles a
pondre et celle des larves a survivre sur une grande gamme de fruits (29) appartenant a 15 familles
différentes. Cela a permis de connaitre la niche fondamentale de chaque espéce de Tephritidae (sauf D.
ciliatus a cause de problémes d’élevages). Il s’agit de la seule étude testant empiriquement la
préférence des femelles et la performance des larves sur une gamme d’espéces de Tephritidae et de

plantes aussi large.

1.Une niche fondamentale large pour les généralistes

Les quatre espéces généralistes (C. catoirii, C. capitata, C. quilicii et B. zonata) ont montré,
pour la ponte des femelles et la survie des larves, une niche fondamentale large (voir Chapitre 2 et
Hafsi et al. (2016)).

Les femelles ont pondu dans tous les fruits, y compris les fruits considérés comme non hotes

en milieu naturel tels que les Cucurbitaceae. Cependant, cette fécondité est non homogene au sein de
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la gamme de fruits testés, indiquant une préférence des femelles pour certains fruits. Au laboratoire, il
n’y a pas de différences majeures de gamme d’hdtes entre especes généralistes, contrairement aux
différences en milieu naturel. En particulier, C. catoirii présente une niche fondamentale trés large
(Datemelies = 24.5 et Dauarves = 15.04) alors que sa niche réalisée est trés restreinte (Da = 1) ce qui met en

évidence que sa gamme d’hote est contrainte par des facteurs de I’environnement.

Si I’on considére qu’une niche fondamentale large est le résultat d’une stratégie de localisation
d’h6te non ciblée et d’une capacité de survie sur de nombreux hotes, il faut alors prendre en compte
les trois stimuli majeurs qui jouent un role dans la localisation et ’acceptation d’hote par les femelles :
les stimuli visuels, olfactifs et tactiles (voir synthése bibliographique 11-A). Notre étude s’est focalisée
sur le réle des stimuli olfactifs dans la localisation d’hote. Nous avons utilisé les mémes couleur, taille
et texture dans le choix des supports de ponte pour tous les espéces de Tephritidae et de fruits. La
couleur orange-vif est ainsi connue pour attirer les différentes espéces de Tephritidae (Pifiero et al.
2006, Clarke 2017). La couleur est souvent utilisée pour localiser la plante a longue distance modifiant
la trajectoire de vol mais son efficacité est moindre que celle des odeurs émises par les fruits. Par
exemple, la couleur rouge aide 1’espece généraliste B. tryoni a localiser son héte mais de fagon moins
efficace que la seule utilisation des odeurs émises par 1’héte (Dalby-Ball 2000). De plus, la taille du
fruit ne semble pas jouer un réle important dans le taux d’attaque des Tephritidae (Balagawi et al.
2005). Les stimuli visuels ne semblent donc pas indispensables a 1’acceptation de 1’hdte chez les
especes généralistes. De plus, notre dispositif expérimental ne nécessite pas de devoir localiser les

plantes a longue distance car les femelles sont maintenues prés des pondoirs.

Les stimuli tactiles jouent un réle dans I’acceptation de la plante et la décision de ponte
(Knolhoff et Heckel 2014). Les supports de ponte utilisés dans nos expériences ont une texture
homogeéne avec des surfaces lisses parsemées de petits trous. Ce dispositif a été choisi car les fruits
attaqués par les Tephritidae sont des fruits charnus avec, pour la plupart, une surface lisse. Les trous
déja prédéfinis engendrent des conditions de ponte optimale car il a été montré pour certaines espéces
généralistes que les femelles pondaient plus facilement dans la perforation effectuée par une autre
femelle ou dans les zones d’éclatement des fruits (Balagawi et al. 2005). Des supports de ponte
identiques ont déja été utilisés avec succes dans des études sur la fécondité des Tephritidae (Duyck et
al. 2007), et de nombreux supports de ponte similaires ont été utilisé dans des études sur les

préférences des femelles chez les Tephritidae (Mayer et al. 2000, Dukas et al. 2001)

Le stimulus olfactif est connu comme étant crucial dans le choix des Tephritidae femelles
(Jang et Light 1991, Cornelius et al. 2000, Cugala et al. 2017). Notre troisieme chapitre a montré qu’il
n’existait pas de point commun marqué a ’ensemble des bouquets olfactifs des plantes hotes des
généralistes mais que les molécules qui semblent regrouper les fruits hotes des généralistes par leurs

composeés volatils, sont des molécules de maturation des fruits tels que 1’éthyl acetate et 1’hexanoic
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acid ethyl ester. La forte présence de ces deux composés au sein de plusieurs hétes des généralistes
explique le grand nombre de plantes hotes attractives pour les femelles généralistes car le point
commun de ces fruits sont leur stade de maturité (Clarke 2017). Par exemple, B. dorsalis est plus
attirée par les fruits matures que non matures (Cugala et al. 2017). En milieu contr6lé, la ponte des
femelles généralistes, sur des Cucurbitaceae au stade immature peut étre liée a la coupe des fruits dans

les pondoirs qui favoriserait la maturation et donc 1’émission de ces composés volatils.

La grande diversité de plantes sur lesquelles les larves sont capables de survivre (chapitre 2)
suggere que les fruits hotes sont des fruits de bonne qualité nutritive (ou de qualité suffisante) pour la
survie des larves. La composition biochimique des fruits explique en partie la performance des larves
de Tephritidae et les fruits sur lesquels les larves de C. catoirii, C. capitata, C. quilicii et B. zonata

survivent le mieux sont des fruits riches en sucres, lipides et fibres (Hafsi et al. 2016).

2.Une niche fondamentale restreinte pour les spécialistes des Cucurbitaceae

Les spécialistes des Cucurbitaceae D. demmerezi et Z. cucurbitae ont pondu et survécu sur peu
d’hétes principalement de la famille des Cucurbitaceae. La survie larvaire des spécialistes des
Cucurbitaceae D. demmerezi et Z. cucurbitae semble liée aux plantes contenant beaucoup d’eau et peu
de fibres, sucres et lipides (Hafsi et al. 2016). Au laboratoire, les larves de ces espéeces survivent donc
bien dans les Cucurbitaceae mais aussi dans des fruits appartenant aux Solanaceae et ayant des
caractéristiques proches. La ponte sur un nombre d’hotes restreint suggere que les femelles sont
capables de discriminer les plantes sur lesquelles les larves se développent le mieux. Pour cela, les
trois types de stimuli (visuels, olfactifs et tactiles) devraient étre utilisés de fagon optimale. Les stimuli
visuels ne semblent pas jouer un réle important dans la sélection des plantes hotes. En effet, les
femelles de Z. cucurbitae et D. demmerezi ont pu discriminer les plantes appartenant aux
Cucurbitaceae des autres malgré 1’utilisation de substrats d’une méme couleur pour tous les fruits. De
plus, les plantes appartenant aux Cucurbitaceae sont souvent de couleur verte ne permettant pas une
discrimination forte du reste du couvert végétal suggérant un faible r6le des stimuli visuels. Il a
d’ailleurs été montré que les femelles de Z. cucurbitae étaient attirées par le vert chartreuse a 540 nm
(Xue et Wu 2013) malgré leur capacité a pondre sur des fruits de couleur plus vive telle que la mangue
(Getahun Dawit et al. 2015).

Le troisieme chapitre de cette thése a montré que les bouquets olfactifs des Cucurbitaceae ne
présentent pas de composés strictement spécifiques. Cependant, certains composés plus abondants au
sein des Cucurbitaceae tels que I’eucalyptol, le 1,3-dioxolane, 2-methyl-, le B - bourbonene, le
disulfide-dimethyl, le 1,2-ethanediol, I’'undecane et ’acetone peuvent étre utilisés par les femelles pour

localiser les fruits. Atiama-Nurbel (2014) a mis en avant la présence de deux composés : le (6Z)-non-
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6-énol et le (2E,62)-nona-2,6-diénal présents chez certaines Cucurbitaceae détectées par Z. cucurbitae
et attractives pour cette espéce, mais non retrouvés au sein de notre étude. Ces deux molécules ont été
trouvées dans le melon, certaines variétés de concombres, la margoze et le pipangaille & de faibles
concentrations. La détection de ces molécules dans des fruits coupés et de stades mdrs peut expliquer
que nous ne les ayons pas retrouvées car nous avons échantillonné des fruits au stade jeune. L’absence
de composés strictement spécifiques aux Cucurbitaceae dans notre étude suggére que les femelles
specialistes des Cucurbitaceae pourraient détecter un mélange de plusieurs composés a des
concentrations spécifiques ou un mélange de composés engendrant une réponse simultanée des
récepteurs neuronaux (voir Figure 3 de synthése bibliographie partie 11-A). Notre troisieme chapitre a
aussi mis en évidence cing composeés spécifiques a la famille des Solanaceae qui sont a-bergamotene,
2-butenal, 2-methyl, d-elemene, d-selinene et (-)-aristolene. Ces composés n’ont cependant pas été
recensés comme déclenchant une réponse physiologique ou comportementale chez les Tephritidae.
Ces composés spécifiques ne sont pas présents dans chacune des especes de Solanaceae mais toutes
les espéces ont au moins un composé spécifique dans leur bouquet. Cela suggére que les Tephritidae
pourraient utiliser ces composés pour discriminer les Solanaceae des autres fruits. Cependant, si I’on
prend en compte la préférence des femelles, N. cyanescens a une gamme d’héte fondamentale trés
large et pond sur toutes les plantes hotes ne favorisant pas les Solanaceae lors de tests de fécondité.
Cela suggére que la présence de composés spécifiques aide a la localisation des hétes mais que les
autres composés ne sont pas répulsifs pour cette espece. Ces résultats peuvent étre liés a notre
protocole expérimental et potentiellement a 1’importance des stimuli visuels pour cette espéce. Cet

aspect est discuté en détails dans le résumé du chapitre 2.

I1. La spécialisation d’héte chez les insectes phytophages

A. Relation entre la préférence et la performance (niche fondamentale)

1.Effet du degré de spécialisation sur la relation préférence — performance

D’aprés ’hypothése « mother knows best hypothesis », les femelles des insectes phytophages
ont tendance a pondre sur les plantes ayant une qualité optimale pour le développement de leurs larves.
Cependant, plusieurs études ont montré que la corrélation entre la préférence des femelles et la
performance des larves n’était pas toujours vérifiée et que cela pouvait dépendre du degré de
spécialisation, avec une corrélation plus forte pour les spécialistes que pour les généralistes
(Gripenberg et al. 2010). Des conclusions générales sont difficiles a extraire d’études empiriques
existantes car elles sont souvent limitées a peu d’especes de plantes et surtout a la comparaison d’une

seule espéce spécialiste vs une seule espéce généraliste (Liu et al. 2012, Balagawi et al. 2013, Friberg
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et al. 2015, Kelly et Bowers 2016) ou a la comparaison de plusieurs espéces mais provenant

d’environnements différents (Janz et Nylin 1997, Schéapers et al. 2016).

Le deuxiéme chapitre de cette thése est 1’'une des seules études, a ma connaissance, testant
cette hypothése sur une large gamme de plantes avec plusieurs espeéces d’insectes par degré de
spécialisation appartenant & un méme environnement. Cela permet de déterminer I’effet du degré de
spécialisation sans les biais liés aux caractéristiques biologiques des especes ou aux différences
environnementales dont elles sont issues. Notre étude a montré une forte relation entre la préférence et
la performance chez les espéces de Tephritidae spécialistes, contrairement aux espéces généralistes
pour lesquelles cette relation n’est pas présente. Cette différence peut étre due a la contrainte
neuronale des insectes empéchant les généralistes d’effectuer un choix optimal d’héte (Gripenberg et
al. 2010). En effet, les généralistes faisant face au choix de nombreux hotes, il leur est difficile
d’évaluer le grand nombre d’informations concernant la qualité de ces hotes. Cela leur demande un
temps de décision plus long et une précision de choix non optimale (Bernays 1998). Les spécialistes
étant plus adaptés aux caractéristiques de leurs plantes hotes, ils effectuent un choix plus précis et plus
efficace que les généralistes (Fig. 1).

specialist

IA

generalist

Figure 1. Modéle montrant les co(ts
potentiels d’un généralisme par rapport a la
recherche de ressource. A représente la différence
du niveau de précision et E représente la différence
du niveau d’efficacité¢ de recherche (temps pour la
prise de décision) liées a la contrainte neuronale.
D’aprés Bernays (1998).

Accuracy
m

Time

Notre étude a montré qu’au laboratoire les généralistes survivaient sur une large gamme
d’hétes. Cette bonne capacité de survie leur permet de contrecarrer le manque d’efficacité et de
précision dans le choix d’hdte. Un choix non optimal pour les généralistes n’entrainera pas de
conséquences séveres sur la valeur sélective. Cela permet de survivre dans un environnement
imprévisible (notion minimisation des risques ou « bet hedging ») (Hopper 1999). A I’opposé, pour
des espéces spécialistes survivant uniquement sur une gamme d’hdtes restreinte, un choix non optimal
aura des conséquences sévéres sur la valeur sélective de I’insecte. La prise de décision précise et

efficace est donc nécessaire chez les especes spécialistes.
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2.Différentes stratégies de spécialisation

L’étude de la niche fondamentale des espéces spécialistes a mis en évidence deux stratégies
différentes. La premiére est caractérisée par une gamme d’hétes restreinte a la fois pour la ponte des
femelles et la survie des larves (cas des Tephritidae spécialistes des Cucurbitaceae). C’est au sein de
cette stratégic que 1’on observe une corrélation positive entre la préférence des femelles et la
performance des larves. Elle témoigne d’une adaptation optimale des femelles spécialistes grace a un
choix précis des plantes hotes sur lesquelles les larves se développent le mieux. Cette stratégie reflete

I’exploitation efficace des ressources (voir partie précédente, Rueffler et al. (2006)).

La deuxieme correspond d’un co6té a une large gamme d’hotes pour la ponte des femelles et
d’un autre a une gamme d’hodte restreinte pour la survie des larves (cas de la mouche de la tomate N.
cyanescens). Cette stratégie pourrait, cependant, étre liée aux caractéristiques de ’espéce et/ou au
protocole choisi (voir Chapitre 2-Discussion sur N. cyanescens) mais il n’est pas exclu que cela soit
une stratégie de spécialisation a part entiére. Cette stratégie suppose un investissement de ponte
couteux au regard de la faible survie des larves qu’il génere. Un facteur pouvant expliquer cette
stratégie serait une fécondité tres importante. En effet, dans ce cas, la femelle n’effectue pas de choix
précis et pond sur toutes les plantes (type généraliste) ; sa valeur sélective sera peu affectée méme si
cela se fait au prix d’une mortalité importante des ceufs pondus sur les plantes non - hdtes car 100%
des larves présentes sur les bons hétes survivront. En effet, N. cyanescens posséde une fécondité plus
importante que d’autres Tephritidae spécialistes d’une seule plante (Brévault et al. 2008). Cette espéce
a une durée de pré oviposition trés courte et un pic de fécondité arrivant trés rapidement aprés la
période d’oviposition, se rapprochant de traits de vie de Tephritidae généralistes (Brévault et al. 2008).
Cette deuxiéme stratégie peut aussi se produire lorsque la durée de coévolution entre I’insecte et la
plante n’est pas assez long pour sélectionner les femelles choisissant les bonnes plantes (Gripenberg et
al. 2010).

Les résultats de cette thése ont montré que les performances larvaires des spécialistes sont
responsables du caractére restreint de leur gamme d’hétes. Aucune stratégie pour laquelle des femelles
pondraient sur peu de plantes et les larves survivraient sur toutes les plantes, n’a été observée dans les
études portant sur la niche fondamentale. Cette troisiéme stratégie a pu étre identifiée dans d’autres
études sur de la niche réalisée ou la ponte des femelles est contrainte par des facteurs de
I’environnement (Craig et Itami 2008). Les larves sont capables de se développer sur plusieurs hotes
mais les femelles pondent sur peu de plantes a cause de facteurs environnementaux tels que la
présence de compétiteurs ou d’ennemis naturels (Denno et al. 1990). L’absence de cette troisiéme
stratégie dans cette thése suggeére que les patrons de spécialisation observés dans ce deuxiéme chapitre
semblent étre induits par la performance des larves. Cette thése n’étudie pas les processus évolutifs et

il nous est donc impossible de déterminer quel aspect conduit 1’évolution vers un patron spécialiste.
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Cependant, lorsque la préférence est corrélée a la performance, ces deux traits évoluent de facon

conjointe et aboutissent a une gamme d’hoéte restreinte (Ravigné et al. 2009).

3.Stratégies de généralisme

Les quatre espéces généralistes que nous avons étudiées au cours de cette these ont présenté la
méme stratégie d’exploitation des ressources en milieu contr6lé. Les larves sont adaptées a une grande
gamme d’hdtes avec des plantes pour lesquelles elles présentent une meilleure survie, et les femelles
ont pondu sur toutes les plantes avec, cependant, une hiérarchie dans la préférence des femelles. Cela
suggere un choix de I’héte relativement peu discriminant et peu précis. En tant que généralistes, les
femelles devraient étre capables de discriminer des informations pertinentes au sein d’une large
gamme d’hoétes. Les composés volatils des plantes sont variables au sein d’une méme espéce, et plus le
nombre d’espéces augmente plus cette variabilité s’accentue, ce qui ajoute une difficulté a la
localisation d’un large éventail d’especes différentes. On pourrait émettre deux hypothéses principales

permettant d’expliquer cette large localisation.

- Une premiére hypothese serait qu’il n’existe pas d’informations chimiques indicatives de
la qualité d’une large gamme d’hétes ou que les informations chimiques indicatives de la
qualité sont trop complexes pour étre évaluées a cause de la limitation neurale de I’insecte

(Carrasco et al. 2015).

- Une deuxieme hypothése serait que les généralistes sont capables de détecter des composés
communs a de nombreux fruits notamment quand ils sont en cours de maturation. Le
premier point commun de ces fruits peut étre la présence de bactéries responsables de la
fermentation. Par exemple, Drosophila melanogaster trés généraliste, est beaucoup plus
attirée par les odeurs de bactéries dues a la fermentation des fruits que par les composés
des fruits eux-mémes (Becher et al. 2012). Le deuxiéme point commun peut étre la
présence de composés émis par plantes les fruits au moment de la maturation de ceux-ci,

et responsables de I’attraction des généralistes (Carrasco et al. 2015, Clarke 2017).

Le troisieme chapitre de cette thése appuie la deuxiéme hypothese. En effet, nous avons
montré que les composés différentiant les hotes des généralistes de ceux des spécialistes étaient 1’éthyl
acetate et I’hexanoic acide ethyl ester, présents dans différents fruits mdrs et connus pour étre présents
dans la fermentation (Saerens et al. 2008, Cunningham et al. 2016). Un autre aspect pouvant faciliter
I’interaction avec de nombreux hotes est la plasticité phénotypique (voir synthése bibliographique 1I-
B). La plasticité phénotypique dans la perception chimiosensorielle permet en particulier de moduler

le comportement des femelles. De plus, ’expérience durant la période larvaire (plante hote) peut étre
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transmise a travers la métamorphose au stade adulte et peut moduler la préférence adulte (Carrasco et
al. 2015). La plasticité phénotypique peut aussi se traduire au niveau du développement larvaire
facilitant ’adaptation aux plantes hotes. Elle permet a I’insecte de garder une valeur sélective
constante dans un environnement variable, représenté dans cette thése par la grande diversité de plante

hotes.

La préférence des femelles et la survie des larves sur une large gamme d’hotes aboutissent a
une certaine flexibilité dans I’interaction insecte-plante, permettant aux généralistes de produire une
bonne valeur sélective par une interaction rapide avec la premiere plante trouvée. Une large gamme
d’hoéte peut offrir d’autres avantages tels que la complémentarité des composés nutritifs ou la dilution
de composés toxiques (Pulliam 1975, Bernays et al. 1994, Lefcheck et al. 2013). Cependant, ces
avantages ne s’appliquent pas aux Tephritidae dont chaque individu ne se nourrit que d’une seule

plante.

B. Influence de ’environnement sur la spécialisation (niche réalisée)

1. Disponibilité de I’hote

La disponibilité de I’hote dans 1’environnement est un facteur majeur des interactions insectes/
plantes. On constate en effet que la spécialisation se rencontre surtout chez les espéces qui bénéficient
de ressources constantes et abondantes, alors que le généralisme est plutbt lié a des ressources
variables et rares (Futuyma 1979). Le premier chapitre de cette thése a confirmé que les Tephritidae
specialistes trouvaient des hotes présents de fagon abondante tout au long de 1’année (Fig. 2A). Cette
constance permet aux insectes de trouver facilement leurs hétes et d’avoir le temps d’évoluer avec eux

afin de s’y adapter de fagon optimale.

A T’opposé, les Tephritidac généralistes de cette thése ont des hétes disponibles uniquement
quelques mois dans 1’année avec une abondance beaucoup plus variable (Fig. 2B). Cette faible
occurrence leur interdit d’évoluer étroitement avec leur hote et donc de s’y adapter. L’insecte est
obligé de passer d’hotes en hotes afin de pouvoir maintenir une valeur sélective constante au cours de
I’année. Par exemple, le papillon Anthocharis cardamines montre une stratégie généraliste liee a la
rareté, ’abondance variable et la non fiabilité de ses d’hotes (Wiklund et Friberg 2009). Dans les
périodes ou les meilleures plantes ne sont pas disponibles, la flexibilité permettra aux généralistes
d’utiliser des ressources de moins bonne qualité mais plus prédictibles dans le temps et dans ’espace
(Cates 1981). Des hotes présents peu de temps dans I’année empéchent les femelles de bien évaluer les

qualités de ses hotes et donc de choisir le bon héte pour leurs larves (Craig et Itami 2008).
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Figure 2. Disponibilité des plantes au cours de I’année pour une espéce spécialiste (A) et une espéce
généraliste (B). Les plantes les plus proches du cercle sont les plus utilisées par 1’insecte.

2.Invasions biologiques et spécialisation

Lors d’une invasion biologique, 1’espece envahissante passe par plusieurs étapes. Tout
d’abord, celle-ci est introduite dans la nouvelle aire, elle s’établit c’est-a-dire qu’elle survit et se
maintient dans 1’endroit ou elle a été introduite puis elle se propage dans les autres localités ou
ressources de I’aire introduite (Fig. 3) (Lockwood et al. 2007). Ces trois étapes peuvent étre facilitées
lorsque 1’espéce envahissante est généraliste grace a son adaptation a un grand nombre de plantes
hotes (Normark et Johnson 2011, David et al. 2017). Dans cette thése, I’espéce envahissante B. zonata
est connu comme généraliste dans son aire d’origine. A La Réunion, elle est présente sur 12 plantes
avec seulement certaines ou elle est abondante tels que la mandarine et le badamier. Ce faible nombre
d’hétes majeurs peut s’expliquer par la présence de compétiteurs qui ralentissent la propagation de B.
zonata. Dans notre cas, trois compétiteurs sont présents sur 1’ile qui peuvent diminuer 1’expansion de
la gamme de B. zonata en freinant I’accés aux ressources (Fig. 3a) ou en ralentissant les taux de

croissance des populations envahissantes (Fig. 3c) et donc le nombre de plantes envahies.
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Introduction

Aire d’origine

Figure 3. Différentes étapes d’une invasion biologique. Une fois I’espéce établie, la propagation peut étre
empéchée par la présence de plusieurs compétiteurs (a), peut réussir (b) peut étre ralentie par une
diminution du taux de croissance a cause de la présence d’un compétiteur (¢). Modifié a partir de
Lockwood et al. (2007).

Le premier chapitre de cette thése relate une réduction de gamme d’hotes chez certaines espéces
résidentes aprés une invasion. Les especes résidentes sont capables de survivre sur une large gamme
d’hotes au laboratoire (chapitre 2) mais, en milieu naturel, la présence de compétiteurs diminue cet éventail
et rend la niche réalisée souvent plus restreinte que la fondamentale. Cette niche restreinte résulte souvent
d’un déplacement de niche permettant la coexistence avec ’espéce envahissante (David et al. 2017).
L’arrivée d’une espéce dans un nouvel environnement entraine rarement 1’extinction compléte de I’espéce
résidente. En effet, la probabilité que I’espéce envahissante soit plus compétitive sur 1’ensemble des

ressources est faible permettant a I’espéce résidente de persister dans une niche refuge (David et al. 2017).

L’espéce généraliste envahissante B. zonata est également capable de se développer sur certaines
Cucurbitaceae qui sont des plantes hétes des Tephritidae spécialistes (Chapitre 2). Cependant la niche
réalisée des spécialistes ne semble pas affectée par I’invasion de B. zonata (Chapitre 1). Les spécialistes ont
de meilleures capacités de compétition que les généralistes car ils sont mieux adaptées a leurs plantes hotes.
Ils auront donc tendance a exclure les généralistes de leurs hotes. Les autres Tephritidae généralistes sont
aussi capables de pondre et de se développer sur Cucurbitaceae mais en milieu naturel les généralistes et les
spécialistes ne partagent pratiquement pas leurs niches. Cela permet une coexistence entre des especes

ayant différents degrés de spécialisation (voir Synthése bibliographique 111-C-2).
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I11. Perspectives

A. Amélioration et approfondissement des analyses effectuées

1.Niche réalisée

Une nouvelle espece de Tephritidae détectée a La Réunion en 2017 (Bactrocera dorsalis)
donne I’opportunité d’effectuer une mise a jour des gammes d’hotes de chaque espece présente a La
Réunion et d’identifier les changements potentiels liés a cette invasion sur le long terme. Tout d’abord,
il faudra prendre en compte les différentes zones géographiques de I’ile ou les espéces sont présentes
et échantillonner les mémes sites que ceux étudiés dans cette thése et aux mémes mois de 1’année. On
mesurera ainsi mieux 1’impact potentiel de B. dorsalis dans les changements de gamme d’hotes des
espéces déja présentes. Il faudra aussi déterminer les zones refuges potentielles ou des especes peuvent
échapper a la compétition avec une espece envahissante. Par exemple, a La Réunion, il existe encore
des forets humides (milieu d’origine des Tephritidac) ou les Tephritidae pourraient se réfugier
notamment dans des fruits charnus non consommés par I’homme. Il est donc utile d’échantillonner, les

fruits dans ce type d’habitats, en plus des fruits ayant une valeur économique.

On sait que 1’abondance des ressources disponibles influence directement la niche réalisée.
Nous I’avons considérée, dans le premier chapitre de cette these, grace a I’aide d’indices d’abondances
effectués a dire d’experts (Quilici et Jeuffrault 2001). L’idéal serait de délimiter des zones
géographiques plus ou moins grandes suivant la faisabilit¢ de 1’échantillonnage. Puis, au sein de
chacune de ces zones, de déterminer la surface occupée par chaque plante y compris des plantes non
cultivées comme le goyavier de Chine qui est une plante héte importante. Enfin, il faudrait créer un
modele de dynamique des populations incluant zones géographiques, abondance et disponibilité des
plantes au cours du temps. Une expérience en milieu contrdlé pourrait étre menée pour tester
I’influence de ’abondance des plantes en fonction du degré de spécialisation. Pour chaque généraliste
et chaque spécialiste, le choix des femelles serait fonction de la quantité/poids des fruits hotes. On
s’attend a ce que les Tephritidae sélectionnent I’hote en fonction du compromis entre la perte de valeur
sélective engendrée par I’interaction avec un hote de moins bonne qualité et le temps perdu & chercher
un hote de bonne qualité. Les spécialistes étant adaptés a une gamme d’hotes restreinte, on s’attend a
ce qu’ils passent plus de temps a chercher 1’h6te de bonne qualité, car accepter un hote de moins
bonne qualité aurait des conséquences plus séveres. Au contraire, les généralistes étant adaptés a une
gamme d’hoétes large, on s’attend a ce qu’ils pondent sur I’héte le plus abondant permettant de
minimiser la perte de valeur sélective. Ces améliorations permettraient de préciser quels mécanismes
de DI’environnement influencent la communauté, et s’ils différent entre espéces spécialistes et

généralistes.
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2.Niche fondamentale

Nos expériences au laboratoire ont permis de mieux comprendre les interactions entre sept
especes de Tephritidae, dont des généralistes et des spécialistes, et une large gamme d’hotes.
Cependant ces expériences relativement lourdes impliquent des choix nécessaires pouvant induire des
biais dans I’analyse. Des expérimentations complémentaires permettraient de clarifier certains aspects.
Tout d’abord, il serait intéressant de faire le méme type d’expériences sur les préférences des femelles
et de performances des larves avec des individus sauvages. En effet, une limite de mon étude est que
toutes les especes de mouches des fruits sont élevées au laboratoire depuis plusieurs générations. Cela
a permis de les élever en partie sur des milieux neutres, mais cela a pu influencer leur choix ou leur
développement. A noter que I’utilisation d’individus sauvage peut également engendrer des biais, car
les individus doivent également s’adapter aux conditions de test au laboratoire. Par exemple des
femelles sauvages pondent souvent peu ou pas dans les supports de ponte artificiels. Dans le cas de
I’utilisation d’individus sauvages, il est également important de connaitre de quels fruits les individus

sont issus (voir perspective sur I’adaptation locale ci-apres).

Afin de mieux comprendre et d’approfondir 1’étude sur les préférences des femelles, plusieurs
expérimentations sont envisageables sur une gamme d’hotes plus restreinte telle que huit fruits
représentatifs de la gamme d’hétes des différentes especes de Tephritidae : deux Cucurbitaceae, deux
Solanaceae, deux Myrtaceae (trés attaquées par les généralistes) et deux autres tels que la mangue et le
badamier par exemple (trés abondants a La Réunion). Sur ces fruits, il faudrait déterminer, dans un
premier temps, quels composés volatils sont actifs pour chagque espece de Tephritidae. Pour cela, des
expériences d’électrophysiologie couplée a un chromatographe (GC-EAG) discrimineraient les
molécules actives parmi toutes celles émises par le fruit. Le couplage de ’EAG au GC permet de ne
pas faire de sélection de composés volatils a priori au risque de passer a c6té de molécules actives
mais minoritaires ou inconnues que 1’on aurait pas forcément choisies (Clavijo McCormick et al.
2014). Le nombre plus faible de fruits diminuerait la quantité de composés volatils a identifier ; on
s’assurerait ainsi de I’identification en injectant des molécules de synthése. De plus, un nombre plus
important de répétitions peut étre effectué dans des conditions plus contrélées (exemple : cloche en

verre au laboratoire).

Puis, on pourrait effectuer des tests d’attractivité avec des fruits entiers afin de comprendre les
mécanismes de sélection de 1’hote a plus grande distance tels que le temps mis pour la recherche de
I’héte et la trajectoire de vol en fonction du degré de spécialisation. Enfin, pour tester la fécondité des
Tephritidae, I’utilisation de fruits entiers permettrait de pallier aux biais liés a 1’'usage de fruits coupés
dans nos expériences, usage rendu nécessaire pour homogénéiser la quantité de stimuli pergus par les

femelles car des fruits de tailles trés différentes ont été utilisés (ex: cerise de café/pastéque).
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L’utilisation de fruits entiers en incluant les stimuli visuels et tactiles dans la compréhension du choix

de I’hote permettrait de préciser les interprétations.

D’autres expériences peuvent permettre de mieux appréhender le lien entre attractivité et
acceptation de 1’hote offrant ainsi une vision compléte de la préférence des femelles (Jang et Light
1991, Brévault et Quilici 2010). Pour cela, I'utilisation d’un tunnel de vol donne la possibilité
d’observer le comportement de localisation a longue distance (durée, trajectoire de vol), et, une fois la
mouche sur les fruits, d’enregistrer le comportement d’acceptation (nombre d’aller-retours et temps
passé sur le fruit avant la ponte, interaction avec autres femelles, nombre d’individus sur chaque fruits)
et d’évaluer la fécondité. Afin de déterminer le réle des stimuli visuels et tactiles cette expérience peut
étre comparée au méme dispositif utilisant uniquement les odeurs des fruits grace a I’utilisation de
spheres trouées comme support de ponte laissant passé un flux d’odeur de fruits, provenant de fruit

mis dans des boites hermétiques a I’extérieur du tunnel (Fig. 4).
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Figure 4. Test de choix d’héte sur tunnel de vol se basant uniquement sur 1’odeur des fruits (A) ou sur fruit
entier incluant les stimuli visuels et tactiles (B).

B. Pour aller plus loin dans le projet

Cette thése s’inscrit dans un schéma permettant de comprendre comment différents facteurs

influencent la spécialisation d’hote. D’autres approches permettraient d’avoir une vision plus globale.

1.Invasion biologique et plasticité phénotypique

Le premier chapitre de cette thése rapporte des changements dans les gammes d’hotes des
especes résidentes apres 1’arrivée d’une espece envahissante. Un des facteurs explicatifs du succes de
des invasions biologiques est une adaptation rapide a des nombreuses ressources nouvelles. Cette

capacité a exploiter ces ressources peut étre liée & une plasticité phénotypique définie par la capacité
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d’un génotype a montrer différents phénotypes en fonction des différents environnements dans
lesquels il se trouve. L’exploitation rapide de nombreuses ressources nouvelles peut s’apparenter a une
stratégie généraliste (voir synthése bibliographique I1-B). Dans ce contexte, une grande plasticité
phénotypique permettrait aux espéces envahissantes de s’adapter plus facilement a leur nouveau
milieu et de I’envahir plus efficacement (Davidson et al. 2011). La question est alors de déterminer si
les espéces envahissantes sont plus plastiques que les espéces résidentes. Les Tephritidae
envahissantes & La Réunion sont-elles plus plastiques que les Tephritidae indigénes ? Pour tester cela,
on pourrait se focaliser sur les espéces généralistes qui ont une plus forte probabilité de montrer des
caractéres plastiques. Les normes de réactions des populations de La Réunion pourraient étre
comparées avec celles des populations dans leur aire d’origine en caractérisant les traits phénotypiques
(fécondité et survie, longévité, morphologie) favorables a 1’invasion des populations sur un gradient de

qualité de plantes.

On s’attend a ce qu’il y ait des différences phénotypiques avec les individus envahissants plus
plastiques que les individus de 1’aire d’origine, la plasticité permettant de s’adapter plus facilement
aux nouvelles conditions environnementales. On pourrait aussi s’attendre a ce que I’espéce indigéne

soit moins plastique que les espéces envahissantes.

2.Mécanismes d’adaptation locale liés a la spécialisation.

Au cours de cette thése, nous avons étudié la spécialisation d’hote en comparant plusieurs
especes d’insectes ayant des gammes d’hotes différentes. Afin de pouvoir comprendre I’évolution de
la spécialisation au cours des générations, il serait possible d’évaluer I’adaptation locale de différentes
populations au sein d’une espeéce donnée. En effet, la spécialisation peut étre différente au niveau des
populations et au niveau de I’espece. Par exemple, des espéces généralistes peuvent étre le

regroupement de plusieurs populations spécialistes d’hotes différents (Singer 2008, Clarke 2017).

Une gamme d’hote restreinte est souvent liée a des compromis de performances sur différentes
ressources de telle sorte que 1’adaptation a une ressource entraine une diminution de performance sur
les autres, méme si cela dépend aussi du choix d’habitat, du cycle de vie etc. (Ravigné et al. 2009).
Les spécialistes ont donc de bonnes performances sur peu d’hétes ; stratégie Master of Some (Voir
Synthese bibliographique 11-B). Les géneéralistes par opposition, sont capables d’exploiter différentes
ressources mais avec des performances plus faibles sur chaque ressource ; stratégie jack of all trades-

master of none.

Lors de cette thése, nous n’avons pas étudié¢ les compromis entre 1’adaptation locale et le
nombre de plantes h6tes. On pourrait aller plus loin en comparant la force des compromis entre les

performances des spécialistes et celles des généralistes. Cela pourrait étre mené a partir d’une
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expeérience dite de «transplant » qui consiste a mesurer la valeur sélective d’une population sur sa
ressource et de la mesurer lorsque la population est transplantée sur d’autres ressources (Blanquart et
al. 2013). Pour cela, nous pourrions collecter des individus sauvages de deux espéces généralistes et
deux especes spécialistes provenant chacune de trois fruits différents (pour les généralistes : deux
fruits hotes de bonne qualité + un fruit en commun avec les spécialistes mais permettant la survie des
généralistes, pour les spécialistes : idem). Une fois ces individus collectés, il faudrait les maintenir
pendant de nombreuses genérations sur le méme fruit (trois populations par espéce) afin de maximiser
leur adaptation locale. Une fois les populations bien adaptées, les traits d’histoire de vie pourront étre

évalués sur les trois fruits pour chacune des populations sur plusieurs générations.

Au niveau des attendus, il existe plusieurs scénarios possibles. On s’attend a ce que les
généralistes aient une plus faible performance mais répartie de fagcon homogene pour toutes les
plantes malgré 1’adaptation a un fruit grice a des compromis moins forts entre 1’adaptation et le
nombre de plantes de la stratégie de Jack of all trades - master of none. Cependant les deux autres cas
pourraient advenir. Tout d’abord, ces especes pourraient ne pas présenter de compromis engendrés par
une bonne adaptation, et avoir une performance identique sur tous les fruits sans perdre de
performance sur le fruit initial. Cela a déja été montré chez une espéce d’acarien généraliste
(Magalhdes et al. 2009). L’autre extréme pourrait étre, pour chacune des populations des généralistes,

une spécialisation sur leur hote avec une moins bonne performance sur 1’héte initial.

Pour les espéces spécialistes, on s’attend a une performance plus importante sur la plante dont
sont issues les populations a cause d’un fort compromis réduisant fortement les performances sur les
fruits auxquelles les populations ne sont pas adaptées (Master of Some). On peut aussi s’attendre a des
différences de performance entre les populations, suivant le fruit sur lequel les especes ont été
adaptées. Par exemple, les populations issues d’un fruit de moins bonne qualité seraient capables
d’avoir une bonne performance sur les autres plantes, alors que les population issues de plantes de
bonne qualité auraient une bonne performance uniquement sur la plante dont elles sont issues (Fellous
et al. 2014). Globalement, les performances des spécialistes devraient étre meilleures que celles des

généralistes sur le fruit en commun (voir synthése bibliographique I1-D).

3.Roles des interactions interspécifiques

Au sein de cette thése, les Tephritidae étudiées ont montré une différence entre la largeur de
gamme d’hotes sur le terrain (niche réalisée) et celle testée en laboratoire (niche fondamentale). Cette
différence entre niche réalisée et niche fondamentale peut étre due a des contraintes de
I’environnement dans lequel I’insecte évolue tels que les interactions interspécifiques. En effet, le
premier chapitre de cette thése suggére que la compétition entre espece a tendance a diminuer la

gamme d’hote des compétiteurs inférieurs (Voir synthese bibliographie I1I-C-2, Chapitre 1). Un autre
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facteur biotique contraignant la spécialisation mais qui n’a pas été étudié au cours de cette thése est
I’influence des ennemis naturels dont la présence incite les femelles & trouver refuge sur des hotes
« libres » de tout ennemi (Murphy 2004). Cependant, ces hotes refuges ne seront pas forcément d’une
qualité optimale pour la larve d’ou un compromis entre la qualité de la plante et la présence d’ennemis
(Singer 2008).

Déterminer le réle des ennemis naturels dans la sélection de 1’hote ainsi que les différences
entre les spécialistes et les généralistes, demanderait tout d’abord d’étudier I’attraction et 1’acceptation
d’un héte de bonne qualité dans un environnement avec des ennemis naturels et de comparer cette
réponse en fonction du degré de spécialisation. Puis, afin d’évaluer la force du compromis entre la
qualité de I’hdte et la présence d’ennemis en fonction du degré de spécialisation, le choix de 1’hote
d’une plante de bonne qualité avec des ennemis vs d’une plante de moins bonne qualité sans ennemis
pourra étre testé (voir synthése biblio partie I11-C-1). Les parasitoides des Tephritidae ne s’attaquant
pas aux femelles adultes mais aux ceufs, aux larves ou aux pupes peuvent constituer un bon modéle
biologique pour étudier le réle des ennemis naturels dans la spécialisation (Carmichael et al. 2005).
D’un point de vue technique, on pourrait ainsi affirmer qu’un faible nombre d’ceufs pondus en
présence de parasitoides est d0 a une réticence de ponte et non pas a une mortalité forte des femelles
adultes par les ennemis naturels (ce qui peut étre le cas lorsque les ennemis, tels que les oiseaux ou

araignées par exemple, s’attaquent aux adultes).

On s’attend, tout d’abord, a ce que les généralistes pondent moins d’ceufs en présence
d’ennemis naturels car ils sont capables de changer d’hotes facilement, et donc d’aller trouver refuge
sur des hotes libres de tout ennemi (Singer 2008). En présence d’un choix entre une plante de bonne
qualité avec des ennemis et une plante de moins bonne qualité sans ennemi, on s’attend a ce que les
généralistes aillent pondre sur la plante libre de tout ennemi si celle-ci est d’une qualité minimale pour
permettre la survie des larves. Une autre possibilité est que les généralistes pondent autant d’ceufs sur

les deux plantes (« bet hedging ») assurant une descendance sur tous les environnements.

A T’opposé, les spécialistes étant plus adaptés a leur plante et moins flexibles au niveau du
choix, on s’attend a ce qu’ils pondent autant d’ceufs en présence de parasitoides, et qu’ils choisissent la
plante de meilleure qualité pour la larve méme si celle-ci présente des ennemis. Cependant si la plante
de moins bonne qualité est tout de méme une plante sur lesquelles les larves sont capables de se

développer, les femelles pourraient alors la choisir.
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1VV. Conclusion

L’ensemble des résultats obtenus pendant cette thése permet de mieux comprendre les
mécanismes jouant un réle dans la spécialisation d’hote chez les insectes phytophages. Tout d’abord,
la spécialisation fondamentale définie par la relation entre la préférence des femelles et la performance
des larves différe entre les spécialistes et les généralistes. Les spécialistes sélectionnent les plantes sur
lesquelles les larves se développent le mieux (mother knows best hypothesis). lls effectuent une
sélection de 1I’hote ciblée et précise grace a une détection de composés spécifiques ou d’'un mélange
spécifique de composés ; par ailleurs, ils survivent sur peu d’hétes mais sont adaptatés aux composés
nutritifs pauvres spécifiques de leurs plantes. Les généralistes, au contraire, ne semblent pas choisir les
plantes sur lesquelles les larves se développent le mieux. IlIs n’effectuent pas de sélection précise de
leur hdte mais détectent des composés communs a de nombreux fruits. Ils survivent sur une large
gamme d’hodtes ce qui traduit une absence d’adaptation particuliére pour survivre au sein de leurs fruits
riches en nutriments. Cette spécialisation fondamentale peut étre modulée par plusieurs facteurs de
I’environnement. La disponibilité de I’hote favorise une large gamme d’hote lorsqu’elle est aléatoire
permettant de changer facilement d’hote et favorise une gamme d’hote restreinte lorsqu’elle est
prédictible. De plus, la compétition avec une espéce envahissante tend a diminuer la gamme d’héte des
espéces résidentes entrainant une diminution du chevauchement de niche et la coexistence entre les
espéces. Enfin, cette thése a montré que les interactions entre les Tephritidae et leur plantes hotes
étaient contraintes par la phylogénie de celles-ci. Dans le futur, il serait intéressant de tester les
préférences des femelles sur fruits entiers ainsi que leur réponse physiologique aux différents
composés volatils émis par les fruits mis en évidence dans cette thése. Il serait aussi intéressant
d’étudier d’autres mécanismes jouant un role dans la spécialisation tels que la plasticité phénotypique,

I’adaptation locale ainsi que de la présence d’ennemis naturels.
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Annexes

Planches des especes de Tephritidae

présentes a La Reunion
(© A. Franck)
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Annexe 1

Ceratitis catoirii Guérin-Méneville

a. male en vue latérale ; b. femelle en vue latérale ; C. abdomen du male en vue dorsale ; d. abdomen de

la femelle en vue dorsale ; €, thorax et scutellum en vue dorsale ; f. aile ; 8. tete dumale en vue laterale ;
h. téte de la femelle en vue latérale ; i. téte du male en vue frontale,
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Annexe 2

Ceratitis capitata (Wiedemann)

a. male en vue latérale ; b, femelle en vue latérale ; C. abdomen du male en vue dorsale ; d. abdomen de
1a femelle en vue dorsale ; €. thorax et scutellum en vue dorsale ; f. aile; @. téte du male en vue latérale ;
h. téte de la femelle en vue latérale ; L. téte du male en vue frontale,
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Annexe 3
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Ceratitis quilicii De Meyer, Mwatawala & Virgilio

a. male en vue latérale ; b, femelle en vue latérale ; C. abdomen du male en vue dorsale ; d. abdomen de
1a femelle en vue dorsale ; €. thorax et scutellum en vue dorsale ; f. aile g. téte dumale en vue latérale ;
h. téte de la femelle en vue latérale : 1, téte du male en vue frontale,
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Annexe 4

g

Bactrocera zonata (Saunders)

a. male en vue latérale ; b. femelle en vue latérale ; €. abdomen du male en vue dorsale ; d. abdomen de
la femelle en vue dorsale ; €, thorax et scutellum en vue dorsale; f. aile ; 8. téte dumale en vue latérale ;
h. téte de la femelle en vue latérale ; i, téte du male en vue frontale.
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Annexe 5

g

Neoceratitis cyanescens (Bezzi)

a. male en vue latérale ; b, femelle en vue latérale ; C. abdomen du male en vue dorsale * d. abdomen de
la femelle en vue dorsale ; €. thorax et scutellum en vue dorsale; f. aile ; g. téte du mile en vue latérale ;
h. téte de la femelle en vue latérale ; i. téte du male en vue frontale.
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Annexe 6

g

Dacus demmerezi (Bezzi)

a. male en vue latérale ; b, femelle en vue latérale ; €. abdomen du male en vue dorsale ; d. abdomen de
la femelle en vue dorsale ; €. thorax et scutellum en vue dorsale; f. aile ; . téte du male en vue latérale ;
h. téte de la femelle en vue latérale ; i. téte du male en vue frontale,
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Annexe 7

g

Zeugodacus cucurbitae (Coquillett)

a. male en vue latérale : b, femelle en vue latérale : €. abdomen du male en vue dorsale : d, abdomen de
la femelle en vue dorsale ; €, thorax et scutellum en vue dorsale ; f. aile ; . téte du male en vue latérale ;
h. téte de la femelle en vue latérale ; i. téte du male en vue frontale.

172



173



g

Dacus ciliatus Loew

a. male en vue latérale ; b. femelle en vue latérale ; C. abdomen du male en vue dorsale ; d. abdomen de
la femelle en vue dorsale ; €. thorax et scutellum en vue dorsale ; f. aile ; g. téte du male en vue latérale ;
h. téte de la femelle en vue latérale ; i, téte du male en vue frontale,
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